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Если инвазия чужеродных видов в растительный покров ведёт к росту площади монодоминантных 
сообществ, то это может иметь негативные последствия для других видов растений в долгосрочной 
перспективе. Мы сопоставили частоту встречаемости сообществ с доминированием чужеродных 
видов, с доминированием аборигенных видов, а также полидоминантных сообществ на 71 участке 
синантропной растительности в окрестностях населённых пунктов Республики Адыгея и Красно-
дарского края (Россия). Результаты показали, что участки с более высокой частотой доминирования 
чужеродных видов характеризуются преимущественно более низкой частотой доминирования 
аборигенных видов, так же, как и более низкой встречаемостью полидоминантных сообществ, а, 
соответственно, более высокой встречаемостью монодоминантных сообществ в целом. При этом 
особенности биологии чужеродных видов растений, достигающих на изученных участках высокого 
покрытия, позволяют предположить, что это связано, скорее, со способностью чужеродных видов 
быстро заселять нарушенные (открытые) местообитания, чем вытеснять аборигенные виды из 
сомкнутых травостоев. Поэтому влияние оцениваемого нами фактора на флористическое богатство 
синантропной растительности района исследования можно рассматривать как ограниченное. Однако 
в других регионах мира, как следует из известных нам публикаций, оно может быть значительным.

Ключевые слова: синантропная растительность, проективное покрытие, частота доминирования, 
чужеродные доминанты, аборигенные доминанты, полидоминантные сообщества. 
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Введение
Результаты многих исследований пока-

зывают, что характер и сила воздействия до-
минантов на сопутствующие виды растений 
нередко слабо зависят от их происхожде-
ния [Davis et al., 2011; Blackburn et al., 2019; 
Czarniecka-Wiera et al., 2019; Hejda et al., 
2021; Акатов и др., 2022 а]. Поэтому смена в 
растительном покрове местных доминантов 
чужеродными не должна иметь значитель-
ных последствий для фиторазнообразия ре-
гионов-реципиентов. При этом по несколь-
ким причинам увеличение площади участков 
растительного покрова с доминированием 
чужеродных видов всё же нельзя рассматри-
вать как безопасное в этом отношении. В 
частности, поскольку некоторые из них спо-
собны радикально изменять местообитания 
[Levine et al., 2003; Виноградова и др., 2010; 

Rejmánek et al., 2013]. Кроме того, травяные 
сообщества, в том числе синантропные, ча-
сто характеризуются отсутствием хорошо 
выраженных доминантов (то есть являются 
полидоминантными). Как следует из наших 
данных, на юге России их доля на участках 
синантропной растительности варьирует от 
29 до 56%, в среднем – 38% [Акатов и др., 
2022 б]. Инвазия чужеродных видов в такие 
сообщества и достижение ими состояния до-
минирования приведёт к росту суммарной 
площади участков растительности с высоким 
покрытием доминантов (в целом как абори-
генных, так и чужеродных) и, соответственно, 
с относительно низким локальным видовым 
богатством в отличие от ситуации, когда объ-
ектом инвазии оказываются исходно монодо-
минантные сообщества (то есть чужеродные 
доминанты сменяют аборигенные). Следстви-
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ем такого процесса может стать снижение 
встречаемости многих сопутствующих видов 
растений и в результате увеличение риска их 
исчезновения с крупных участков раститель-
ного покрова в долгосрочной перспективе, 
например, в результате изменения климата, 
флуктуаций среды или воздействия фитофа-
гов. Такой эффект известен под названием 
«отложенное вымирание» («extinction debt»). 
Чаще его рассматривают в качестве причины 
сокращения биоразнообразия фрагментиро-
ванных сообществ [Tilman et al., 1994; Gibb, 
Hochuli, 2002; Kuussaari et al., 2009; и др.], но 
в последние годы данное понятие стали ис-
пользовать и в инвазионной экологии [Heard 
et al., 2012]. 

Таким образом, от того, ведёт ли инвазия 
чужеродных видов растений к росту площа-
ди монодоминантных сообществ в раститель-
ном покрове, могут в определённой степени 
зависеть долгосрочные последствия этого 
процесса для его видового богатства. Однако 
мы не смогли обнаружить в литературе ка-
кую-либо информацию по данному вопросу. 
В нашем исследовании мы постарались вос-
полнить этот пробел. С этой целью мы оце-
нили, как степень участия чужеродных видов 
в формировании синантропной растительно-
сти окрестностей населённых пунктов юга 
России влияет на число и частоту доминиро-
вания аборигенных видов (1), частоту встре-
чаемости сообществ с высокой степенью 
доминирования (2) и частоту встречаемости 
полидоминантных сообществ (3).

Материал и методы
Исследование было выполнено в окрест-

ностях г. Майкопа Республики Адыгея (Запад-
ный Кавказ, долина р. Белой, 180–260 м над 
ур. м., координаты мест сбора фактического 
материала: 44°36ʹ31ʺ с. ш., 40°03ʹ10ʺ в. д.; 
44°34ʹ16ʺ с. ш., 40°08ʹ37ʺ в. д.; 44°36ʹ09ʺ с. ш., 
40°02ʹ38ʺ в. д. и 44°34ʹ03ʺ с. ш., 40°05ʹ22ʺ в. д.) 
и двух населённых пунктов – Кирпичное и 
Агуй-Шапсуг – Туапсинского района Красно-
дарского края (долины рек Туапсе и Агой, 60–
80 м над ур. м., координаты: 44°09ʹ51ʺ с. ш., 
39°12ʹ12ʺ в. д. и 44°10ʹ39ʺ с. ш., 39°03ʹ53ʺ 
в. д., соответственно). Объектами исследо-
вания явились относительно однородные 

участки растительного покрова площадью по 
0.15–0.2 га (sampling plots – SP), включающие 
сообщества антропогенных местообитаний 
(пустырей, залежей, обочин дорог и др.). В 
пределах каждого из таких участков регуляр-
ным способом было заложено 100–150 учёт-
ных площадок по 1 м2 (accounting plots – AP). 
На каждой учётной площадке была оценена 
роль доминирующих видов (виды, имеющие 
более высокое проективное покрытие, чем 
другие виды) в формировании травостоя по 
пятибалльной шкале: 1 – доминант глазомер-
но определить невозможно (полидоминант-
ное сообщество); 2 – доминант глазомерно 
может быть определён, при этом его проек-
тивное покрытие составляет менее 40%; 3 – 
проективное покрытие доминирующего вида 
– 41–60%; 4 – 61–80%; 5 – более 80%. Общее 
число заложенных пробных участков (SP) 
составило 71 (50 – в окрестностях г. Майко-
па, 21 – в Туапсинском районе), общее число 
учётных площадок (AP) – 9078.

На основе полученных данных были рас-
считаны значения нескольких характеристик: 
1) доля AP с полидоминантными сообще-
ствами в пределах пробного участка (SHwd); 
2) доля AP с покрытием доминантов менее 
40%, 41–60%, 61–80%, более 80%; 3) число 
аборигенных (Sab) и чужеродных (Sex) доми-
нантов; 4) доли AP с доминированием чуже-
родных (SHex) и аборигенных (SHab) видов 
растений. 

Для решения поставленных задач доля AP 
с доминированием чужеродных видов (SHex) 
была сопоставлена: 1) с долей AP с домини-
рованием аборигенных видов (SHab), 2) с до-
лей AP с полидоминантными сообществами 
(SHwd), 3) с соотношением SHab/SHwd, 4) 
с долей AP с проективным покрытием доми-
нантов (независимо от происхождения) более 
60% и 80%, 5) с числом чужеродных (Sex) и 
аборигенных (Sab) доминантов. 

Мы предположили, что если рост частоты 
доминирования чужеродных видов происхо-
дит преимущественно за счёт полидоминант-
ных сообществ, то следует ожидать отрица-
тельной корреляции между SHex и SHwd 
и положительной корреляции между SHex 
и соотношением SHab/SHwd. Если область 
доминирования чужеродных видов увеличи-
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вается преимущественно путём вытеснения 
аборигенных доминантов, то следует ожи-
дать отрицательной корреляции между SHex 
и SHab в сочетании с отрицательной корре-
ляцией между SHex и SHab/SHwd. С целью 
оценки характера (знака) и силы связи между 
значениями анализируемых характеристик 

Таблица 1. Характеристика участков синантропной растительности, расположенных в окрестностях г. Майкопа 
Республики Адыгея (координаты мест сбора фактического материала: 44°36ʹ31ʺ с. ш., 40°03ʹ10ʺ в. д.; 44°34ʹ16ʺ 
с. ш., 40°08ʹ37ʺ в. д.; 44°36ʹ09ʺ с. ш., 40°02ʹ38ʺ в. д. и 44°34ʹ03ʺ с. ш., 40°05ʹ22ʺ в. д.) 

Характеристики Группы пробных участков с разной суммарной частотой доминирования 
чужеродных видов (SHex, %)

Число участков 10 10 10 10 10

SHex, % 0.2
(0–0.9)

1.7
(0.9–2.6)

4.2
(2.9–5.9)

12.0
(6.0–17.0)

33.6
(20.9–48.8)

SHab, % 48.6
(30.5–74.2)

47.7 
(28.6–58.4)

39.8 
(20.7–64.1)

50.3 
(26.4–70.1)

32.6 
(15.0–51.9)

SHwd, % 51.2
(25.8–69.5)

50.5
(29.6–69.6)

56
(32.3–74.1)

37.7
(16.4–65.4)

33.7
(13.5–50.9)

Sex 0.2 (0–1) 1.3 (1–2) 1.7 (1–3) 2.2 (1–3) 2.8 (1–5)
Sab 7.7 (5–10) 9.6 (6–14) 10.1 (4–15) 8.3 (3–14) 5.7 (2–10)

Средняя частота доминирования чужеродных видов, %
Ambrosia artemisiifolia 0.1 0.2 1.1 5.8 11.6
Erigeron annuus 0.1 0.2 2.2 1.5 2.0
Solidago canadensis 0.9 0.5 4.3 14.2
Asclepias syriaca 0.3 0.7 0.7
Parthenocissus quinquefolia 0.1 0.1 0.1
Xanthium strumarium 3.5
Erigeron canadensis 1.0
Bidens frondosa 0.1
Xanthium orientale 0.4 0.1

Средняя частота доминирования аборигенных видов, %
Elymus repens 9.8 13.3 10.0 8.1 5.2
Medicago falcata 6.8 6.5 2.2 15.5 3.9
Achillea millefolium 3.6 2.2 1.2 1.3 0.0
Eryngium campestre 2.4 2.6 0.1 0.2 0.1
Trifolium hybridum 2.2 1.8 0.4 0.5 0.5
Melilotus officinalis 7.5 0.2 4.4 0.5 7.5
Trifolium ambiguum 0.9 2.8 4.3 5.2 0.4
Agrimonia eupatoria 1.8 7.5 2.6 0.2 0.1
Rubus caesius 8.5 5.1
Trifolium repens 2.7 4.2 0.1 0.4
Bothriochloa ischaemum 0.2 0.9 0.4 1.6 2.7

был использован коэффициент корреляции 
рангов Спирмена (RS). Он позволяет измерять 
степень сопряжённости между признаками 
независимо от закона распределения и фор-
мы связи.

Названия растений даны по: Plants of the 
World Online [2023].

Примечание. Здесь и в таблице 2: SHex, % – доля AP с доминированием чужеродных видов в процентах (средние 
и предельные значения для групп участков); SHab, % – доля AP с доминированием чужеродных видов, SHwd, % 
– доля AP с полидоминантными сообществами, Sex – число чужеродных доминантов, Sab – число аборигенных 
доминантов.
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Результаты 
В таблицах 1 и 2 представлены данные, 

характеризующие изученные участки рас-
тительного покрова (SP) с разным участи-
ем чужеродных видов. При их составлении 
SP предварительно были ранжированы по 
значениям SHex, а затем разделены по сход-
ству этих значений на группы по 10 участков 

Таблица 2. Характеристика изученных участков синантропной растительности, расположенных в окрестностях 
населённых пунктов Туапсинского района Краснодарского края (координаты мест сбора фактического материала: 
44°09ʹ51ʺ с. ш., 39°12ʹ12ʺ в. д. и 44°10ʹ39ʺ с. ш., 39°03ʹ53ʺ в. д.

Характеристики Группы пробных участков с разной суммарной частотой доминирования 
чужеродных видов (SHex, %)

Число участков 4 4 4 4 5

SHex, % 3.8
(1.0–6.2)

10.8
(7.9–13.7)

16
(14.4–19)

30.3
(21.4–38.5)

58.1
(48.9–67.7)

SHab, % 51
(35.7–71.8)

54.6
(48.2–68.5)

54.2
(41.9–60.4)

41.8
(36.1–57.9)

23.1
(12.8–40.6)

SHwd, % 45.2
(27.2–58.2)

35.3
(20.7–43.9)

23.4
(10.6–39.0)

30.3
(24.6–40.5)

21.7
(5.4–36.8)

Sex 1.8 (1–3) 3.3 (1–6) 3.5 (3–5) 3.3 (2–5) 3 (2–4)
Sab 11.3 (8–15) 16 (14–18) 10 (5–18) 13.3 (11–16) 10.6 (7–18)

Средняя частота доминирования чужеродных видов, %
Ambrosia artemisiifolia 1.6 5.6 9.3 14.8 29.7
Erigeron annuus 0.2 1.2 4.1 9.0 1.1
Helianthus tuberosus 0.8 0.7 0.7 21.3
Xanthium orientale 0.7 0.6 0.4 2.9 2.2
Sorghum halepense 1.9 0.9 0.1
Solidago gigantea 0.7 0.5 1.0
Parthenocissus quinquefolia 0.9 0.5
Bidens frondosa 0.6 0.2 0.4
Euphorbia nutans 0.2 0.2 0.1
Rudbeckia hirta 0.2 0.2
Paspalum dilatatum 1.6
Abutilon theophrasti 0.4
Amaranthus retroflexus 0.2
Erigeron canadensis 0.7

Средняя частота доминирования аборигенных видов, %
Lolium arundinaceum subsp. 
orientale 10.4 12.1 10.0 4.2 3.0

Sambucus ebulus 4.2 7.5 2.5 3.8
Rubus ibericus 1.6 5.6 9.3 0.7 1.0
Rubus caesius 0.7 2.7 3.0 4.9 1.0
Artemisia vulgaris 0.2 0.6 0.4 2.9 1.8
Cynodon dactylon 6.7 0.8 1.3 1.8 1.5
Trifolium repens 4.0 5.0 1.8 2.4
Calamagrostis epigejos 5.5 0.6 1.8 0.7
Lotus herbaceus 3.1 3.2 0.3

(окрестности г. Майкопа) или по 4–5 участков 
(Туапсинский район). 

В окрестностях г. Майкопа нами было 
выявлено 9 чужеродных видов, доминирую-
щих хотя бы на одной из AP (табл. 1). Среди 
них наиболее высокую частоту доминирова-
ния на изученных участках имели Ambrosia 
artemisiifolia и Solidago canadensis. Реже до-
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минирует Erigeron annuus. На большинстве 
участков синантропной растительности сум-
марная частота доминирования чужеродных 
видов относительно невысокая – до 6%. При 
этом на части участков она достигает 20–50%. 
На этих же участках было выявлено и наи-
большее число чужеродных видов растений, 
способных достигать состояния доминирова-
ния. Между числом чужеродных доминантов 
на участках (Sex) и долей AP, на которых они 
доминируют (SHex), наблюдается статисти-
чески значимая положительная корреляция 
(n = 50, RS = 0.604, P<0.01). Среди абориген-
ных видов наиболее высокую частоту доми-
нирования на обследованных участках имели 
Elymus repens, Medicago falcata и Melilotus 
officinalis; на отдельных участках – Rubus 
caesius и Agrimonia eupatoria. На участках с 
высоким участием чужеродных видов более 
часто, чем другие, доминировали эти же або-
ригенные виды (табл. 1). 

Из таблицы 2 следует, что участки синан-
тропной растительности, обследованные в 
окрестностях населённых пунктов Туапсин-
ского района, характеризуются более высо-
ким числом чужеродных доминантов и более 
высокой суммарной частотой их доминирова-
ния, чем участки, расположенные в окрест-
ностях г. Майкопа. В частности, на 8 из 21 
участка значения SHex варьировали в преде-
лах 20–68%. При этом статистически значи-
мая связь между SHex и Sex не обнаружена 
(n = 21, RS = 0.356). Среди чужеродных видов 
наиболее высокую частоту доминирования на 
изученных участках имели Ambrosia artemi-
siifolia, Erigeron annuus и Helianthus tuberosus. 
Среди аборигенных – Lolium arundinaceum 
subsp. orientale (=Festuca arundinacea subsp. 
orientalis), Sambucus ebulus, Rubus ibericus, 
R. caesius и Cynodon dactylon. На участках с 
высоким участием чужеродных видов наибо-
лее часто доминировали Lolium arundinaceum 
subsp. orientale, Sambucus ebulus и R. caesius.

На рисунке 1 А показано соотношение 
между долей AP с доминированием чуже-
родных видов (SHex), долей AP с домини-
рованием аборигенных видов (SHab) и до-
лей AP с полидоминантными сообществами 
(SHwd) на участках синантропной расти-
тельности окрестностей г. Майкопа. В обоих 

случаях имеет место отрицательная стати-
стически значимая корреляция. Соотноше-
ние SHab(SHex): n = 50, RS = −0.33, P<0.05; 
SHwd(SHex): n = 50, RS = −0.46, P<0.01. При 
этом связь между значениями SHex и SHab/
SHwd отсутствует: n = 50, RS = 0.01. В сред-
нем на участках синантропной растительно-
сти (SP) с SHex равной около 50% доля AP с 
доминированием аборигенных видов (SHab) 
примерно в 1.9 раза ниже, чем на участках 
без чужеродных доминантов; доля AP с поли-
доминантными сообществами (SHwd) – в 2.1 
раза ниже.

На рисунке 1 Б показано соотношение 
между SHex, SHab и SHwd на участках рас-
тительного покрова окрестностей населён-
ных пунктов Туапсинского района. Характер 
связи межу значениями данных характери-
стик примерно такой же, как и на участках 
синантропной растительности окрестностей 
г. Майкопа – она отрицательная и статисти-
чески значимая (n = 21, RS = −0.63, P<0.01 и 
n = 21, RS = −0.66, P<0.01, соответственно). 

Рис. 1. Соотношение между долей учётных площадок 
(AP) с доминированием чужеродных видов (SHex), 
аборигенных видов (SHab) и с полидоминантными 
сообществами (SHwd) на участках синантропной расти-
тельности окрестностей г. Майкопа Республики Адыгея 
(А) и Туапсинского района Краснодарского края (Б).
Чёрные кружки – SHab, белые кружки – SHwd.
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Связь между значениями SHex и SHab/SHwd 
и в этом случае отсутствует: n = 21, RS = 0.04. 
В среднем на участках синантропной расти-
тельности (SP) с SHex равной 68% доля AP с 
доминированием аборигенных видов (SHab) 
примерно в 3.2 раза ниже, чем на участках с 
низкой частотой доминирования чужеродных 
видов; доля AP с полидоминантными сооб-
ществами (SHwd) – в 3 раза ниже. 

Дополнительно мы сопоставили долю 
AP с доминированием чужеродных видов 
(SHex) на участках и число аборигенных до-
минантов (Sab), выявленных в их пределах. 
Статистически значимую корреляцию между 
значениями этих характеристик ни для одно-
го из районов исследования обнаружить не 
удалось (окрестности г. Майкопа: n = 50, RS = 
−0.26, Туапсинский район: n = 21, RS = −0.19).

В таблице 3 показано соотношение доли 
AP с разным покрытием доминирующих ви-
дов независимо от их происхождения, в сред-
нем для 10 (окрестности г. Майкопа) или 4–5 
(Туапсинский район) участков. Из неё видно, 
что на участках синантропной растительно-
сти с более высокими значениями SHex доля 
AP с суммарным покрытием доминантов 
более 60% и более 80% преимущественно 
выше, чем на участках, где значения SHex 
относительно низкие. Однако статистически 
значимая связь между этими характеристика-

Таблица 3. Доля учётных площадок (%), характеризующихся разным проективным покрытием доминирующих 
видов в группах участков синантропной растительности с разным участием чужеродных видов

SHex, % Число АР
Классы проективного покрытия

no dom. 21–40% 41–60% 61–80% 81–100%
Окрестности г. Майкопа (Республика Адыгея)

0.2 (0–0.9) 1163 49.4 29.0 11.5 6.9 3.2
1.7 (0.9–2.6) 1218 50.5 24.6 12.9 7.3 4.7
4.2 (2.9–5.9) 1316 57.8 22.9 11.7 6.0 1.5
12.0 (6.0–17.0) 1070 37.7 24.2 17.1 11.6 9.4
33.6 (20.9–48.8) 1500 33.7 27.6 14.0 13.8 10.9

Окрестности населённых пунктов Туапсинского района Краснодарского края
3.8 (1.0–6.2) 451 45.2 9.1 18.6 12.9 14.2
10.8 (7.9–13.7) 520 40.3 17.4 19.8 14.0 8.5
16.0 (14.4–19.0) 560 24.5 16.7 19.1 19.9 19.8
30.3 (21.4–38.5) 568 27.6 21.3 23.8 15.9 11.4
58.1 (48.9–67.7) 712 19.1 15.1 16.2 20.1 29.5

Примечание. АР – учётные площадки (1 м2); SHex, % – доля AP с доминированием чужеродных видов (средние и 
предельные значения для групп участков); no dom. – доминант отсутствует.

ми была выявлена только для участков, рас-
положенных в окрестностях г. Майкопа (бо-
лее 60%: n = 50, RS = 0.39, P<0.05; более 80%: 
n = 50, RS = 0.37, P<0.05).

Обсуждение
Итак, из наших данных следует, что в 

обоих районах исследования участки синан-
тропной растительности с более высокой 
частотой доминирования чужеродных видов 
характеризуются в среднем более низкой ча-
стотой доминирования аборигенных видов, 
так же, как и более низкой (причём, примерно 
в той же степени) встречаемостью полидоми-
нантных сообществ, а, соответственно, более 
высокой суммарной частотой встречаемости 
чужеродных и аборигенных видов (то есть 
монодоминантных сообществ в целом). Кро-
ме того, наши результаты показали, что такие 
участки характеризуются также и более вы-
сокой частотой встречаемости сообществ с 
высоким покрытием доминантов (более 60% 
или 80%). Связь между числом и суммарной 
частотой доминирования как аборигенных, 
так и чужеродных видов оказалась преиму-
щественно неопределённой. 

Каким образом чужеродные виды расте-
ний достигают состояния доминирования 
на участках синантропной растительности? 
Можно предположить несколько возмож-
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ных вариантов: 1) они быстрее, чем местные 
виды, заселяют нарушенные (открытые) ме-
стообитания; 2) благодаря более эффективно-
му использованию ресурсов или воздействию 
на местообитания они замещают в сомкну-
тых сообществах местные доминанты; 3) по 
этой же причине становятся доминантами в 
исходно полидоминантных сомкнутых тра-
востоях; 4) внедряются в сомкнутые сообще-
ства, а затем оказываются более устойчивы-
ми, по сравнению с местными видами, к тем 
или иным формам антропогенного воздей-
ствия (например, к вытаптыванию, стравли-
ванию или эвтрофированию местообитаний). 
В первом случае чужеродные виды должны 
характеризоваться более эффективным про-
явлением, чем аборигенные растения, R-стра-
тегии, во втором и третьем – С-стратегии, в 
четвёртом – S-стратегии.

Как следует из многих известных нам 
публикаций, не только расселение чужерод-
ных видов, но и их доминирование в расти-
тельном покрове, в значительной степени 
связано либо с их более высокой скоростью 
проникновения на вновь возникшие откры-
тые местообитания, либо устойчивостью 
к нарушениям [Didham et al., 2005]. В част-
ности, это касается очень многих наиболее 
агрессивных чужеродных видов, например, 
евразийских видов Euphorbia esula, Bromus 
tectorum, Centaurea diffusa и C. maculosa, ко-
лонизировавших обширные районы западной 
части Северной Америки [Watson, Renny, 
1974; Belcher, Wilson, 1989; Sheley et al., 1998; 
Ortega, Pearson, 2005]. Причина их успеха 
пока окончательно не определена, однако ав-
торы обращают внимание на то, что интро-
дукция этих видов в Северную Америку со-
впала по времени с другими драматическими 
изменениями в окружающей среде, связан-
ными с быстрым распространением земле-
делия и использованием прерий для выпаса 
миллионов голов скота [Corbin, D’Antonio, 
2004]. Cenchrus ciliaris или буйволиная трава 
(родина Африка, Средиземноморье, аридные 
районы Азии), господствующая на многих 
пастбищных угодьях центральной Австра-
лии, Мексики и Техаса, также редко заселя-
ет участки с густым травостоем [Eyre et al., 
2009]. Ещё один хорошо известный в этом от-

ношении вид – Heraclеum sosnоwskyi – пред-
почитает антропогенные и полуестественные 
местообитания, поскольку для прорастания 
его семян необходимы открытые, нарушен-
ные участки почвы [Виноградова и др., 2010; 
Кондратьев и др., 2015; Абрамова и др., 2021; 
Арепьева и др., 2021].

Напротив, по мнению ряда авторов, наи-
более устойчивыми как к внедрению чуже-
родных видов, так и к достижению ими вы-
сокой численности (биомассы, покрытия), 
являются сообщества с доминированием 
местных видов, особенно способных форми-
ровать клоны [Hejda, Pyšek, 2006; Rejmánek 
et al., 2013; Кондратьев и др., 2015; Озерова 
и др., 2017]. Возможно, по этой причине слу-
чаи конкурентного вытеснения чужеродными 
видами аборигенных доминантов описыва-
ются или даже упоминаются не часто [Nuzzo, 
1993; Tognetti et al., 2010; Гусев, 2016, 2017 а, 
б]. В связи с этим можно было бы предполо-
жить, что достижение чужеродными видами 
растений господствующего положения в сом-
кнутых полидоминантных сообществах про-
исходит в среднем чаще, чем в исходно моно-
доминантных. Но в опубликованных работах 
описания таких фактов мы не обнаружили. 

Учитывая особенности биологии чуже-
родных видов растений, достигающих на 
изученных нами участках растительности 
высокого покрытия (Ambrosia artemisiifo-
lia, Helianthus tuberosus, Xanthium strumar-
ium, X. orientale, Erigeron annuus и Solidago 
canadensis), можно предположить, что их 
доминирование, как и в большинстве других 
описанных случаях, связано скорее с присво-
ением пустых или плохо используемых ниш 
(первичное вторжение, по: [Chabrerie et al., 
2019]), чем с аннексией уже занятых (вто-
ричное вторжение). Исключением является, 
по-видимому, только Solidago canadensis, 
способный произрастать и доминировать в 
сообществах не только ранних, но и средних 
стадий восстановительных сукцессий [Вино-
градова и др., 2010]. В публикациях А.П. Гу-
сева [2015, 2016, 2017 б] представлены фак-
ты вытеснения этим видом как аборигенных, 
так и чужеродных доминантов (Calamagrostis 
epigejos, Tanacetum vulgare, Impatiens glandu-
lifera, Oenothera biennis и др.). 
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Известно, что многие из пионерных чуже-
родных видов обычно вытесняются местны-
ми многолетниками в течение первых 5–20 
лет вторичной сукцессии [Inouye et al., 1987; 
Meiners et al., 2002; Rejmánek et al., 2013; 
Чадаева и др., 2018; и др.]. Соответственно, 
разная частота (площадь) доминирования чу-
жеродных видов на изученных нами участках 
растительности может отражать либо разную 
степень её нарушенности, либо разную ста-
дию восстановления после нарушений. Чем 
сильнее нарушен растительный покров и/или 
чем на более ранней стадии восстановитель-
ной сукцессии находится его участок, тем 
более значительная его часть занята сообще-
ствами с доминированием чужеродных видов, 
тем, как это следует из наших данных, ниже 
частота встречаемости полидоминантных 
сообществ. Таким образом, влияние оцени-
ваемого нами фактора на фиторазнообразие 
ландшафтов ограничивается, по-видимому, 
только наиболее нарушенными их участками, 
площадь которых в обоих районах нашего ис-
следования относительно невелика. Ранее мы 
сравнили частоту и степень доминирования 
чужеродных и аборигенных видов растений 
на девяти участках синантропной раститель-
ности юга России (окрестностей нескольких 
населённых пунктов Республики Адыгея и 
Краснодарского края). Результаты показали, 
что в среднем для участков чужеродные виды 
растений доминируют только на 12% учёт-
ных площадок, а покрытия более 80% дости-
гают лишь на 2.9% [Акатов и др., 2022 б].

Однако, как можно судить по многим из-
вестным нам публикациям, роль чужеродных 
доминантов в формировании растительного 
покрова других регионов мира может быть 
существенно выше. Так, изучение большой 
группой исследователей обилия местных и 
чужеродных видов растений на 64 пастбищах 
в 13 странах показало, что в глобальном мас-
штабе чужеродные виды чаще доминируют 
на пастбищах по сравнению с местными, в 
том числе в четыре раза чаще имеют макси-
мальное покрытие более 50% и в шесть раз 
чаще – более 80% [Seabloom et al., 2015]. 
Многолетние наблюдения, проведённые на 
заброшенных сельскохозяйственных угодьях 
Внутренней Пампы (Inland Pampa) в Арген-

тине, показали, что чужеродные виды способ-
ны доминировать на всех (ранних, средних и 
поздних) стадиях сукцессии, демонстрируя 
смену жизненных форм от однолетних ви-
дов разнотравья до однолетних и многолет-
них злаков [Tognetti et al., 2010]. Однолетние 
евразийские виды, укоренившиеся на месте 
сильно нарушенных прерий Калифорнии, 
оказались очень устойчивыми к сукцесси-
онным изменениям и доминируют в преоб-
разованных сообществах в течение многих 
десятилетий. Причём, как показывают на-
блюдения, прекращение выпаса скота не обя-
зательно ведёт к их исчезновению и домини-
рованию местных многолетников [Bartolome, 
Gemmill, 1981; Corbin, D’Antonio, 2004]. 
Сходные процессы были выявлены в дубо-
вых редколесьях Канады, полуестественных 
лугах Новой Зеландии, эвкалиптовых лесах 
Австралии и на заброшенных полях Среди-
земноморья [обзор: Tognetti et al., 2010]. На 
задержку чужеродными доминантами вто-
ричных сукцессий обращается внимание и в 
других работах [Munger, 2001; Meiners et al., 
2002; Виноградова и др., 2010; Rejmánek et 
al., 2013; Гусев, 2015, 2016, 2017 б]. Для Вос-
точной Европы часто в этом отношении ука-
зывается Solidago canadensis, клональные ко-
лонии которого способны достигать возраста 
100 лет. Поэтому внедрившись в то или иное 
местообитание, этот вид может оставаться 
доминантом в течение длительного перио-
да времени [Виноградова и др., 2010; Гусев, 
2015, 2016, 2017 б]. 

Заключение
Наше исследование показало, что синан-

тропная растительность со значительным 
участием чужеродных видов в её формиро-
вании характеризуется относительно вы-
сокой встречаемостью монодоминантных 
сообществ, что может иметь негативные по-
следствия для её флористического богатства 
в долгосрочной перспективе. Однако, как 
следует из наших результатов и работ дру-
гих авторов, чужеродные виды, в том числе 
наиболее агрессивные, чаще доминируют на 
сильно нарушенных местообитаниях. Дан-
ное обстоятельство ограничивает значимость 
оцениваемого нами фактора. С другой сторо-
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ны, во многих публикациях показано, что чу-
жеродные виды, достигнув доминирующего 
положения в пионерных сообществах, часто 
не вытесняются, как следовало бы ожидать, 
местными многолетниками в процессе вто-
ричных сукцессий, а продолжают домини-
ровать в преобразованных сообществах в 
течение десятилетий. При этом из данных пу-
бликаций остаётся не ясным, способствовал 
ли такой сценарий увеличению площади мо-
нодоминантных, а соответственно, сокраще-
нию площади полидоминантных сообществ. 
Поэтому исследования в данном направлении 
являются, по нашему мнению, весьма акту-
альными.
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THE RATIO OF THE FREQUENCY OF OCCURRENCE OF MONO-  
AND POLYDOMINANT COMMUNITIES IN SYNANTHROPIC 

VEGETATION WITH DIFFERENT PARTICIPATION OF ALIEN 
SPECIES
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If the invasion of alien species into the vegetation cover leads to an increase in the area of monodom-
inant communities, then this may have negative consequences for native plant species in the long term. 
We compared the frequency of occurrence of communities with the dominance of alien species, with the 
dominance of native species, as well as polydominant communities, in 71 sites of synanthropic vegetation in 
the vicinity of the settlements of the Republic of Adygea and the Krasnodar Territory (Russia). The results 
showed that sites with a higher frequency of alien species dominance are characterized by a predominantly 
lower frequency of native species dominance, as well as a lower occurrence of polydominant communities, 
and, accordingly, a higher occurrence of monodominant communities in general. At the same time, the 
peculiarities of the biology of alien plant species reaching a high coverage in the studied areas suggest that 
this is due, rather, to the ability of alien species to quickly populate disturbed (open) habitats than to displace 
native species from closed grass stands. Therefore, the influence of the factor assessed by us on the floristic 
richness of synanthropic vegetation in the study area can be considered as limited. However, in other regions 
of the world, as follows from the publications known to us, it can be significant.

Key words: synanthropic vegetation, projective cover, frequency of dominance, alien dominants, native 
dominants, polydominant communities.
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В работе представлен обзор факта обнаружения на территории Ивановской области облепиховой 
мухи – Rhagoletis batava obscuriosa Kol., которая с 2018 г. фиксируется в дикорастущих популяциях, а 
с 2022 г. – в садовых насаждениях облепихи крушиновидной Hippophae rhamnoides (L., 1753). Данный 
вид представляет угрозу эффективного возделывания облепихи в регионе. 

Ключевые слова: абиотические факторы, интродукция, натурализация, инвазии, облепиха кру-
шиновидная, вредители, облепиховая муха.
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Введение
Облепиха в качестве ценной плодовой 

культуры получила массовое распростране-
ние в Европейской части России после пе-
риода 1950–1960 гг., когда были получены 
сорта, пригодные для её культивирования 
в данном регионе. Первые сорта облепихи 
были получены сотрудниками Алтайской 
опытной станции. Значительный объём ра-
бот по созданию сортов облепихи вёлся в 
Ботаническом саду МГУ, Нижегородской 
государственной сельскохозяйственной ака-
демии [Скалий, 2007], экспериментальном 
плодопитомническом хозяйстве во Влади-
мирской обл. [Никонов, 1982] и других науч-
ных учреждениях. В результате этих работ 
был выведен целый ряд сортов, приспосо-
бленных к климатическим условиям сред-
ней полосы России. Таким образом, были 
созданы предпосылки для распространения 
облепихи и на территорию Ивановской обл. 
Вслед за облепихой стал распространяться и 
целый ряд вредителей данной культуры, од-
ним из которых является облепиховая муха 
Rhagoletis batava obscuriosa Kol. В России 
она впервые была выявлена в 1950-е гг. на 
юге Западной Сибири, как в естественных 
зарослях, так и в промышленных плантаци-

ях этой культуры [Гатин, 1963; Прокофьев, 
1970, 1987]. В насаждениях облепихи Цен-
трального и Центрально-Чернозёмного ре-
гионов России данный вредитель распро-
странился в начале XXI в. [Дроздовский, 
2002; Богомолова, 2009; Фефелов, Хомуто-
ва, 2012], в Московской обл. с 2001 г. [Нау-
мова, 2010], отмечен в европейских странах 
[Шалкевич, 2014; Stalazs, Balalaikins, 2017]. 
Облепиховая муха способна полностью 
уничтожить урожай [Шаманская, 2014 б, 
2021], следовательно, её распространение 
представляет собой угрозу эффективного 
возделывания облепихи, что делает актуаль-
ным сбор и анализ сведений по фактам обна-
ружения данного вредителя. 

Целью настоящей работы является описа-
ние и анализ факта обнаружения облепихо-
вой мухи на территории Ивановской обл. 

Задачами данного исследования являют-
ся установление условий появления облепи-
ховой мухи на территории Ивановской обл., 
определение временного интервала между 
появлением на территории региона облепихи 
и появлением облепиховой мухи, установ-
ление фазы процесса инвазии и выявление 
факторов, ограничивающих распространение 
данного вида.
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Материал и методика
Исследования проведены в Пучежском 

районе на северо-востоке Ивановской обл., 
входящей в Центральный регион России. Фак-
тически место исследования находится на 
стыке Северо-Западного (Костромская обл.), 
Центрального (Ивановская обл.) и Волго-Вят-
ского (Нижегородская обл.) регионов и распо-
лагается в непосредственной близости к Горь-
ковскому водохранилищу. Регион расположен 
в центре Нечернозёмной зоны Европейской 
территории России между 56°21ʹ и 57°45ʹ с. ш. 
и 39°23ʹ и 43°53ʹ в. д. Места обнаружения об-
лепиховой мухи располагаются в окрестно-
стях населённого пункта Беляево (57°08ʹ95ʺ 
с. ш., 43°02ʹ93ʺ в. д.) и непосредственно в с. 
Сеготь (57°08ʹ25ʺ с. ш., 43°01ʹ65ʺ в. д.). 

Зимние температуры на территории пе-
риодически опускаются до −36 °С. Средняя 
многолетняя сумма активных температур 
выше +10 °С колеблется около 2000 °С. Коли-
чество тепла, получаемого от солнца за год, 
составляет около 88 ккал на 1 см2 площади. 
Атмосферных осадков выпадает в среднем за 
год 550–600 мм. Радиационный баланс за год 
положительный и составляет около 28 ккал/

Рис. 1. Карта-схема районов исследования. ● – места обнаружения облепиховой мухи.

см2 [Доклад…, 2022]. По району исследова-
ния пролегает изотерма января −12.0 °С и 
изотерма июля +18.5 °С. 

При определении этапов процесса инва-
зии чужеродных видов (облепихи и облепи-
ховой мухи) применяли схему, предложенную 
ещё Л.А. Зенкевич [1940] и в дальнейшем 
существенно дополненную А.Ф. Карпевич 
[1975] и др. Для всех групп организмов выде-
ляют следующий ряд: «вселение – натурали-
зация – интеграция» («arrival – establishment 
– integration») [Vermeij, 1996], таким образом, 
процесс инвазии применительно к биоцено-
зам завершается натурализацией [Карпевич, 
1975] или по иной терминологии – интегра-
цией [Moyle, Light, 1996], и исследователи 
считают эту схему универсальной для всех 
групп организмов [Биологические инвазии..., 
2004]. Места обнаружения облепиховой мухи 
представлены на карте-схеме районов иссле-
дования (рис. 1).

В ходе анализа факта обнаружения чуже-
родного вида осуществляли изучение литера-
турных источников по тематике исследова-
ния. Обнаружение вредителя производили по 
наличию личинок в поражённых ягодах. Для 
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оценки потенциала размножения облепихо-
вой мухи нами был проведён расчёт суммы 
активных температур (более +10 °С) в период 
2018–2022 гг.

Результаты и их обсуждение
За последние годы облепиха как плодовая 

культура широко распространилась по мно-
гим областям Северо-Западного, Волго-Вят-
ского и Центрального регионов России, на 
стыке которых и находится Ивановская обл. 
В Ивановской обл. в 2007 г. она отмечена 
как дичающее интродуцированное растение 
[Борисова, 2007], однако в любительском 
садоводстве на территории региона она по-
явилась значительно раньше. Облепиха на 
территории региона разводится как пищевое, 
лекарственное и декоративное растение. В 
основном она культивируется на территории 
частных подворий и садово-огороднических 
некоммерческих товариществ (СНТ). Многие 
из них в настоящее время заброшены и, со-
ответственно, облепиха дичает, образуются 
также её значительные самосевные заросли. 
По крайней мере, в 1990-е гг. единичные эк-
земпляры облепихи уже присутствовали в 
садовых насаждениях в районе исследования 
и обнаружения облепиховой мухи. Таким об-
разом, между началом вселения облепихи и 
вселением облепиховой мухи прошло не ме-
нее 20 лет.

Регионом-донором для облепихи круши-
новидной является Центральноазиатский 
регион [Сенатор и др., 2017]. Облепиха кру-
шиновидная для Московской обл. приводится 
как эргазиофигофит (дичающие культивируе-
мые виды) и эпекофит (виды, которые натура-
лизовались только в растительных единицах, 
сформированных человеком, таких как луга, 
сорная флора или рудеральная раститель-
ность, но прочно натурализовались здесь) 
[Майоров и др., 2020]. В литературе поня-
тию «эпекофит» аналогично «invasive plants» 
[Pyšek et al., 2004; Виноградова и др., 2010]. 
Вид занесён в «Black»-лист инвазионных 
растений России. Отнесён к видам, активно 
натурализующимся в естественных и полуе-
стественных местообитаниях [Сенатор и др., 
2017], успешно натурализовался в различных 
антропогенных экотопах (придорожных лу-

говинах, пустырях, строительных участках 
и др.) и внедрился в природные сообщества 
[Борисова, 2021].

Для облепихи нами было подтверждено 
проявление способности к регулярному раз-
множению на территории региона и преодо-
ление барьеров на пути расселения из мест 
интродукции. Было отмечено значительное 
по площади освоение прибрежной полосы 
Горьковского водохранилища в районе ис-
следования, где она образовала естествен-
ный очаг ленточной формы. Следовательно, 
облепиха постепенно захватывает биотопы 
(ландшафты), свойственные её произраста-
нию в нативном ареале, где она обитает пре-
имущественно на дренированных почвах лёг-
кого механического состава – галечниках по 
берегам горных рек или песчано-алювиаль-
ных наносах в поймах равнинных рек. Таким 
образом, регистрируется освоение естествен-
ных экосистем и, вероятно, в дальнейшем об-
лепиха может быть отнесена к инвазионным 
видам региона.

В 2018 г. во время сбора ягод на террито-
рии самосевных зарослей нами было обна-
ружено поражение плодов облепиховой му-
хой. По результатам анализа литературных 
источников было установлено, что это пер-
вый факт обнаружения облепиховой мухи на 
территории Ивановской обл. Облепиховая 
муха первоначально была зарегистрирована 
в 2018 г. только в дикорастущей группировке 
облепихи, расположенной на песчаной косе 
в устье р. Сеготь. Парцелла представляет со-
бой загущенную поросль облепихи, под ко-
торой практически отсутствует травяной по-
кров. Все растения облепихи расположены 
с восточной стороны косы, примыкающей 
к Горьковскому водохранилищу. Данные 
заросли сформировались в результате того, 
что большое количество ягод было выбро-
шено волнами водохранилища на песчаную 
косу. Точная дата образования популяции 
не зафиксирована, но не менее 20 лет назад. 
Наблюдается обильное плодоношение рас-
тений, причём цвет, размер, расположение и 
время созревания ягод существенно разли-
чаются на разных растениях. Подобные за-
росли облепихи имеются в устьевых участ-
ках и ряда других рек Пучежского района. В 
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2022 г. личинки облепиховой мухи уже были 
обнаружены в садовых посадках (сорт Пода-
рок саду) на территории с. Сеготь (рис. 2). 
Следовательно, зафиксирована способность 
облепиховой мухи к регулярному размноже-
нию, что соответствует стадии натурализа-
ции. Таким образом, данный вредитель яв-
ляется инвазионным видом второго порядка, 
специализирующимся на определённом ви-
де-хозяине, при этом часть куколок остаётся 
в почве на повторную зимовку.

Степень поражаемости растений болез-
нями и вредителями базируется на треу-
гольнике взаимоотношений хозяин – параз-
ит – внешняя среда. Динамика изменений в 
данном треугольнике влияет на ход развития 
эпизоотий [Ван дер Планк, 1981]. Поэтому 
необходимо определить факторы, негатив-
но влияющие на численность облепихо-
вой мухи. К таковым относятся следующие 
ограничивающие факторы. Во-первых, это 
климатические условия. В отдельные годы 
численность вредителя снижается в 2–6 раз 
при длительном (до 2–3 недель) затоплении 
облепихи паводковыми водами, а также при 
сильном охлаждении поверхностного слоя 
почвы в малоснежные зимы [Шаманская, 
2014]. Основным и решающим фактором в 
распространении и активном развитии дан-
ного вредителя в период вегетации растений 
облепихи является температура воздуха в 
летний период. Периодические резкие похо-
лодания, продолжительные сильные дожди 
и другие неблагоприятные климатические 
факторы, снижая активность жизнедеятель-
ности и эффективность размножения мух, 
существенно влияют на динамику их чис-
ленности. Так, данные, полученные для 

Рис. 2. Плоды облепихи сорта Подарок саду, поражённые личинками облепиховой мухи.

Центрально-Нечернозёмной зоны России 
в результате исследования, проведённого в 
2015–2017 гг. на территории Всероссийско-
го селекционно-технологического института 
садоводства и питомниководства, показали, 
что сумма эффективных температур выше 
+10 °С к началу вылета мух колеблется от 
252.1 °С до 319 °С, а сам вылет происходит, 
как правило, в начале лета [Зейналов, 2018]. 
В условиях г. Барнаула, по данным М.А. 
Прокофьева [1987], среднее значение сум-
мы температур (активных температур выше 
+10 °С), необходимое для реактивации пу-
париев, составляет 312 °С при отклонении 
±67.5 °С. Сроки начала вылета взрослых 
насекомых тесно связаны с температурным 
режимом в предшествующий период [Коса-
чев, 2003; Шаманская, 2014 а]. По данным 
метеостанции № 27355 в н.п. Юрьевец, бли-
жайшей к точке обнаружения нами облепи-
ховой мухи, в период исследования с 2018 
по 2022 г., сумма активных температур (бо-
лее +10 °С) достигала величины в 312 °С 
в третьей декаде мая или в первой декаде 
июня, что позволяет мухам осуществлять 
вылет имаго в июне. Таким образом, в ходе 
всех пяти лет исследования температура в 
весенне-летний период была благоприятной 
для развития облепиховой мухи. Во-вторых, 
разная степень устойчивости сортов к обле-
пиховой мухе. Так исследователями отме-
чено, что наиболее устойчивыми сортами 
являются сорта с поздним сроком (2–3 де-
када сентября) созревания плодов [Скалий, 
2007; Богомолова, 2009; Шаманская, 2014 а] 
и мелкоплодные сорта [Шаманская, 2014 а]. 
В-третьих, разреженное распределение рас-
тений с отсутствием под ними травяного по-
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крова [Скалий, 2007]. В-четвёртых, ряд био-
тических факторов. Так в отдельные годы 
заражённость пупариев наездником Ophis 
rhagoleticollis Sacht. достигает 70% [Шаман-
ская, 2014 а]. Также совершенно очевидно, 
что отсутствие плодоношения облепихи от-
носится к ингибирующим факторам, однако 
следует учесть, что часть куколок способна 
оставаться в почве на повторную зимовку. 
Таким образом, в загущенных самосевных 
зарослях с высоким уровнем разнообразия 
форм облепихи с разным обилием плодо-
ношения по годам и различными сроками 
созревания ягод, формируются наиболее оп-
тимальные условия для поддержания жиз-
ненного цикла вредителя. Следовательно, 
натурализация облепихи, являющейся в 
данном случае видом-хозяином, с высокой 
долей вероятности способствовала интен-
сификации эпизоотий облепиховой мухи в 
регионе.

Заключение
Даётся описание и анализ факта обна-

ружения облепиховой мухи на территории 
Ивановской обл. Натурализовавшаяся на тер-
ритории области облепиховая муха наносит 
существенный ущерб, как культурным посад-
кам облепихи, так и ее дикорастущим зарос-
лям. Временной интервал между вселением 
на территорию региона облепихи и первым 
обнаружением облепиховой мухи составля-
ет не менее 20 лет. Изучение особенностей 
внедрения инвазионных видов в состав при-
родных сообществ и оценка их дальнейшего 
распространения важны для прогноза и по-
иска путей управления процессами инвазии 
чужеродных видов в фауну региона, а также 
для разработки стратегии сохранения биоло-
гического разнообразия.
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ABOUT THE FACT OF FINGING OF BUCKTHORN FLY – 
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The paper presents an overview of the fact of the revelation of the buckthorn fly – Rhagoletis batava 
obscuriosa Kol. on the territory of Ivanovo region, which since 2018 has been recorded in wild populations, 
and since 2022 in garden plantings of buckthorn buckthorn Hippophae rhamnoides (L., 1753). This species 
poses a threat to the effective cultivation of buckthorn in the region. 
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Изучение внутривидовой изменчивости чужеродных растений имеет решающее значение для вы-
явления закономерностей их микроэволюции во вторичном ареале и прогнозирования возможности 
дальнейшего расселения и способности внедряться в естественные фитоценозы. До сих пор остаётся 
неясным, как из первоначально генетически обеднённой инициальной инвазионной популяции фор-
мируется таксон с ареалом, превосходящим по площади естественный ареал вида, и, следовательно, 
приспособленный к более широкому спектру эколого-климатических условий. Клён ясенелистный 
Acer negundo L. является в этом отношении замечательным объектом исследования. Вторичный ареал 
этого североамериканского вида охватывает все регионы нашей планеты, за исключением Антарктиды. 
В России он расселился от Калининграда до Владивостока, сформировал инвазионные популяции во 
всех восьми Федеральных округах и включён в ТОП-100 наиболее агрессивных инвазионных видов 
страны. Внутривидовая изменчивость его биоморфологических признаков изучена нами ранее, а 
результаты исследования генотипической изменчивости представлены в настоящей статье. Обсле-
дованы инвазионные популяции A. negundo, расположенные вдоль Транссибирской магистрали от 
Москвы до Владивостока (9288 км). Выделена ДНК из 38 образцов, собранных по ходу Транссиба 
во Владимирской и Костромской областях, Республике Татарстан, Пермском крае, Новосибирской 
области, Красноярском крае, Амурской области и Приморском крае. По ядерному участку ДНК ITS 
1–2 образцы клёна ясенелистного из российской части вторичного ареала продемонстрировали очень 
высокое сходство между собой, но со 100%-й бутстреп-поддержкой отличаются от образца из есте-
ственного ареала. По хлоропластному высоковариабельному участку trnL–trnF образцы разделились 
на две клады, не имеющие чёткой корреляции с географическим происхождением образца. Отдельные 
субклады с высокой бутстреп-поддержкой образовали растения: 1) из Татарстана (из Казани и Ниж-
некамска), 2) из Перми и Новосибирска, 3) образцы из Красноярска. Сеть гаплотипов, построенная 
по участку trnL–trnF, также продемонстрировала генетическое своеобразие образцов из Татарстана. 
Выдвинута гипотеза о расселении по Транссибирской магистрали (а возможно, и по всей России) 
только нескольких генотипов A. negundo, обладающих высокой степенью инвазионной активности. 
Другие генотипы, в том числе попавшие на территорию бывшей Российской империи ранее, не про-
явили способности внедряться в естественные фитоценозы и встречаются довольно редко.

Ключевые слова: клён ясенелистный, Acer negundo, генотипическая изменчивость, гаплотип, 
Транссибирская магистраль.
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Введение
Клён ясенелистный Acer negundo L. за-

везён в Европу из Северной Америки не позд-
нее 1680 г. [Виноградова и др., 2022]. Через 
сто лет, в начале XIX в., он стал в европей-
ских странах очень популярным растением: 
его высаживали в частных садах, городских 
аллеях, парках, применяли для формирова-
ния защитных насаждений, в том числе вдоль 
дорог, а также для лесопосадок. Последняя 
волна активной интродукции вида наступи-

ла после Второй Мировой войны, при этом в 
большинство стран клён завозили повторно и 
широко использовали для лесопосадок и за-
щитных лесополос [Mędrzycki, 2011].

В настоящее время в Европе, где сформи-
ровались первые инициальные инвазионные 
популяции A. negundo, он встречается прак-
тически повсеместно и натурализовался в 26 
странах [Lambdon et al., 2008]. Кроме того, 
этот вид расселился по всему миру, включая 
Азию, Южную Америку и Австралию.
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В России преднамеренная интродукция 
Acer negundo так же, как и в Европе в целом, 
проводилась неоднократно. По сведениям 
С.Я. Соколова [1957], в 1796 г. в ботаническом 
саду Санкт-Петербурга уже имелись взрос-
лые экземпляры клёна. Однако в открытом 
грунте растения семенного происхождения 
не выживали, поскольку испытывались толь-
ко образцы из южной части естественного 
ареала [Уханов, 1950]. Но в 1879 г. Э.Л. Ре-
гель получил семена A. negundo из северных 
районов Канады. Деревья, выросшие из этих 
семян, отличались более слабым ростом и 
тонкими ветвями фиолетового оттенка и ока-
зались вполне выносливыми [Воейков, 1908]. 
Два таких экземпляра Р.И. Шредер вырастил 
в Москве и описал под названием A. negundo 
boreale, указав, что они обильно плодоносят 
[Шредер, 1899]; американские авторы дере-
вья со сходными морфологическими призна-
ками относили к A. n. var. violaceum (Kirchn.) 
Jaeg. [Rehder, 1949]. В настоящее время дере-
вья клёна с тонкими красноватыми ветвями 
изредка встречаются почти по всей России в 
садах и парках, но в спонтанных инвазион-
ных популяциях не найдены [Виноградова и 
др., 2022].

Третьим источником посадочного матери-
ала A. negundo был Скриверский дендропарк, 
в котором в 1893 г. М. Сиверс заложил план-
тацию из семян, выписанных из провинции 
Манитоба (Канада), и в начале ХХ в. клён 
ясенелистный широко внедрялся в декора-
тивные посадки северо-западных регионов 
Российской империи [Мауринь, 1970].

В это же время A. negundo стали актив-
но использовать и в лесничествах южных 
областей Европейской России. Так, в рам-
ках проекта по восстановлению и улучше-
нию естественных условий в степной полосе 
(1893–1898 гг.) под руководством В.В. Доку-
чаева его высаживали в составе лесозащит-
ных полос в Воронежской обл. 

В 1896–1897 гг. клён ясенелистный попал 
на Урал и в Сибирь. С 1897 г. он выращи-
вался в Свердловской обл. в питомнике при 
Талицкой лесной школе, и уже в 1909 г. его 
стали массово высаживать в городские пар-
ки [Луговых, 1959]. В Сибири интродукция 
вида происходила, в основном, благодаря 

садоводам-любителям, которые везли поса-
дочный материал из европейской части Рос-
сии. Он был среди первых древесных пород, 
высаженных в 1896 г. в саду Комиссарова на 
правом берегу Иртыша в 30 км южнее Омска 
[Крылов, Салатова, 1955]. С 1896 по 1914 г. 
клён высаживали в сады и парки крупных сёл 
и городов Алтайского края, в том числе Бар-
наула. С 1926 г. была организована закладка 
государственных агролесомелиоративных 
питомников в Рубцовске и Славгороде, а в 
1931 г. – в Ключах, Родино, Волчихе и Благо-
вещенке; в 1928 г. материал из этих питомни-
ков был использован для насаждений лесопо-
лос Алтайского края [Эбель и др., 2016]. 

Использовался клён и для озеленения го-
родов Дальнего Востока, где введён в культу-
ру в 1906–1907 гг. С.И. Еловицким [Василюк, 
Таранкова, 1970]. В 1940-е гг. A. negundo был 
высажен в Уссурийске [Коляда, 2011, 2016]. 
Массовое появление его в Приморском крае 
связано со строительством Большого Влади-
востока (1960–1965) и сменой места получе-
ния посадочного материала [Виноградова и 
др., 2021]. 

Столь активное высаживание привело к 
ускользанию клёна ясенелистного из культу-
ры и к его последующему дичанию. Первые 
упоминания о размножении вида самосевом 
относятся к 1920-м гг. Поначалу он внедряет-
ся в антропогенно нарушенные биотопы, со 
временем формирует крупные ценопопуля-
ции рядом с населёнными пунктами и в пой-
мах и, наконец, успешно внедряется в есте-
ственные климаксовые сообщества, вытесняя 
аборигенные виды растений. В настоящее 
время на территории России A. negundo отно-
сится к 100 наиболее опасным инвазионным 
видам [Самые…, 2018]. Он распространён от 
Калининградской области до Приморского 
края и включен в списки инвазионных видов 
административных субъектов всех 8 Феде-
ральных округов РФ, причем в 7 из них он 
является видом-трансформером 1 категории 
статуса [Сенатор, Виноградова, в печати]. 

Таким образом, семена и саженцы A. 
negundo ввозили в Россию несколько раз и 
из разных частей ареала, и, вследствие это-
го, интродуцированные деревья обладают 
широким диапазоном генотипической из-
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менчивости. Однако известно, что инвази-
онная активность характеризует скорее не 
вид, а генотип [Виноградова и др., 2013], и 
во вторичном ареале в России эволюция при-
способительных признаков уже затронула 
13–15 поколений данного вида, если учесть, 
что клён начинает плодоносить на 6–7-м году 
жизни. Будет ли генотипическая вариабель-
ность не интродуцированных, а локальных 
спонтанных популяций клёна достаточно ве-
лика? Проявляет себя как инвазионный один 
генотип A. negundo или несколько? Насколько 
отмеченная ранее биоморфологическая неод-
нородность образцов различного географи-
ческого происхождения [Виноградова и др., 
2022] соотносится с амплитудой генотипиче-
ской изменчивости? 

Для решения этих вопросов мы изучали 
генотипическую вариабельность клёна ясе-
нелистного, произрастающего вдоль Трансси-
бирской магистрали, которая является одним 
из главных транспортных коридоров России и 
вектором расселения не только аборигенных, 
но и (в основном) чужеродных растений. Ра-
нее нами было установлено, что он успешно 
приспособился к специфическим экологиче-
ским условиям железных дорог и произраста-
ет по Транссибирской магистрали от Москвы 
до Владивостока. Несмотря на проводимую 
реконструкцию железной дороги и массо-
вое применение гербицидов, семена клёна 
способны прорастать на железнодорожном 
полотне, и ювенильные экземпляры отмече-
ны нами более чем в трети (112 из 295) гео-
ботанических описаний. Возможно, этот вид 
уже сформировал генотипы, устойчивые к 
химическим реагентам. В Европейской части 
России численность и проективное покрытие 
его довольно высоки, по мере продвижения в 
сибирские, более континентальные регионы, 
эти показатели снижаются, а затем по мере 
усиления влияния муссонного климата, вновь 
возрастают [Виноградова и др., 2022]. В отли-
чие от железных дорог южного направления в 
Европейской России, в полосе отчуждения по 
Транссибирской магистрали клён ясенелист-
ный намеренно не высаживали, поэтому уча-
стие этого инвазионного вида в придорожных 
естественных фитоценозах относительно не-
велико. Это дало возможность с высокой долей 

вероятности предположить, что он появляется 
на Транссибе не с прилегающих к железной 
дороге территорий, а в результате случайного 
переноса семян на далёкие расстояния (Long-
Distance Dispersal, LDD). 

Цель настоящего исследования – оценка 
генотипической изменчивости инвазионных 
популяций клёна ясенелистного, расселяю-
щегося вдоль Транссибирской магистрали.

Материалы и методы
Собраны листья с деревьев клёна, произ-

растающих на различных участках Трансси-
бирской магистрали в восьми администра-
тивных субъектах РФ от Владимирской обл. 
до Приморского края (табл. 1). 

Выделение ДНК проводилось из гербар-
ного материала (листьев) СТАВ-методом 
[Rogers, Bendich, 1985]. Всего была выделе-
на ДНК из 38 образцов A. negundo (табл. 1, 
рис. 1). В анализ включены также 2 образца 
из базы данных GenBank (табл. 1), собранные 
в штате Калифорния, США [Vargas-Rodriguez 
et al., 2020] и рассматриваемые в качестве 
внешней группы.

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) 
проводили в амплификаторе Biorad T-100 
(США). Для ядерного рибосомного внутрен-
него транскрибируемого спейсера 1–2 (ITS 
1–2) использовались праймеры nnc18s10 
(прямой) и с26А (обратный) при температу-
ре отжига 58 °С. Для хлоропластного высо-
ковариабельного некодирующего межгенного 
спейсера trnL–trnF применялись праймеры C 
(прямой) и F (обратный) при температуре от-
жига от 0.3 до 62 °С [Shaw et al., 2007]. Очист-
ка ПЦР-продукта для секвенирования выпол-
нена в смеси ацетата аммония с этанолом. 
Определение нуклеотидных последователь-
ностей ДНК проведено на автоматическом 
секвенаторе в ЗАО «Синтол». Обработка ну-
клеотидных последовательностей проведена 
в программе BioEdit. Последовательности 
включены в международную базу данных 
GenBank, номера для каждого образца пред-
ставлены в таблице (табл. 1). Далее были 
построены филогенетические деревья в про-
грамме SplitsTree методом невзвешенного по-
парного среднего (UPGMA) и сеть гаплоти-
пов в программе TCS.
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№ 
образца Регион Место сбора, координаты Коллектор, год

Участок ДНК
ITS trnL–trnF

A0 США Калифорния MN027941.1
A00 США KX277732

A1

Пермский край

г. Пермь, берег Камы
58.0184° с. ш.
56.2429° в. д.

М.А. Галкина, 
А.В. Стогова, 2022

OQ645300  OQ659475

A2b

г. Пермь, откос между ст. 
Пермь-2 и пл. 1436 км

58.0050° с. ш.
56.1779° в. д.

OQ645301

A3a г. Пермь, ст. 
Комсомольская
58.0384° с. ш.
56.1055° в. д.

OQ645302 OQ659476

A3b OQ645303

A4

Новосибирская 
обл.

г. Новосибирск, ул. 
Железнодорожная

55.0475° с. ш.
82.9057° в. д.

В.Н. Зеленкова, 
А.Ю. Курской, 

М.Ю. Третьяков, 
2022

OQ645304 OQ659477

A5

г. Новосибирск, ул. 
Станционная
54.9961° с. ш.
82.8128° в. д.

OQ645305 OQ659478

A6

г. Новосибирск, пр. 
Виктора Ващука

55.0232° с. ш.
82.9093° в. д.

OQ645306 OQ659479

A7

г. Новосибирск, ст. Иня-
Восточная

55.1094° с. ш.
83.0017° в. д.

OQ645307 OQ659480

A8

Красноярский 
край

г. Красноярск, ст. 
Красноярск-Северный. 

Емельяновский р-н
56.0731° с. ш.
92.9351° в. д. В.Н. Зеленкова, 

А.Ю. Курской, 
М.Ю. Третьяков, 

2022

OQ645308 OQ659481

A9
г. Красноярск, ст. Базаиха

56.0234° с. ш.
93.0927° в. д.

OQ645309 OQ659482

A10
ст. Зыково

55.9547° с. ш.
93.1582° в. д.

OQ645310

A11 Республика 
Татарстан

г. Нижнекамск
55.6857° с. ш.
51.8215° в. д.

Ю.К. Виноградова, 
2022 OQ645311 OQ659483

A12a
Пермский край

г. Кунгур 
57.4413° с. ш.
57.0038° в. д.

Ю.К. Виноградова, 
2022

OQ645312 OQ659484
A12b OQ645313 OQ659485
A12c OQ645314 OQ659486

A13c Пермский край
г. Чайковский
56.7811° с. ш.
54.1411° в. д.

Ю.К. Виноградова, 
2022 OQ659487

Таблица 1. Характеристика образцов Acer negundo, собранных вдоль различных участков Транссибирской маги-
страли и в её окрестностях и использованных для молекулярно-генетического анализа. 



23РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023

A14a Республика 
Татарстан

г. Казань
55.7745° с. ш.
48.9888° в. д.

Ю.К. Виноградова, 
2022

OQ645315 OQ659488

A14b OQ645316 OQ659489

A15a Владимирская 
обл.

г. Гороховец
56.2089° с. ш.
42.6812° в. д.

М.М. Серебряный, 
И.Е. Серебряная, 

2022

OQ659490

A15c OQ659491

A16c Костромская обл.
г. Кострома

57.7603° с. ш.
40.9320° в. д.

М.М. Серебряный, 
И.Е. Серебряная, 

2022
OQ645317 OQ659492

A18b

Приморский край

г. Владивосток, ст. 
Санаторная

43.230693° с. ш.
131.980356° в. д.

О.В. Котенко, 
2022

OQ645318 OQ659493

A18c OQ645319 OQ659494

A19a
Амурская обл.

г. Завитинск, ст. Завитая
50.117154° с. ш.
129.450888° в. д.

О.В. Котенко, 
2022

OQ645320 OQ659495
A19b OQ645321 OQ659496
A19c OQ659497
A20a

Амурская обл.

г. Белогорск, ст. 
Белогорск

50.920492° с. ш.
128.461242° в. д.

О.В. Котенко, 
2022

OQ645322 OQ659498
A20b OQ659499

A20c OQ645323 OQ659500

A21a Амурская обл. 
ст. Серышево

51.092502° с. ш.
128.382136° в. д.

О.В. Котенко, 
2022 OQ659501

A22a
Амурская обл. 

ст. Магадачи
53.453548° с. ш.
125.810726° в. д.

О.В. Котенко, 
2022

OQ645324 OQ659502
A22b OQ659503
A22c OQ645325 OQ659504
A23a

Амурская обл. 
ст. Екатеринославка

50.372287° с. ш.
129.104857° в. д.

О.В. Котенко, 
2022

OQ645326 OQ659505
A23b OQ645327
A23c OQ645328 OQ659506
A24a

Амурская обл. 
ст. Свободный

51.392546° с. ш.
128.138297° в. д.

О.В. Котенко, 
2022

OQ645329 OQ659507

A24b OQ645330

Результаты
Ядерный участок ДНК, ITS 1–2, демон-

стрирует очень высокое сходство всех образ-
цов Acer negundo, собранных вдоль Транс-
сиба от Костромы до Владивостока (рис. 2) 
и одновременно их отличие от использован-
ного в качестве внешней группы образца из 
Генбанка A. negundo var. californicum, отде-
лившегося со 100%-й бутстреп-поддержкой. 

Что касается хлоропластного высоковари-
абельного участка trnL–trnF (рис. 3), иссле-
дованные образцы разделились на две круп-
ные клады. В первую вошла преобладающая 
часть образцов, а во вторую – образцы из 
Новосибирска, Перми, Нижнекамска и Каза-
ни. В некоторых случаях внутрипопуляцион-
ные различия были не менее значительными, 
чем межпопуляционные: так, разделились по 
двум субкладам образцы из Амурской обл. и 

из Кунгура. Некоторая корреляция с геогра-
фическим происхождением образцов всё же 
наблюдается: отдельную субкладу с высокой 
бутстреп-поддержкой образовали растения 
из Татарстана (из Казани и Нижнекамска), 
вторая субклада объединяет особи из Перми 
и Новосибирска, а третья небольшая субкла-
да – образцы из Красноярска.

По участку trnL–trnF построена сеть га-
плотипов (рис. 4). Всего выделилось 14 га-
плотипов, 9 из которых очень близки к цен-
тральному. В отдельный гаплотип (№ 11) 
выделились образцы из Новосибирска и Пер-
ми. Гаплотипы №№ 12–14 представлены все-
го одним образцом каждый: A14a (Казань), 
А14b (Казань), A11 (Нижнекамск). В целом, 
результаты совпадают с данными анализа 
UPGMA, и достоверные различия позволя-
ют выделить как генетически своеобразные 
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Рис. 2. Филогенетическое дерево по нуклеотидным последовательностям участка ITS 1–2 для образцов Acer 
negundo из различных частей ареала. 

Рис. 3. Филогенетическое дерево по нуклеотидным последовательностям участка trnL–trnF для образцов Acer 
negundo из различных регионов вторичного ареала. 
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Рис. 4. Сеть гаплотипов образцов Acer negundo, собранных на разных участках Транссибирской магистрали, по-
строенная на основе хлоропластного участка ДНК trnL–trnF. 

только популяции из Казани, Нижнекамска, а 
также из Перми и Новосибирска.

Обсуждение
По ядерному участку ДНК образцы клёна 

ясенелистного из российской части вторич-
ного ареала со 100%-й бутстреп-поддержкой 
отделились от образцов из естественного аре-
ала, что демонстрирует сильное влияние «эф-
фекта основателя» на микроэволюцию чуже-
родных растений. К сожалению, в Генбанке 

не содержатся данные по образцам A.n. var. 
violaceum. Тем не менее, вполне определённо 
можно говорить об отсутствии вклада генов 
калифорнийских популяций в генофонд A. 
negundo, сформировавшийся во вторичном 
ареале в России.

Высокое сходство инвазионных популя-
ций клёна ясенелистного по ядерному участ-
ку ДНК свидетельствует о наличии единого 
(или, по крайней мере, немногочисленных) 
инвазионного генотипа «на все случаи жиз-



27РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023

ни» [Baker, 1955], который оказался способ-
ным внедриться в естественные фитоценозы 
как в Европейской России, так и в Сибири, и 
на Дальнем Востоке. Для чужеродных видов, 
размножающихся агамным способом, эта 
стратегия является основной [Виноградова, 
1992], но для перекрёстноопыляющегося A. 
negundo она несколько неожиданна. Таким 
образом, наши данные поддерживают ту точ-
ку зрения, которая утверждает, что не для 
всех видов необходимым условием успешной 
инвазии является высокое генетическое раз-
нообразие в популяциях растений [Poulin et 
al., 2005; Culley, Hardiman, 2009].

При анализе хлоропластного высоковари-
абельного участка trnL–trnF отмечена неко-
торая корреляция с географическим проис-
хождением образцов. Отдельные субклады 
с высокой бутстреп-поддержкой образовали 
растения: 1) из Татарстана (из Казани и Ниж-
некамска), 2) из Перми и Новосибирска, 3) 
образцы из Красноярска. Вероятно, генетиче-
ская неоднородность (хотя и низкая) особей, 
произрастающих по Транссибирской маги-
страли, связана с тем, что в некоторых немно-
гочисленных случаях семена клёна проникли 
на Транссиб из преднамеренно сделанных в 
окрестностях железной дороги посадок, и на 
этих участках магистрали A. negundo появил-
ся в результате «ухода из культуры».

Выводы
Инвазия A. negundo на Дальний Восток 

осуществлялась не напрямую из Северной 
Америки, как это можно было бы предполо-
жить, а из европейской части России.

Высокое сходство популяций этого вида 
по ядерному участку ДНК свидетельствует о 
наличии немногих высокоинвазионных гено-
типов (а возможно и единственного геноти-
па!), которые были сопряжены с расселением 
вида по Транссибирской магистрали от Мо-
сквы до Владивостока. 

Различия по нуклеотидным последова-
тельностям хлоропластного участка trnL–
trnF подтверждают продвижение клёна ясе-
нелистного по Транссибу преимущественно 
путём «дальнего расселения» (long-distance 
dispersal), то есть инвазия его носит скачко-
образный характер. Однако в единичных слу-

чаях инвазионные популяции могут сформи-
роваться из семенного материала, попавшего 
на железную дорогу из близлежащих искус-
ственных посадок. 
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GENOTYPIC VARIABILITY OF ACER NEGUNDO L.  
ALONG THE TRANS-SIBERIAN RAILWAY
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The study of intraspecific variability of alien plants is crucial for revealing the patterns of their micro-
evolution in the secondary distribution range and predicting the possibility of further dispersal and the 
ability to invade natural plant communities. It is still unclear how a genetically impoverished initial invasive 
population forms a taxon with a range exceeding the natural range of the species and, therefore, adapted 
to more diverse ecological and climatic conditions. Boxelder, Acer negundo L., is a remarkable object of 
study in this respect. The secondary distribution range of this North American species covers all regions 
of our plane excluding Antarctica. In Russia it spread from Kaliningrad to Vladivostok, formed invasive 
populations in all eight Federal Districts and was included in the TOP 100 of the most aggressive invasive 
species of the country. The intraspecific variability of its biomorphological characters was studied by us 
earlier, and the results of the study of genotypic variability are presented in this article. Invasive populations 
of A. negundo located along the Trans-Siberian Railway from Moscow to Vladivostok (9288 km) were 
examined. We isolated DNA from 38 specimens collected along the Trans-Siberian railway in Vladimir 
and Kostroma Regions, Republic of Tatarstan, Perm Region, Novosibirsk Region, Krasnoyarsk Territory, 
Amur Region, and Primorskii Territory. By the ITS 1–2 nuclear DNA site, specimens of Acer negundo from 
the Russian part of the secondary distribution range showed very high similarity with each other, but with 
100% bootstrap support separated from specimens from the natural distribution range. According to the 
chloroplast high-variable trnL–trnF site, the specimens were divided into two clades that weakly correlated 
with the geographical origin of the specimen. Separate subclades with high bootstrap support are formed 
by the plants: 1) from Tatarstan (Kazan and Nizhnekamsk), 2) from Perm and Novosibirsk, and 3) samples 
from Krasnoyarsk. The haplotype network constructed at the trnL–trnF site also demonstrated the genetic 
specificity of the samples from Tatarstan. We hypothesized that only a few genotypes of A. negundo with a 
high degree of invasive activity were dispersed along the Trans-Siberian Railway (and possibly throughout 
all Russia). Other genotypes, including those that entered the territory of the former Russian Empire earlier, 
have not shown the ability to invade natural plant communities and occur rather rarely.

Key words: boxelder, Acer negundo, genotypic variability, haplotype, Trans-Siberian railway.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202330

УДК 581.522.62:581.524.2

МОДЕЛИРОВАНИЕ СКОРОСТИ УВЕЛИЧЕНИЯ ПЛОЩАДИ 
ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ HERACLEUM SOSNOWSKYI MANDEN.  
И HERACLEUM MANTEGAZZIANUM SOMMIER & LEVIER

©2023 Далькэ И.В.*, Чадин И.Ф.**

Институт биологии Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук,  
Сыктывкар, 167982, Россия 

e-mail: *dalke@ib.komisc.ru; **chadin@ib.komisc.ru

Поступила в редакцию 27.03.2023. После доработки 21.07.2023. Принята к публикации 02.08.2023

На основе разработанной агент-ориентированной модели и эмпирических данных доказана значи-
мость анемохории для переноса мерикарпиев гигантских борщевиков на дальние дистанции (до 55 м 
от материнского растения). Использование клеточного автомата для моделирования роста площади 
ценопопуляций растений позволило выявить влияние погодных условий, численности и простран-
ственного распределения растений борщевика в период начала вторжения на скорость инвазии. 
Верификация результатов работы клеточного автомата на основе спутниковых снимков и полевых 
наблюдений показала значимый уровень соответствия теоретических расчётов и наблюдаемых резуль-
татов. Определены параметры логистических функций, описывающих изменение площади ценопо-
пуляций гигантских инвазионных борщевиков. Ретроспективный анализ спутниковых изображений 
модельных участков, начиная с 1990-х гг., показал ежегодный рост площадей зарослей борщевиков 
на 20% в экспоненциальной фазе роста численности ценопопуляции. Значительная вариабельность 
скорости инвазии (от 5 до 70% в год), зависела от начальных условий и этапа вторжения, режимов 
использования и экологической ёмкости доступных участков. 

Ключевые слова: Heracleum sosnowskyi, Heracleum mantegazzianum, гигантские борщевики, ане-
мохория, агент-ориентированная модель, клеточный автомат, спутниковые изображения, скорость 
инвазии.

DOI: 10.35885/1996-1499-16-3-30-47

Введение
Исследования экологических особенно-

стей видов Heracleum sosnowskyi Manden., 
Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier, 
признанных инвазионными на большей ча-
сти территории Европы, показали, что оба 
вида могут считаться экологическими двой-
никами по целому ряду признаков индиви-
дуального развития, структуры и динамики 
популяций [Pys̆ek et al., 2007; Dalke et al., 
2015; Chadin et al., 2021; Захожий и др., 2022; 
Dalke, Chadin, 2023]. По мнению некоторых 
авторов, при интродукции крайне сложно 
было бы собрать мерикарпии исключитель-
но одного вида в местах совместного произ-
растания H. mantegazzianum и H. sosnowskyi, 
так как основной признак, различающий два 
этих вида – степень рассечённости долей ли-
стьев, практически невозможно использовать 
в период плодоношения [Pys̆ek et al., 2007]. 
Другие авторы [Эбель и др., 2018, с. 1065] 

отмечают, что «...использование названия 
Heracleum sosnowskyi для выращиваемых в 
культуре и одичавших растений «гигантского 
борщевика» довольно условно».

Полученные недавно данные свидетель-
ствуют, что большая часть растений гигант-
ских борщевиков, произрастающая на терри-
тории Республики Коми и Мурманской обл. 
относятся к виду H. mantegazzianum [Shadrin 
et al., 2023]. Высока вероятность того, что от-
несение этих растений к виду H. sosnowskyi 
является результатом либо начальной оши-
бочной идентификации вида, либо неосознан-
ной преимущественной селекции растений 
H. mantegazzianum в процессе интродукции, 
или сочетанием этих двух факторов. Мурман-
ская обл. (коллекция Полярно-альпийского 
ботанического сада-института КНЦ РАН им. 
Н.А. Аврорина) и Республика Коми (коллек-
ция Ботанического сада ИБ ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН) являлись источниками семян для 
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интродукции гигантских борщевиков под 
названием Heracleum sosnowskyi в другие ре-
гионы СССР. В рамках настоящей работы не 
проводилась специальная идентификация по 
морфологическим и (или) молекулярно-ге-
нетическим признакам растений гигантских 
инвазионных видов рода борщевик. Да-
лее эти растения упоминаются в работе как 
«H. mantegazzianum и H. sosnowskyi», «ги-
гантские инвазионные виды борщевиков», 
«гигантские борщевики».

Оценка скорости увеличения площадей, за-
нятых ценопопуляциями гигантских борщеви-
ков является принципиальной как для решения 
практических задач по контролю численности 
этих видов, так и для решения теоретических 
вопросов экологии инвазий. Опубликованные 
до настоящего времени оценки скорости инва-
зии этих видов носят предварительный харак-
тер и требуют уточнения.

Распространение пропагул является пер-
вой стадией расселения и движущей си-
лой биологической инвазии [Richardson et 
al., 2000, Pyšek, Hulme, 2005; Soons, Ozinga 
2005; Mayer, Albrecht 2008; Pyšek, Richardson 
2008]. Гигантские инвазионные борщеви-
ки осуществляют захват новых территорий 
только за счёт распространения своих про-
пагул – мерикарпиев. Эти виды не способны 
к вегетативному размножению и их распро-
странение целиком зависит от урожая плодов 
и переноса их на новые территории при по-
мощи ветра, водных потоков, преднамерен-
ных или неосознанных действий человека 
[Левина, 1957; Clegg, Grace, 1974; Jongejans, 
Telenius, 2001; Müllerová et al., 2005; Nehrbass 
et al., 2007; Jongejans et al., 2008; Trottier et al, 
2017; Wojewódzka et al., 2019; Кривошеина и 
др., 2020].

В настоящее время распространение ги-
гантских инвазионных видов борщевика 
происходит преимущественно за счёт есте-
ственных агентов: воздушными и водными 
потоками. Прекращение выращивания этих 
растений в качестве декоративных или кор-
мовых культур, признание их инвазионного 
статуса минимизировали преднамеренное их 
расселение человеком. Большая часть вто-
ричного ареала этих видов расположена на 
равнинных территориях, часто заросли этих 

видов встречаются на такой дистанции от 
водотоков, которую нельзя объяснить гидро-
хорией. Преобладающим способом распро-
странения пропагул гигантских инвазионных 
борщевиков является их перенос воздушны-
ми потоками.

Скорость и направление ветра, действу-
ющие на мерикапий в течение времени его 
падения до поверхности земли, определяют 
дистанцию и направление его переноса. Раз-
работанная нами механистическая модель 
анемохорного распространения мерикарпиев 
гигантских борщевиков [Chadin et al., 2021] 
позволила пересмотреть роль ветра в их рас-
селении и объяснить наблюдения за экстре-
мальными дистанциями переноса мерикар-
пиев борщевиков до 50 м [Кондратьев и др., 
2015] и 100 м [Ochsmann, 1996], линейную 
скорость распространения ценопопуляций 
растений до 26.7 м/год и динамику увели-
чения количества локалитетов борщевиков 
[Pyšek, Prach, 1993; Müllerová et al., 2005].

Описанная нами механистическая мо-
дель открыла возможность разработки агент- 
ориентированной модели переноса пропагул 
инвазионных видов борщевика с учётом ме-
теоусловий конкретной местности, разноо-
бразия конечной скорости падения пропагул 
и высоты генеративных растений. Результа-
ты работы агент-ориентированной модели, в 
свою очередь, могут быть использованы для 
разработки имитационной модели – клеточ-
ного автомата, которая позволит описать ди-
намику процесса увеличения площади цено-
популяций инвазионных видов борщевиков и 
определить факторы, влияющие на скорость 
захвата этими видами новых территорий.

Целью настоящей работы было моделиро-
вание динамики увеличения площади цено-
популяций инвазионных видов борщевика и 
оценка адекватности результатов моделиро-
вания с использованием данных дистанцион-
ного зондирования Земли.

В задачи настоящей работы входило:
1) Разработать с использованием механи-

стической модели [Chadin et al., 2021] агент- 
ориентированную модель для расчёта веро-
ятности переноса мерикарпиев инвазионных 
борщевиков на дистанции и в направлениях, 
определяемых на основе метеоданных.
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3) Создать имитационную модель (кле-
точный автомат) для оценки скорости изме-
нения площади ценопопуляций инвайдеров 
на основе фактических данных о погодных 
условиях.

3) Оценить адекватность моделирования 
динамики изменения площади ценопопу-
ляций инвазионных борщевиков на основе 
сопоставления выходных данных имитаци-
онной модели и сведений, полученных при 
анализе данных дистанционного зондиро-
вания Земли (ДЗЗ), доступных в программе 
Google Earth Pro.

Методы исследования
1. Агент-ориентированная модель опре-

деления дистанции и направления переноса 
плодов инвазионных видов борщевиков воз-
душными потоками. Для определения веро-
ятности переноса мерикарпиев инвазионных 
борщевиков ветром на заданные расстояние 
и направление была создана агент-ориенти-
рованная модель, основанная на модели, опи-
санной в работе [Chadin et al., 2021]. Направ-
ление и скорость ветра, температуру воздуха 
получили из архива метеоданных на сайте 
«Расписание погоды» [2023].

На основе эколого-географического ана-
лиза распространения инвазионных борще-
виков [Захожий и др., 2022] и фенологиче-
ских наблюдений было установлено, что при 
достижении суммы активных температур с 
основанием 10 °C (САТ10) значения около 
1100 °C борщевики готовы к расселению ме-
рикарпиев. Эти сведения использовали для 
расчёта даты созревания мерикарпиев на ос-
нове метеорологических данных за конкрет-
ный год.

В предварительных опытах было установ-
лено, что мерикарпии борщевиков на одном и 
том же зонтике имеют различные требования 
к скорости ветра для их отрыва от соцветия. 
Для каждой скорости ветра в диапазоне от 
0 м/с до 15 м/с задавали долю мерикарпиев, 
которая отрывалась от зонтика. Часть плодов 
(до 60%) опадала при минимальных скоро-
стях ветра 1–2 м/с. При умеренном ветре (5–7 
м/с) от зонтика отрывалось 75–85% плодов. 
При скорости ветра более 15 м/с все мериа-
карпии отрывались от зонтика. Исходное ко-

личество мерикарпиев на зонтике принимали 
равным 5000 шт., опираясь на эмпирические 
данные [Dalke et al., 2015].

После определения количества мерикар-
пиев (N), которые должны были быть оторва-
ны от зонтика при заданной скорости ветра, 
N раз проводили вычисления дистанции и 
направления их переноса. Для каждого из N 
мерикарпиев случайным образом выбирали 
конечную скорость падения и высоту рас-
положения зонтика из массива данных, опу-
бликованных в работе [Chadin et al., 2021]. 
Указанные шаги повторяли до исчерпания 
исходного количества плодов. 

Выходные данные агент-ориентирован-
ной модели содержали:

1) Сведения о дистанции переноса каждо-
го из 5000 мерикарпиев для каждого года и 
каждой метеостанции;

2) Сводную статистику о дистанциях пе-
реноса 50% и 99% мерикарпиев, максималь-
ных дистанциях, на которые переносятся воз-
душными потоками семена для каждого года 
для каждой метеостанции;

3) Набор данных о вероятности переноса 
семян на каждую из дистанций от 0 м до мак-
симальной из рассчитанных дистанции с ша-
гом 1 метр с учётом направлений ветра.

Алгоритмы агент-ориентированной моде-
ли были реализованы на языке R [Chadin et 
al., 2023c].

2. Имитационная модель (клеточный 
автомат) скорости увеличения площади 
ценопопуляций. Для количественной оценки 
скорости захвата растениями новых площа-
дей использовали модель клеточного автома-
та с набором правил:

1) Решётка (поле) была ограничена разме-
рами 100 на 100 ячеек. Площадь одной ячей-
ки имитировала реальную площадь земной 
поверхности площадью 1 м2.

2) Ячейка могла быть свободной (равна 0) 
или занятой. Занятая ячейка имела значение 
равное целому положительному числу. Это 
число увеличивалось на каждом шаге работы 
клеточного автомата и отражало число лет, ко-
торые эта ячейка остаётся занятой борщевиком.

3) Один шаг цикла работы клеточного ав-
томата имитировал один календарный год. 
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Каждая занятая ячейка (то есть имевшая зна-
чение равное или более 1) увеличивала своё 
значение на единицу на каждом шаге.

4) Ячейка оказывала влияние на состоя-
ние соседних ячеек, если её значение было не 
менее 3. Это условие отражало переход инва-
зионных борщевиков к репродукции не ранее 
третьего года жизни [Pergl et al., 2006; Далькэ 
и др., 2023].

5) Вероятность перехода ячейки из состо-
яния 0 (ячейка свободна) в состояние 1 (ячей-
ка занята растением первого года жизни) 
определялась расстоянием и направлением 
до ближайшей ячейки, имеющей значение 3 
или более.

6) Наборы данных, содержавшие вероят-
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автомата, описывали логистической функци-
ей [Perrins et al., 1993]:
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где S – площадь, занятая 
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собственная скорость роста, K – 
асимптотическое значение (доступная 
для роста ценопопуляции площадь), m – 
точка перегиба, a – пересечение с осью 
S. 
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инвазионным видом за год. ARS 
оценивали по угловому коэффициенту 
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между разнородными участками. 
Данную величину рассчитывали на 
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когда наблюдали снижения скорости 
роста площади ценопопуляций 
борщевиков. 
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экспоненциальной функции для оценки 

инвазионных процессов [Higgins, 
Richardson, 1996] и в частности для 
определения прироста площади 
зарослей борщевиков было основано на 
допущениях: 1) ценопопуляции 
гигантских борщевиков находились в 
благоприятных для роста эколого-
климатических условиях [Захожий и 
др., 2022]; 2) потенциальная площадь 
модельного участка, пригодная для 
обитания инвайдеров (Spot), была 
достаточно велика, то есть растения 
могли длительное время осуществлять 
экспансию, увеличивая свою 
численность до наступления 
ограничения ресурсов среды [Миркин, 
Наумова, 2011]; 3) участки не 
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2022]; 2) потенциальная площадь модельного 
участка, пригодная для обитания инвайдеров 
(Spot), была достаточно велика, то есть расте-
ния могли длительное время осуществлять 
экспансию, увеличивая свою численность 
до наступления ограничения ресурсов среды 
[Миркин, Наумова, 2011]; 3) участки не под-
вергались кардинальным изменениям, таким 
как, вспашка, посевы, строительные работы 
(оценка на основе визуальной дешифровки 
доступных спутниковых изображений участ-
ков).

3. Определение скорости увеличения 
площади ценопопуляций инвазионных бор-
щевиков на основе данных дистанционного 
зондирования Земли. Для оценки адекват-
ности имитационного моделирования про-
водили количественную оценку изменений 
площадей ценопопуляций инвазионных 
борщевиков на основании временных серий 
спутниковых снимков земной поверхности. 
Благодаря габитусу (высота растений до 3–5 
м, длина листьев до 3 м) инвазионные борще-
вики хорошо различимы на аэрофотоснимках 
и спутниковых изображениях [Müllerova et 
al., 2005; Далькэ и др., 2018]. В период цве-
тения (июнь – июль) соцветия крупных осо-
бей выделяются белым цветом, а в периоды 
плодоношения и расселения мерикарпиев 
(июль – сентябрь) – коричневыми оттенками, 
что позволяет визуально выделять на сним-

ках местности участки их массового роста.
Участки местности с зарослями растений 

выбирали на основе опубликованных дан-
ных [Chadin et al., 2017; Далькэ и др., 2018; 
Захожий и др., 2022] и открытых ресурсов 
iNaturalist.org [2023]. При критическом ана-
лизе сведений о находках инвазионных бор-
щевиков предпочтение было отдано участкам, 
которые мы верифицировали при визуальной 
оценке пространственно-привязанных фото-
графий, доступных в режиме панорамы мест-
ности картографических сервисов Google 
Maps [2023] и Яндекс.Карты [2023]. После 
проверки участков на присутствие зарослей 
гигантских борщевиков были просмотрены 
все доступные архивные спутниковые изо-
бражения территорий с помощью программы 
Google Earth Pro [2023]. Данная программа 
использует комбинацию спутниковых изо-
бражений из различных источников, включая 
Landsat, Sentinel-2, Terra, Aqua, DigitalGlobe 
и GeoEye. Встроенные возможности сервиса 
Google Earth Pro позволили фиксировать ге-
ографические координаты выбранного участ-
ка, месяц проведения съёмки и очерчивать 
границы участков, занятых высокорослыми 
борщевиками. Для каждого участка выби-
рали наиболее чёткий спутниковый снимок, 
обрисовывали границы ценопопуляции рас-
тений одним полигоном для единой заросли 
или в виде отдельных полигонов для разроз-
ненных зарослей (рис. 1). В результате на 41 

Рис. 1. Визуализация результатов работы алгоритма для расчёта максимальной дистанции сдвига границы це-
нопопуляций инвазионных борщевиков на участке № 16. А – границы зарослей в 2013 г., В – границы зарослей 
в 2016 г., С – схема расчёта дистанции сдвига границы зарослей с 2013 по 2016 г. I – граница зарослей в 2013 г., 
II – граница зарослей в 2016 г., III – дистанция максимального смещения границы зарослей с 2013 по 2016 г. На 
рисунке отображена градусная сетка, значения широты и долготы приведены в форме десятичных градусов.
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участке на временных сериях спутниковых 
снимков было оцифровано около 900 поли-
гонов с инвайдерами. Полученные геопро-
странственные данные сохраняли в формате 
KML. Помимо анализа спутниковых снимков 
на 13 участках провели верификацию нали-
чия гигантских борщевиков полевым марш-
рутным методом.

Полученный объём данных охватывал пе-
риод с 2004 по 2021 г. Участки были выде-
лены на территории Российской Федерации 
(Архангельская, Владимирская, Ивановская, 
Ленинградская, Московская, Свердловская, 
Ярославская области, Пермский край, Респу-
блика Коми, Республика Удмуртия) и Респу-
блики Болгария (Смолянская область) (рис. 2, 
табл. 1). Наибольшая протяжённость участ-
ков массового зарастания борщевиками до-
стигала 800 м, растения произрастали вблизи 
населённых пунктов, на открытых местах, по 
окраинам дорог и полей.

Площадь полигонов определяли в среде 
R [R Core Team, 2022] с применением пакета 

Рис. 2. Модельные участки (номера) массового роста инвазионных борщевиков.

«sf» [Pebesma, 2018]. Визуализацию выпол-
няли с помощью пакета «tmap» [Tennekes, 
2018]. Исходный код скрипта, реализующий 
описанный ниже алгоритм доступен в репо-
зитории Zenodo [Chadin et al., 2023a]. 

Алгоритм обработки полигонов:
1) Каждый полигон сохраняли в отдель-

ный файл в формате KML.
2) Полигону присваивали номер участка, 

месяц и год спутникового снимка, на основе 
которого он был получен.

3) Пересекающиеся полигоны с одного 
участка, имеющие одинаковые значения года 
и месяца объединяли, проводили операцию 
слияния полигонов.

4) Полигоны собирали в группы, отвечаю-
щие следующим условиям: полигоны имеют 
одинаковый номер участка; полигоны пересе-
каются; полигоны различаются годом.

5) Группы, содержащие только один поли-
гон, удаляли из анализа

6) Рассчитывали площади полигонов. По-
лигоны, площадь которых уменьшилась при 
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Таблица 1. Описание модельных участков

Участок Регион Широта  
(° с. ш.)

Долгота 
(° в. д.)

Расстояние до 
ближайшего 
водотока, м

Период 
наблюдения, 

годы
1 Республика Коми 61.6456 50.7323 477 2012–2020
2 Республика Коми 61.6382 50.8323 1538 2006–2020
3 Республика Коми 62.2685 50.6621 402 2013–2016
4 Республика Коми 61.4476 50.5913 1168 2014–2020
5 Республика Коми 61.6405 50.857 1304 2014–2017
6 Республика Коми 61.6099 50.7293 842 2006–2017
7 Республика Коми 61.6043 50.7274 443 2013–2020
8 Республика Коми 61.6175 50.7327 425 2013–2021
9 Республика Коми 61.6444 50.7651 154 2006–2021
10 Республика Коми 61.6425 50.7207 225 2006–2018
11 Архангельская область 64.4603 40.6436 636 2011–2013
12 Республика Коми 61.7776 51.0906 438 2010–2013
13 Болгария, Смолянская область 41.6767 24.3009 106 2013–2020
14 Республика Коми 66.0472 60.1622 135 2013–2020
15 Ивановская область 56.9218 40.8975 4051 2011–2016
16 Ивановская область 56.9817 40.8718 3067 2004–2021
17 Ивановская область 56.9207 40.7417 4034 2011–2021
18 Ивановская область 56.8717 40.7346 864 2011–2018
19 Свердловская область 56.8752 60.7898 437 2016–2017
20 Свердловская область 56.8893 60.7773 1291 2014–2018
21 Республика Коми 63.5451 53.6508 274 2011–2020
22 Владимирская область 55.6014 41.8957 771 2012–2020
23 Владимирская область 55.6108 42.0241 1093 2013–2021
24 Владимирская область 55.645 41.8511 360 2013–2016
25 Владимирская область 55.5801 41.9253 608 2013–2021
26 Владимирская область 55.4991 41.9059 525 2013–2021
27 Пермский край 59.3498 56.9039 1353 2011–2019
28 Пермский край 59.3969 56.8824 993 2013–2018
29 Пермский край 59.396 56.8761 670 2011–2021
30 Пермский край 59.5142 56.7881 2827 2012–2020
31 Пермский край 59.3907 56.8715 647 2011–2021
32 Ярославская область 58.0526 38.7196 3812 2004–2021
33 Ярославская область 58.0558 38.7112 3857 2014–2021
34 Ленинградская область 59.5153 30.5877 1891 2007–2020
35 Ленинградская область 59.5087 30.5795 2971 2018–2021
36 Ленинградская область 59.6969 31.1438 212 2010–2019
37 Ленинградская область 59.3241 31.2262 376 2014–2018
38 Удмуртская республика 56.8246 53.3542 580 2011–2018
39 Удмуртская республика 56.8276 53.3457 474 2011–2021
40 Московская область 56.0127 35.9472 1167 2013–2021
41 Московская область 56.0302 36.0567 685 2016–2021
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увеличении значения в поле «Год», удаляли 
из анализа

7) Для оставшихся полигонов в каждой 
из групп определяли максимальное линейное 
смещение границы полигона с использовани-
ем следующего алгоритма:

– Выбирали полигоны I и II, которые отно-
сятся к одной группе (то есть пересекаются, 
расположены на одном участке, различаются 
по годам). Полигон I – полигон с меньшей 
площадью. Полигон II – полигон с большей 
площадью (рис. 1).

– Определяли координаты центроида по-
лигона I.

– Определяли координаты центроида по-
лигона II.

– Определяли дистанцию между центрои-
дом полигона I и вершинами полигона II.

– Определяли координаты наиболее уда-
лённой от центроида полигона I вершины по-
лигона II (точка X).

– Определяли минимальную дистанцию 
между точкой X и границей полигона I.

Для описания инвазии высокорослых бор-
щевиков на каждом участке использовали 
следующие показатели: площадь ценопопу-
ляций в каждый доступный год наблюдения 
(S, м2), время пребывания растений на участ-
ке (Dt, годы), линейная скорость изменения 
границы ценопопуляций (Linear rate of spread 
– LRS, м / год), абсолютная (ARS, м2/год) и от-
носительная скорость роста площади цено-
популяции (RGRS, м2/м2 в год).

Потенциально пригодную для зарастания 
гигантскими борщевиками площадь модель-
ного участка (Spot, м2) определяли как полигон, 
ограниченный ближайшими препятствиями 
для рассеивания их мерикарпиев – кустарни-
ки, лес, жилые и сельскохозяйственные по-
стройки, крупные дорожные сети. Линейную 
скорость распространения границы ценопо-
пуляций (LRS, м/год) рассчитывали как дис-
танцию смещения границы полигонов в пре-
делах каждого участка в разные годы (рис. 1). 
Для этого на участке определяли дистанцию 
(м) между границами вложенных полигонов 
в разные годы наблюдений (годы имеющихся 
спутниковых снимков). Затем дистанцию (м) 
относили к разнице лет (годы) между датиро-
ванными снимками и усредняли серию LRS, 

полученных на одном участке в разные годы. 
Величину ARS определяли по уравнению (2), 
а RGRS по уравнению (3). Долю территории, 
которая занята инвайдерами, рассчитывали 
как отношение конечной площади полигона 
на наиболее позднем снимке участка (Send, м

2) 
к общей площади участка, пригодного для 
вторжения (Spot, м2).

Для обсуждения полученных результа-
тов мы рассчитали идентичные показатели 
биологической инвазии (Sstart, Send, Dt, LRS, 
ARS, RGRS) растений H. mantegazzianum на 
территории Чешской Республики. Для этого 
использовали опубликованные первичные 
данные [Müllerová et al., 2005] с условием, 
что начало периода вторжения отсчитывали 
с года, когда на снимках местности впервые 
были отмечены гигантские борщевики.

Оценка данных скорости увеличения пло-
щадей ценопопуляциий с помощью критерия 
Шапиро – Уилка показала, что их распреде-
ление отличалось от нормального. Для их 
описания помимо среднего арифметического 
использовали медиану, максимум и минимум. 
В таблицах после знака «±» приведено стан-
дартное отклонение.

Результаты
1. Результаты работы агент-ориен-

тированной модели. Согласно расчётам, во 
всех 22 изученных локациях половина всего 
урожая мерикарпиев переносилась ветром 
на дистанцию около 2 м (табл. 2). Основная 
часть (99%) мерикарпиев расселялась в ради-
усе от 16 до 22 м (в среднем 18 ± 2 м). Наи-
большие различия между выбранными для 
моделирования географическими точками 
выявлены по максимальной дистанции пере-
носа мерикарпиев: от 31 до 55 м (в среднем 
43 ± 6 м). 

Полученный массив данных о дистанциях 
и направлениях переноса мерикарпиев воз-
душными потоками использовали для расче-
та вероятности переноса семян на каждую из 
дистанций от 0 м до максимальной из рассчи-
танных дистанции с шагом 1 м с учётом на-
правления ветра. 

2. Результаты работы модели клеточ-
ного автомата. 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202338

Таблица 2. Дистанции переноса мерикарпиев инвазионных борщевиков воздушными потоками, рассчитанные на 
основе агент-ориентированной модели для метеостанций аэропортов Европы

Метеостанции аэропортов Период, 
годы N

Дистанция, в пределах которой 
осыпается указанная доля 

мерикарпиев, м
Максимальная 
дистанция, м*

50% 99% 100%
Мурманск 2013–2020 8 2.0 ± 0.1 16 ± 1 29 ± 2 31
Сыктывкар 2013–2020 7 2.1 ± 0.1 16 ± 1 30 ± 3 34
Калуга, Угрюмово 2016–2020 5 2.1 ± 0.1 18 ± 2 33 ± 2 35
Нижний Новгород 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 17 ± 1 32 ± 3 36
Череповец, Ботово 2014–2020 7 2.1 ± 0.1 17 ± 2 31 ± 4 38
Курск 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 18 ± 1 33 ± 4 38
Петрозаводск 2016–2020 4 2.1 ± 0.1 19 ± 1 35 ± 4 39
Архангельск 2013–2020 7 2.1 ± 0.1 17 ± 2 31 ± 5 40
Казань 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 18 ± 1 38 ± 4 43
Пермь, Большое Савино 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 18 ± 2 34 ± 4 43
Бургас 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 21 ± 1 41 ± 2 43
Москва, Шереметьево 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 19 ± 3 36 ± 4 44
Чебоксары 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 19 ± 2 37 ± 5 44
Бегишево 2013–2020 8 2.2 ± 0.4 19 ± 1 38 ± 5 46
Санкт-Петербург 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 21 ± 2 40 ± 5 46
София 2013–2020 8 2.1 ± 0.0 21 ± 2 41 ± 4 47
Калининград 2013–2020 8 2.1 ± 0.0 21 ± 1 40 ± 3 47
Ярославль 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 18 ± 3 35 ± 8 48
Псков 2013–2020 7 2 ± 0.2 17 ± 5 34 ± 10 49
Варна 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 21 ± 2 42 ± 6 49
Тромсё, Лангнес 2013–2020 8 2.1 ± 0.1 21 ± 2 42 ± 6 50
Лондон 2013–2020 8 2.2 ± 0.1 22 ± 1 45 ± 6 55

Примечание. N – количество лет, за которые были получены метеорологические данные; * – строки таблицы от-
сортированы по возрастанию максимальной дистанции.

Анимированная иллюстрация работы кле-
точного автомата, имитирующего рост площади 
зарослей инвазионных борщевиков на основе 
данных о погоде из аэропорта Софии доступна 
на Zenodo [Dalke, Chadin, 2023]. Динамика уве-
личения площади ценопопуляции борщевиков 
на основе клеточного автомата хорошо описы-
валась логистической функцией (рис. 3).

Для оценки скорости захвата территории 
борщевиками использовали шесть вариантов 
(табл. 3) начальных состояний решётки и на-
боров данных о вероятности перехода ячейки 
из состояния 0 в состояние 1 (набор правил 
перехода).

Сравнение значения параметра r, отража-
ющего скорость увеличения площади цено-
популяции, показало (табл. 4), что различия 
в максимальных дистанциях переноса ме-

рикарпиев воздушными потоками (табл. 2) 
оказали незначительное влияние на скорость 
разрастания ценопопуляции. Наиболее вы-
сокая скорость r при этом была рассчитана 
для условий метеостанции аэропорта Казани, 
хотя этот район исследований занимал про-
межуточное положение по величине макси-
мальной дистанции переноса мерикарпиев 
борщевиков воздушными потоками: Сыктыв-
кар: 30 ± 3 м, Казань 38 ± 4 м, София: 41 ± 4 м.

Если зарастание свободного участка начи-
налось из нескольких точек (в нашем случае 
смоделировано распространение инвазион-
ных борщевиков из 100 случайно располо-
женных ячеек решётки, или 1% территории), 
то скорость увеличения площади инвайдеров 
возрастала в несколько раз (табл. 4 – вариан-
ты № 4–6, рис. 4). 
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Рис. 3. Динамика увеличения площади ценопопуляции инвазионных борщевиков по результатам работы клеточного 
автомата на основе метеоданных аэропортов городов Сыктывкара, Казани, Софии. Размер решётки (поля): 100×100 
ячеек (10 000 м2). Исходная конфигурация занятых ячеек – занята одна ячейка в центре решётки. Обозначения: 
Сыктывкар, 8 повторностей (А); Казань, 9 повторностей (B); София, 12 повторностей (C); логистические кривые 
1–3, параметры которых подобраны на основе распределений А, B и C, соответственно (D).

Таблица 3. Варианты начальных состояний решётки клеточного автомата и наборов правил перехода

Набор правил перехода
Начальное состояние решётки

Центральная ячейка решётки имеет 
значение 1

100 ячеек, расположенных в слу-
чайном порядке, имеют значение 1

По метеоданным аэропорта 
Сыктывкар Вариант 1 Вариант 4

По метеоданным аэропорта Казань Вариант 2 Вариант 5

По метеоданным аэропорта София Вариант 3 Вариант 6

Реализация различных вариантов запол-
нения решётки клеточного автомата (табл. 3) 
до периода снижения скорости роста площа-
ди ценопопуляций вследствие уменьшения 
экологической ёмкости модельного участка 
показала, что величина ARS и RGRS зависе-
ла от начального распределения растений на 
участке (начальное состояние решётки). В 
случае расселения единичного растения из 
центра участка средние значения ARS соста-
вили от 290 до 326 м2/год, а RGRS от 0.123 до 
0.130 м2/м2 год, то есть 12–13% в год (табл. 

5). Случайное расположение растений на 
старте обеспечило увеличение абсолютной 
скорости роста площадей ценопопуляций в 
4–5 раз, а относительной скоростей инвазии 
в 3 раза. Рост скорости зарастания привёл со-
ответственно к снижению времени, необхо-
димого для практически полного вторжения 
борщевиков на участках, с 25 до 7 лет. Таким 
образом, на основе результатов клеточного 
автомата показано, что увеличение плотно-
сти растений борщевиков (от 0.01% до 1% 
от общей ёмкости участка) в начале инвазии 
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Таблица 4. Параметры логистических моделей, описывающих результаты работы клеточного автомата

Вариант Количество 
шагов (лет)*

Количество 
повторностей Параметр Значение 

параметра
Стандартная 

ошибка

Процент 
учтённой 
дисперсии

Вариант 1 55 ± 3 8

a −718 54

99.8
K 10570 74
r 0.152 0.002
m 20.5 0.1

Вариант 2 45 ± 4 9

a −356 71

99.4
K 10420 103
r 0.194 0.005
m 19.9 0.1

Вариант 3 48 ± 3 12

a −740 65

99.6
K 10790 92
r 0.159 0.003
m 19.8 0.1

Вариант 4 16 ± 2 42

a −692 79

99.5
K 10700 90.52
r 0.642 0.011
m 4.26 0.03

Вариант 5 17 ± 2 42

a −687 62

99.7
K 10710 71.87
r 0.626 0.009
m 4.41 0.03

Вариант 6 17 ± 2 42

a −726 73

99.5
K 10720 82.85
r 0.623 0.010
m 4.37 0.03

Примечание. * – количество шагов (лет) до полного занятия всей решётки (поля) растениями в возрасте 3 лет и 
более. Параметры моделей (a, K, r, m) статистически значимы при p-value < 0.0001 для всех вариантов.

приводило к существенному росту скорости 
их вторжения. Наибольшая абсолютная ско-
рость увеличения площади зарослей (ARS) 
составила 1500 м2/год, а относительная ско-
рость (RGRS) достигла 36% в год.

3. Скорость увеличения площади цено-
популяций инвазионных борщевиков на ос-
нове данных дистанционного зондирования 
Земли (ДДЗЗ). Согласно доступным в про-
грамме Google Earth Pro [2023] спутниковым 
снимкам (табл. 1), период наблюдений в сред-
нем составил 8 ± 4 года. За этот период цено-
популяции инвазионных борщевиков увели-
чили свою площадь (медианное значение) в 
4 раза (табл. 6).

Границы выделенных на спутниковых 
снимках ценопопуляций борщевиков (LRS) 

ежегодно смещались на 13 м (медиана), а 
площадь их зарослей (ARS) увеличивалась 
на 4540 м2/год (медиана). Относительная ско-
рость роста площади ценопопуляций (RGRS) 
составила 0.2 м2/м2 год, то есть, борщевики 
ежегодно увеличивали площадь своих зарос-
лей на 20% (табл. 6). Экстраполяция экспо-
ненциальной функции относительной ско-
рости роста борщевиков (RGRS) к началу 
координат показала, что на модельных участ-
ках небольшие по площади ценопопуляции 
растений появились около 1990 г. (медианное 
значение). Размах расчётных значений даты 
начала вторжения составил от 1940 г. (за де-
сятилетие до начала активных работ по ин-
тродукции кавказских видов борщевиков в 
умеренной зоне) до 2012 г. Этот размах об-
условлен значительной погрешностью в рас-



41РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023

Рис. 4. Динамика увеличения площади ценопопуляции инвазионных борщевиков по результатам работы клеточного 
автомата на основе метеоданных аэропортов городов: Сыктывкара, Казани, Софии. Размер решётки (поля): 100×100 
ячеек (10 000 м2). Исходная конфигурация занятых ячеек – занято 100 ячеек в случайном порядке. Обозначения: 
Сыктывкар, 42 повторности (А); Казань, 42 повторности (B); София, 42 повторности (C); логистические кривые 
1–3, параметры которых подобраны на основе распределений А, B и С, соответственно (D).

чётах, отражающей большую разнородность 
в исходных данных и ограниченное количе-
ство спутниковых снимков.

На исследуемых участках около 78% зна-
чений LRS не превышали 10 м / год, а 17% 
случаев приходилось на сдвиги границ це-
нозов в диапазоне от 10 до 20 м / год (рис. 
5). Именно на такие дистанции разлетаются 
около 99% мерикарпиев гигантских борще-
виков (табл. 2). Смещения границы ценозов 
(LRS) от 50 м / год до 200 м / год наблюдали 
в 5% случаях. Эти явления можно объяснить 
редкими событиями дальнего первичного пе-
реноса до 1% мерикарпиев (табл. 2).

Обсуждение
Организация наблюдений за естествен-

ной динамикой увеличения площадей цено-
популяций инвазионных растений практи-
чески нереализуемая задача. Специальные 

Рис. 5. Распределение линейной скорости распростране-
ния границы ценопопуляций инвазионных борщевиков 
на модельных участках (LRS, м / год) по результатам 
оценки пар полигонов, которые относились к одной 
группе: пересекались, располагались на одном участке 
и различались по годам (N = 288).
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Таблица 5. Параметры линейной и экспоненциальной моделей, описывающих результаты работы клеточного ав-
томата в период до снижения скорости роста площади ценопопуляций инвазионных борщевиков

Вариант

Диапазон 
шагов (лет) 
для оценки 
параметров 

моделей

Количество 
повторностей Параметр Значение 

параметра
Стандартная 

ошибка

Процент 
учтённой 
дисперсии

Вариант 1 1–25 8
ARS 290 5 94.1

RGRS 0.125 0.003 97.7

Вариант 2 1–25 9
ARS 326 7 90.4

RGRS 0.130 0.004 96.6

Вариант 3 1–25 12
ARS 316 5 93.4

RGRS 0.123 0.003 96.7

Вариант 4 1–7 42
ARS 1502 29 92.9

RGRS 0.347 0.007 96.5

Вариант 5 1–7 42
ARS 1475 23 94.9

RGRS 0.356 0.007 97.4

Вариант 6 1–7 42
ARS 1488 28 92.9

RGRS 0.358 0.008 96.4

Примечание. ARS – абсолютная скорость роста площади ценопопуляций рассчитана по угловому коэффициенту 
линейной функции (уравнение 2); RGRS – относительная скорость роста площади ценопопуляций рассчитана на 
основе экспоненциальной функции (уравнение 3).

Таблица 6. Площади и скорости распространения ценопопуляций (ЦП) инвазионных борщевиков по данным 
спутниковых изображений

Показатели По нашим данным, 
n = 41 По данным Müllerová et al., 2005, n = 9*

Sstart, м
2 10937

506 – 45073
5078

68 – 14099

Send, м
2 41461

2309 – 196850
39774

4711 – 111351

Dt, годы 7
1 – 17

23
9 – 39

LRS, м / год** 13
4 ± 70

8
4 – 27

ARS, м2/год 4540
254 – 42681

1032
181 – 3365

RGRS, м2/м2 год 0.20
0.04 – 0.66

0.10
0.05 – 0.52

t0**, год 1990
1940 – 2012 –

Примечание. В числителе приведена медиана, в знаменателе – минимум и максимум; Sstart – площадь ЦП в начале 
периода учёта; Send – площадь ЦП в конце периода учёта; Dt – время пребывания ЦП на участках; LRS – линейная 
скорость распространения границы ЦП; ARS – абсолютная скорость увеличения площади ЦП; RGRS – относитель-
ная скорость увеличения площади ЦП; t0 – год начала инвазии на участке (SЦП = 50 м2); * – отсчёт начала периода 
инвазии начинали с года, когда на снимках местности впервые были идентифицированы гигантские борщевики; 
** – t0 рассчитали на основе экспоненциальной функции роста площади ЦП с учётом RGRS. Прочерк обозначает, 
что данные отсутствуют.

мероприятия по сбору данных о площадях 
зарослей или хотя бы находок инвазионных 
видов организуются уже после того, как про-

цесс инвазии резко ускоряется. Временные 
серии спутниковых снимков также имеют 
ограниченные возможности выявлять (реги-
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стрировать) ранние этапы инвазии даже для 
таких крупноразмерных видов, образующих 
сплошные заросли, как H. mantegazzianum и 
H. sosnowskyi. Заросли этих видов часто ис-
пытывают преднамеренное или косвенное 
воздействие человека, связанное либо с целе-
направленным уничтожением растений, либо 
хозяйственным освоением территории.

Разработанная нами серия моделей позво-
лила решить задачу определения естествен-
ной динамики увеличения площади ценопо-
пуляций гигантских борщевиков посредством 
анемохории. Результаты работы клеточного 
автомата хорошо описываются известной тео-
ретической зависимостью, описывающей рост 
численности популяции – логистической кри-
вой. Имитационное моделирование позволило 
выявить параметры логистической модели. 
Время необходимое для увеличения площади 
сплошных зарослей гигантских борщевиков 
от 1 м2 до 100 000 м2 при использовании только 
ветра в качестве агента для переноса пропагул 
занимает от 45 до 58 лет. Резкое увеличение 
скорости роста площади ценопопуляции в 
этих условиях происходит примерно на 20-й 
год (рис. 3, табл. 4).

Применение агент-ориентированной мо-
дели позволило получить данные о возмож-
ности переноса мерикарпиев инвазионных 
борщевиков на дистанции до 31–55 м в зави-
симости от погодно-климатических условий 
того или иного региона, что подтверждают 
опубликованные наблюдения [Ochsmann, 
1996; Кондратьев и др., 2015]. Результаты 
моделирования показали явную недооценён-
ность вклада анемохории в расселение мери-
карпиев инвазионных борщевиков на боль-
шие расстояния.

Сравнение не только дистанций перено-
са мерикарпиев, но и спектра наиболее ве-
роятных направлений их расселения в трёх 
географически удалённых районах позволи-
ло предположить, что разнообразие направ-
лений ветра вносило существенный вклад в 
скорость увеличения площади ценопопуля-
ции инвайдера. Ветер, дующий в границах 
одного коридора (даже в противоположных 
направлениях), сокращал возможность по-
падания мерикарпиев на свободные участки 
(ячейки клеточного автомата), лежащие вне 

этого коридора, что приводило к замедлению 
скорости инвазии.

Скорость роста площади ценопопуляции 
значительно возрастает, если в качестве ис-
ходных условий допустить наличие пропагул 
гигантских борщевиков на 1% от модельной 
территории, разбросанных в случайном по-
рядке. Смоделированный нами случай ча-
сто встречается на практике. Относительно 
небольшое количество выживших растений 
после сплошной обработки механически-
ми (кошение, дискование) или химическими 
средствами уничтожения зарослей инвазион-
ных видов борщевиков могут быстро приво-
дить к их восстановлению.

Логистическая модель адекватно описы-
вала время, необходимое для захвата инва-
зионным борщевиком заданной площади. 
Наибольшую погрешность этой модели мож-
но оценить в 10 лет для участка площадью 1 
га в середине экспоненциальной фазы роста 
(рис. 3). Анализ временных серий дистанци-
онных снимков позволил не только доказать 
адекватность результатов моделирования, но 
и сделать дополнительные наблюдения за 
процессом инвазии гигантских борщевиков в 
конце XX и начале XXI веков.

Теоретические величины увеличения пло-
щади ценопопуляций зарослей гигантских 
борщевиков в абсолютных единицах от 290 
до 1502 м2/год, рассчитанные в условиях ис-
ключительно анемохорного распространения 
мерикарпиев хорошо описывают реальные 
события, зафиксированные на четверти из-
ученных временных серий дистанционных 
снимков. Более высокие скорости увеличе-
ния площади (ARS), наблюдаемые на других 
участках, могут быть объяснены отличиями 
исходного состояния участков, которые так-
же были нами смоделированы.

Показатель относительной скорости ро-
ста гигантских борщевиков (RGRS) на экс-
поненциальной фазе увеличения площади 
был более консервативным. По результатам 
работы клеточного автомата, теоретические 
величины RGRS (от 12% до 36%) соответ-
ствовали значениям RGRS, рассчитанным по 
данным спутниковых изображений (около 
20%). Диапазоны абсолютной и относитель-
ной скоростей роста площадей борщевиков, 
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представленные в настоящем исследовании, 
подтверждаются данными по скорости инва-
зии H. mantegazzianum в Центральной Европе 
[Pyšek, Prach, 1993; Müllerová et al., 2005].

Результаты наших оценок линейного рас-
пространения мерикарпиев инвазионных 
борщевиков укладываются в шкалу средних 
скоростей локального расселения инвазион-
ных видов от 2 до 370 м / год [Pyšek, Hulme, 
2005]. Линейное смещение границы ценопо-
пуляций борщевиков поддерживается за счёт 
устойчивой плотности генеративных особей 
и регулярного плодоношения растений начи-
ная с третьего года жизни [Pergl et al., 2006; 
Далькэ и др., 2023]. Зафиксированные нами 
сдвиги границ зарослей борщевиков до 13 
м / год, LRS инвайдеров около 11 м / год в Че-
хии [Müllerová et al., 2005], увеличение коли-
чества их локалитетов вдали от прибрежных 
местообитаний [Pyšek, Prach, 1993] можно 
объяснить расселением мерикарпиев с помо-
щью ветра [Chadin et al., 2021].

Результаты моделирования хорошо со-
гласуются с сообщениями о начале одичания 
высокорослых борщевиков на территории 
РСФСР в 1970-е гг. и активном их расселении 
на заброшенных сельскохозяйственных уго-
дьях в 1990-е гг. [Озерова и др., 2017]. Учи-
тывая максимальный календарный возраст 
инвазионных борщевиков в диапазоне 8–14 
лет [Болотова, 1974; Pergl et al., 2006; Далькэ 
и др., 2023], можно утверждать, что на тер-
ритории обширного вторичного ареала в их 
ценопопуляциях устойчиво поддерживается 
непрерывный  поток поколений [Pyšek, Prach, 
1993; Müllerova et al., 2005; Chadin et al., 2017; 
Озерова, Кривошеина, 2018; Захожий и др., 
2022; Арепьева и др., 2021]. В регионах, где 
виды рода Heracleum культивировали во вто-
рой половине ХХ в., ценопопуляции борще-
виков занимают от 2 до 6% от общей площа-
ди населённых пунктов [Далькэ и др., 2018]. 
По нашим данным, около трети модельных 
участков в настоящее время практически пол-
ностью захвачены, а на остальных участках 
поддерживается высокая скорость вторжения 
гигантских борщевиков, характерная для экс-
поненциальной фазы их расселения.

Представленная в настоящей работе мо-
дель не учитывает возможность переноса 

пропагул гигантских борщевиков на рассто-
яния до нескольких сотен метров за счёт их 
перемещения по снежному насту [Кривошеи-
на и др., 2020], водными потоками [Trottier et 
al., 2017] или под воздействием человека. Тем 
не менее, эти явления могут быть включены 
в алгоритм работы описанного клеточного ав-
томата.
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MODELLING OF HERACLEUM SOSNOWSKYI MANDEN.  
AND HERACLEUM MANTEGAZZIANUM SOMMIER & LEVIER 

COENOPOPULATION AREA INCREASE RATE
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On the basis of developed individual-based model and empirical data the importance of anemochory 
for the dispersal of giant hogweed mericarpia over long distances (up to 55 m from the parent plant) was 
proved. The use of cellular automate for modelling of the plant coenopopuation area increase allowed to 
reveal the influence of weather condition, number and spatial distribution of hogweed plants in the period 
of the beginning of introduction on the rate of invasion. Verification of the results of the cellular automaton 
work based on satellite images and field observations showed a significant level of compliance of theoretical 
calculations and observed results. The logistic functions parameters describing the change in the area of 
giant invasive hogweed stands were determined. A retrospective analysis of satellite images of model plots, 
starting from the 90s of the 20th century, showed an annual increase in the area of hogweed coenopopulations 
by 20% in the exponential population growth phase. A significant variability in the rate of invasion (from 
5% to 70% per year) depended on the initial conditions and stage of invasion, usage modes and ecological 
capacity of the available sites. 

Keywords: Heracleum sosnowskyi, Heracleum mantegazzianum, giant hogweed, anemochory, individ-
ual-based model, cellular automaton, satellite images, invasion rate.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202348

УДК 594.133:57.018(262.54)

РАЗМЕРНО-ВЕСОВЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ДВУСТВОРЧАТОГО 
МОЛЛЮСКА ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906) – 

ВСЕЛЕНЦА В АЗОВСКОЕ МОРЕ

© 2023 Дикарева Ю.Д.*, Рябушко В.И.

Федеральный исследовательский центр «Институт биологии южных морей им. А.О. Ковалевского РАН», 
Севастополь, 299011, Россия 

e-mail: *dikareva.julija@rambler.ru

Поступила в редакцию 16.06.2023. После доработки 29.07.2023. Принята к публикации 26.08.2023

В результате проведённой работы впервые изучены размерно-весовые характеристики вида-все-
ленца в Азовское море – двустворчатого моллюска Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906). Связь 
между аллометрическими показателями моллюска (размеры и масса) аппроксимировали степенной 
функцией. Максимальный коэффициент детерминации отмечен для степенной зависимости общей 
массы анадары от ширины её раковины, а минимальный – от высоты раковины. Максимальный коэф-
фициент детерминации получен для степенной зависимости сырой массы мягких тканей анадары от 
длины её раковины, а минимальный – от ширины раковины. Отношение сухой и сырой массы мягких 
тканей равно 0.16. При сравнении разных мест обитания анадары в Чёрном, Азовском и Эгейском 
морях отмечено, что садковое содержание моллюсков в водах с умеренной солёностью является 
наиболее благоприятным условием для их максимального роста.

Ключевые слова: вид-вселенец, двустворчатый моллюск Anadara kagoshimensis, линейные и 
весовые характеристики, уравнения регрессии, Азовское море.
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Введение
Родиной двустворчатого моллюска Anada-

ra kagoshimensis являются тёплые воды Ин-
до-Пацифики, прибрежья Японии, Малай-
зии, Кореи, Индонезии и севера Австралии. 
В Чёрное море анадару завезли с балластны-
ми водами судов, а с 1980 г. моллюск начал 
колонизировать весь черноморский регион 
[Золотарев, Золотарев, 1987], в частности 
воды Болгарии [Zenetos et al., 2010]. Анадара 
обитает в илистых, глиняных или песчаных 
грунтах, на глубине 3–60 м, в которые может 
закапываться [Маринов, 1990; Sahin et al., 
2009; Ревков, 2015; Ревков, Щербань, 2017]. 
В Азовском море A. kagoshimensis впервые 
найдена в 1989 г. в северной части Казантип-
ского залива [Чихачев и др., 1994] и уже к 
1997 г. моллюск полностью заселил и южную 
часть на глубинах до 11 м, завершив колони-
зацию Азово-Черноморского бассейна [Ани-
стратенко, Халиман, 2006]. Ранее этот вид 
анадары имел название Anadara inaequivalvis 
(Bruguiere, 1789), но его систематическое по-
ложение было уточнено с использованием ге-

нетических методов – Anadara kagoshimensis 
(Tokunaga, 1906) [Krapal et al., 2014]. Большая 
продолжительность жизни и высокая числен-
ность, ценный элементный состав и биохи-
мические свойства делают анадару перспек-
тивным объектом конхиокультуры [Furuta et 
al., 1977].

Известно, что исследование структуры 
поселений гидробионтов является одной из 
ключевых задач гидробиологии. Такие ин-
тегральные популяционные параметры, как 
размерная и весовая структура гидробион-
тов, могут характеризовать экологические 
условия обитания животных, в частности 
моллюсков. Поэтому цель настоящей работы 
– изучение размерно-весовых характеристик 
Anadara kagoshimensis из Азовского моря с 
учётом зависимости общей массы и массы 
мягких тканей от длины, высоты и ширины 
раковины.

Материалы и методы
Для исследования размерно-весовых ха-

рактеристик A. kagoshimensis выбрали бухту 
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Татарская (45°26ʹ51ʺ с. ш., 35°50ʹ46ʺ в. д.), 
расположенную вблизи Казантипского запо-
ведника в Азовском море (рис. 1), с благопри-
ятными для данного вида условиями обита-
ния. Живую анадару собирали сразу после 
шторма на песчаном берегу бухты в октябре 
2022 г. Температура воды в море составляла 
15 °С, солёность – 14.83 ‰. Собрано 150 экз. 
моллюсков с длиной раковин от 21.8 до 41.1 
мм и индивидуальной массой от 3.9 до 23.0 г.

Для анализа размерных характеристик у 
моллюсков определяли следующие линейные 
параметры с помощью цифрового штанген-
циркуля ШЦ-1 «Зубр» (точность 0.01 мм):

– длину раковин (L) по наибольшему рас-
стоянию от макушки до противоположного 
края;

– высоту раковин (H) по наибольшему 
расстоянию от одного края раковины до про-
тивоположного края;

– ширину раковин (С) по наибольшему 
расстоянию от одного края самых выпуклых 
частей раковины до противоположного края 
(рис. 2).

Общую массу анадары вместе с мантий-
ной жидкостью и гемолимфой измеряли 
с помощью электронных весов «OHAUS» 
(точность 0.01 г.). Затем створки моллюсков 
открывали и извлекали ткани. Ткани промо-
кали фильтровальной бумагой, взвешива-
ли и высушивали в сушильном шкафу при 
температуре 105 °С до постоянной массы. 
Изучение размерно-весовых характеристик 
осуществляли с помощью стандартных ги-
дробиологических методов, статистическую 
обработку данных проводили в программе 

Рис. 1. Карта-схема места отбора проб анадары Anadara 
kagoshimensis в бухте Татарская (Азовское море). Рис. 2. Раковина Anadara kagoshimensis: A – вид сбоку, 

L – длина, H – высота; B – вид сверху, С – ширина.

«Excel». Связь между аллометрическими 
показателями A. kagoshimensis (размеры и 
масса) аппроксимировали степенной функ-
цией: Y = a × Xb, где Y и X – исследуемые 
параметры моллюска, a – коэффициент про-
порциональности при X = 1, b – степенной 
коэффициент.

Результаты и обсуждение
Зависимость общей массы моллюска от 

длины, высоты и ширины его раковины хо-
рошо описывается степенными функциями 
(уравнения 1–3) с высокими коэффициента-
ми детерминации (R2, n=150):

Wобщ.= 0.0011  L2.648, R2 = 0.899 (1)
Wобщ.= 0.0009  H2.921, R2 = 0.851 (2)
Wобщ.= 0.0054  C2.473, R2 = 0.967 (3)

где W общ. – общая масса моллюска, г; L – 
длина раковины, мм; H – высота раковины, 
мм; C – ширина раковины, мм (рис. 3).

Таким образом, максимальный коэффи-
циент детерминации отмечен для степенной 
зависимости общей массы анадары от шири-
ны её раковины, а минимальный – от высоты 
раковины.

Зависимость сырой массы мягких тканей 
моллюска от длины, высоты и ширины её 
раковины хорошо описывается степенными 
функциями (уравнения 4–6) с высокими ко-
эффициентами детерминации (R2, n=150):

W сыр.= 0.00008   L2.950, R2 = 0.930 (4)
W сыр.= 0.00007  H3.232, R2 = 0.869 (5)
W сыр.= 0.001 C2.493, R2 = 0.818  (6)
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Рис. 3. Зависимость общей массы (W общ.) от длины (L), высоты (H) и ширины (C) раковины Anadara kagoshimensis.

где W сыр. – сырая масса мягких тканей мол-
люска, г; L – длина раковины, мм; H – высо-
та раковины, мм; C – ширина раковины, мм 
(рис. 4).

Таким образом, максимальный коэффи-
циент детерминации отмечен для степенной 
зависимости сырой массы мягких тканей ана-
дары от длины её раковины, а минимальный 
– от ширины раковины. Сухая (W сух.) и сы-
рая массы мягких тканей (W сыр.) находятся 
в соотношении: W сух. = 0.16 W сыр.

На рост моллюсков влияют разнообраз-
ные факторы. Так, ранее приведены сведе-
ния о росте Anadara tuberculosa и A. similis из 
экологического мангрового заповедника Кая-
пас-Матахе (Эквадор) в зависимости от пола 

Рис. 4. Зависимость сырой массы мягких тканей (W сыр.) от длины (L), высоты (H) и ширины (C) раковины 
Anadara kagoshimensis.

и сезона [Flores, Licandeo, 2010]. Отмечено, 
что в субпопуляциях моллюсков в течение 
всего года преобладали самки, которые были 
крупнее самцов. Кроме того зафиксировано, 
что длина раковины самок в дождливый се-
зон статистически выше, чем в сухой сезон. 
Причём у самцов такая зависимость не выяв-
лена.

Полученные в статье результаты можно 
сравнить с данными других авторов, изуча-
ющих анадару в Средиземноморском бассей-
не [Вялова, 2011; Пиркова, 2012; Acarli et al., 
2012; Жаворонкова, Золотницкий, 2014; Жа-
воронкова, Брода, 2017]. Большая часть ис-
следований данного вида связана с изучени-
ем особенностей роста и условиями обитания 
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моллюсков. Экспериментально установлены 
параметры роста анадары в северо-западной 
и северо-восточной части Чёрного моря и 
определены зависимости морфометрических 
показателей моллюсков [Чикина и др., 2003; 
Шурова, Золотарёв, 2007; Финогенова, Дани-
лова, 2009].

Первые работы по выращиванию анада-
ры в подвесной культуре начались в 2007 г. в 
районе мыса Кикинейз, Крым, Чёрное море 
[Вялова, 2011]. Описаны линейный и весовой 
рост в первые три года жизни при садковом 
выращивании в бухте Карантинной (Чёрное 
море) в зависимости от возраста и репродук-
тивного цикла [Пиркова, 2012]. Показано, 
что максимальная скорость роста моллюсков 
происходит в первый год жизни (1.33 мм/
мес.), а к трём годам она уменьшается вдвое 
(0.67 мм/мес.). Наряду с этим были представ-
лены модели роста раковины в длину, высо-
ту и ширину, а также получены зависимости 
общей массы, массы сырых мягких тканей от 
линейных размеров раковины в виде уравне-
ний степенной функции.

Зависимость высоты и выпуклости ство-
рок от длины характеризуется положи-
тельной аллометрией, взаимосвязь длины 
раковины и массы моллюска описана отри-
цательной аллометрией, близкой к изометрии 
[Вялова, 2011; Жаворонкова, Золотницкий, 
2014]. В эксперименте, проведённым в Кер-
ченском проливе, линейный рост анадары в 

Рис. 5. Зависимость общей массы (W общ.) от длины раковины (L) Anadara kagoshimensis для разных мест обитания: 
А – Чёрное море [Пиркова, 2012]; B – Азовское море, оригинальные данные; D – Керченский пролив [Жаворонкова, 
Золотницкий, 2014]; E – Эгейское море [Acarli et al., 201].

зависимости от массы тела описан уравнени-
ем Берталанфи [Жаворонкова, Брода, 2017]. 
Отмечено, что скорость роста коррелирует с 
температурой воды.

Однако в литературе отсутствуют сведе-
ния о сравнении размерно-весовых характе-
ристик A. kagoshimensis, обитающей в Азов-
ском море, с аналогичными данными для 
других регионов. Для этого были построены 
графики зависимости общей массы моллюска 
от длины раковины из разных мест обитания 
(рис. 5): Азовское море, Чёрное море в райо-
не бухты Карантинной [Пиркова, 2012], Кер-
ченский пролив [Жаворонкова, Золотницкий, 
2014] и Эгейское море [Acarli et al., 2012].

В работе А.В. Пирковой (2012) анадару 
содержали в садках на мидийно-устричной 
ферме. Здесь увеличение массы моллюсков 
с ростом длины раковины наиболее суще-
ственное: Wобщ.= 1.2∙10-3 L2.666 (R2 = 0.808) 
(рис. 5 А). Возможно, это связано с тем, что 
ферма расположена в открытом море в ус-
ловно-чистом районе, где происходит непре-
рывная циркуляция воды, лучше кормовая 
база и кислородные условия, отсутствуют 
естественные враги. Места обитания вида в 
бухте Татарская Азовского моря также мож-
но считать относительно чистыми, поскольку 
моллюсков отбирали вблизи Казантипского 
заповедника. Здесь они живут в рыхлом грун-
те – оптимальном местообитании анадар, ко-
торые предпочитают зарываться в песок. По 
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нашим данным, увеличение массы с ростом 
длины раковины также происходит с высокой 
скоростью (уравнение 1) (рис. 5 B).

В Керченском проливе масса моллюска 
при одинаковой длине раковины меньше: 
Wобщ.= 3.36∙10-4 L2.966 (R2 = 0.982), чем у 
анадары, собранной в бухте Татарская (рис. 
5 B и D). Возможно, это связано с тем, что 
пролив подвержен значительной антропоген-
ной нагрузке и условия обитания моллюсков 
ухудшаются. В Эгейском море (Измир, Тур-
ция) при выращивании анадары в подвесной 
культуре отмечены самые низкие показатели 
роста моллюсков: Wобщ.= 0.1972 L3.0948 (R2 = 
0.96) [Acarli et al., 2012] (рис. 5 E). Следует 
отметить, что солёность воды при выращи-
вании анадары в этом регионе изменялась от 
33.4 до 43.8 ‰ и была в 2–3 раза выше, чем 
в Азово-Черноморском бассейне. Остальные 
условия обитания моллюсков были схожими 
с другими регионами. Можно предположить, 
что именно солёность в наибольшей степе-
ни влияет на размерные и весовые характе-
ристики анадары. Так, максимальная масса 
моллюска (24 г) отмечена в Чёрном море при 
средней солёности воды 17 ‰. Анадара отно-
сится к эвригалинным моллюскам, но наибо-
лее благоприятная среда обитания для неё – 
воды с умеренной солёностью.

Выводы
В результате проведённой работы впер-

вые установлены размерно-весовые характе-
ристики двустворчатого моллюска Anadara 
kagoshimensis – вселенца в Азовское море. 
Результаты представлены в виде степенных 
уравнений с высокими коэффициентами де-
терминации. Максимальный коэффициент 
отмечен для зависимости общей массы ана-
дары от ширины её раковины, а минималь-
ный – от высоты створок. При описании за-
висимости массы мягких тканей от линейных 
параметров максимальный коэффициент об-
наружен для зависимости с длиной раковин, 
а минимальный – с шириной створок. При 
сравнении разных мест обитания анадары в 
Чёрном, Азовском и Эгейском морях отме-
чено, что садковое содержание моллюсков в 
водах с умеренной солёностью является наи-
более благоприятным условием для их мак-

симального роста. Полученные результаты 
имеют практическое значение для развития 
конхиокультуры, поскольку позволяют опре-
делить массу мягких тканей анадары по ли-
нейным размерам моллюска без его предва-
рительного вскрытия.
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SIZE AND WEIGHT CHARACTERISTICS  
OF THE BIVALVE MOLLUSC ANADARA KAGOSHIMENSIS 

(TOKUNAGA, 1906) – THE ALIEN SPECIES IN THE SEA OF AZOV
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For the first time the research focuses on studying the size and weight characteristics of the alien species 
in the Sea of Azov – bivalve mollusc Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906). The relationship between 
allometric parameters of the mollusc (size and weight) were approximated by the power function. The 
maximal coefficient of determination is found for the power dependence of the total weight of the anadara 
on the width of the shell, with minimum coefficient of determination depending on the height of the shell. 
The maximum coefficient of determination is obtained for the power dependence of the raw weight of soft 
tissues of anadara on the length of its shell, with the minimum coefficient of determination depending on the 
width of the shell. The ratio of dry and raw weight of soft tissues is 0.16. Under comparison of the different 
environmental areas of anadara in the Black, Aenean seas and the Sea of Azov, the hatchery housing of mol-
lusks in waters with moderate salinity is found to be the most favorable condition for their maximal growth.

Key words: invader species, bivalve mollusc Anadara kagoshimensis, size and weight characteristics, 
regression equations, Sea of Azov.
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Впервые приводятся сведения об обнаружении Macrosaccus robiniella (Clemens, 1859) (Lepidoptera, 
Gracillariidae) и Obolodiplosis robiniae Haldeman, 1847 (Diptera, Cecidomyiidae) на территории Воро-
нежского государственного природного биосферного заповедника. Показаны некоторые особенности 
биологии местной популяции M. robiniella.
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Obolodiplosis robiniae.
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Введение
Робиния ложноакациевая Robinia pseudo

acacia Linnaeus, 1753 – североамериканское 
дерево из семейства Fabaceae, широко рас-
пространённое по всем континентам. В Евро-
пе растение начали выращивать в культуре с 
начала XVII в. [Соколов, Шипчинский, 1958]. 
В результате натурализации робиния широко 
распространилась и даже стала доминирую-
щим растением в лесах Центральной Европы 
[Vítková et al., 2017]. Дерево отличается засу-
хо- и солеустойчивостью, быстрым ростом и 
формированием мощной корневой системы на 
любых типах почвы. Возможность давать кор-
невые отпрыски позволяет виду быстро захва-
тывать значительные площади произрастания 
[Соколов, Шипчинский, 1958]. За последние 
пятьдесят лет на территории Европы наблю-
дают случайный завоз насекомых-фитофагов 
R. pseudoacacia из первичного ареала расте-
ния. Исследование формирования механизмов 
регуляции численности и распространения 
инвазионного растения трофически специа-
лизированными инвазионными видами насе-
комых-фитофагов представляет значительный 
теоретический и практический интерес.

Белоакациевая нижнесторонняя моль- 
пестрянка Macrosaccus robiniella (Clemens, 

1859) (Lepidoptera, Gracillariidae) была заве-
зена в Европу с Североамериканского кон-
тинента в 1983 г. Впервые моль была обна-
ружена в Швейцарии [Whitebread, 1990]. 
Дальнейшее формирование вторичного аре-
ала минёра шло преимущественно в вос-
точном направлении (рис. 1) В 2005 г. M. 
robiniella впервые нашли на территории РФ 
в г. Брянске [Мартынов, Никулина, 2016], в 
2010 г. – в Краснодарском крае [Гниненко и 
др., 2011], в 2019 г. – по всему Предкавказью 
[Мартынов и др., 2020]. Особенности биоло-
гии M. robiniella на территории РФ изучены 
слабо. В Центральной Европе минёр даёт от 
2 до 3 генераций [Šefrová, 2002].

Белоакациевая листовая галлица Obo
lodiplosis robiniae Haldeman, 1847 (Diptera, 
Cecidomyiidae) − североамериканский вид, 
монофаг рода Robinia. В 2003 г. вид попал в 
Италию [Duso, Skuhrava, 2003] и за двадцать 
лет образовал популяции во всех странах Ев-
ропы [Левченко, Мартынов, 2019]. Одновре-
менно произошло формирование азиатской 
части вторичного ареала галлообразовате-
ля: в 2002 г. вид был обнаружен в Японии и 
Южной Корее [Kodoi et al., 2003], в 2004 − в 
Китае [Yang et al., 2006], в 2005 − в Примор-
ском крае РФ [Федотова и др., 2022] (рис. 2). 
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Рис. 1. Вторичный ареал белоакациевой нижнесторонней моли-пестрянки Macrosaccus robiniella (по данным на 
2022 г.).

Рис. 2. Вторичный ареал белоакациевой листовой галлицы Obolodiplosis robiniae (по данным на 2022 г.).
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На территории европейской части РФ гал-
лица была впервые отмечена в Краснодар-
ском крае [Гниненко, Главендекич, 2010]. На 
примере популяции Донбасса показано, что 
галлица даёт от 2 до 3 генераций [Левченко, 
Мартынов, 2019].

В настоящей работе приведены первые 
сведения о встречаемости M. robiniella и O. 
robiniae на территории севернее г. Воронежа, 
показаны некоторые особенности биологии 
M. robiniella. 

Материал и методика
Исследование проведено во второй поло-

вине августа 2022 г. в парках, аллеях и цен-
тральных улицах г. Воронежа и дендропарке 
Воронежского государственного природного 
биосферного заповедника им. В.М. Пескова 
(51°88ʹ с. ш., 39°65ʹ в. д.). 

Правильность определения M. robiniella 
подтверждена С.В. Барышниковой (Зоологи-
ческий институт РАН), O. robiniae – З.А.  Фе-
дотовой (Всероссийский институт защиты 
растений РАН).

Особенности распределения мин M. 
robiniella оценили на примере 102 сложных 
листьев R. pseudoacacia, несущих указанное 
повреждение. Каждый сложный лист был 
сфотографирован с помощью камеры Sony 
α65. Вследствие значительного варьирова-
ния парных листочков на сложном листе (от 
6 до 12 пар) при описании распределения 
повреждений минёра выделяли 7 участков: 
верхушечный лист, верхние, средние, ниж-
ние группы левых и правых листочков (рис. 
3). Площадь мины измерили с помощью про-
граммы ImageJ. Для этого были сканированы 
(с разрешением 300 dpi) 60 листочков с мина-
ми, содержащими коконы куколок. 

Для исследования комплекса паразитои-
дов M. robiniella с 20 деревьев собрали более 
50 листьев робинии с минами. Мины (80 шт.) 
вырезали ножницами и поместили в пласти-
ковый бокс. Выход молей и паразитоидов 
фиксировали ежедневно в условиях полевой 
лаборатории. Выведенные паразитоиды были 
определены З.А. Ефремовой.

Результаты и их обсуждение
Целенаправленные поиски Macrosaccus 

robiniella и Obolodiplosis robiniae, проведён-
ные нами во второй половине августа 2022 г. 
в зелёных насаждениях г. Воронежа, показали 
отсутствие этих инвазионных видов в городе. 
Несмотря на это оба вида были обнаружены 
северо-восточнее Воронежа в дендропарке 
Воронежского государственного природного 
биосферного заповедника. Повреждённость 
(количество листьев, несущих определённый 
тип повреждения от их общего количества) 
робинии минёром Macrosaccus robiniella со-
ставила около 5%, повреждённость галлоо-
бразователем O. robiniae – менее 1% листьев. 
Повреждений других филлофагов отмечено 
не было. Поскольку плотность O. robiniae 
была крайне низкой, удалось изучить только 
популяцию M. robiniella.

Плотность заселения робинии 1 мина на 
сложный лист была отмечена в 58.5% случаев, 
плотность в 2, 3, 4 и 5 мин на сложный лист – 
26.4, 11.3, 2.8, 1.0%, соответственно. При этом 
минёр предпочитал листочки со средней ча-
сти сложного листа (рис. 3). Средняя площадь 
мины составила 141.6±5.1 мм2 (14.2±0.8% от 

Рис. 3. Особенности распределения мин M. robiniella по 
сложному листу робинии R. pseudoacacia, в %.
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листочка). Общую мину формируют до трёх 
гусениц. Интересно, что в более южных по-
пуляциях M. robiniella количество гусениц в 
одной мине может достигать 7–8 шт. [Антюхо-
ва, Мешкова, 2011]. Среднее количество гусе-
ниц в мине для воронежской популяции было 
1.5±0.1 шт. Таким образом, каждая гусеница 
выедает в среднем 98.2±2.9 мм2.

В условиях полевой лаборатории выход 
молей осенней генерации M. robiniella про-
исходил с 23 августа по 3 сентября 2022 г. (с 
максимумом 29 августа), а паразитоидов − с 
28 августа по 7 сентября (с максимумом 29–30 
сентября). Выживаемость минёра составила 
82.5%. Общая смертность была 17.5%. При 
этом смертность от неизвестных причин со-
ставила лишь 2.5%, а от паразитоидов – 15%.

Комплекс паразитоидов воронежской по-
пуляции M. robiniella включал три вида на-
ездников: Pnigalio agraules (Walker, 1839), 
Pediobius saulius (Walker, 1839), Minotetras
tichus frontalis Nees, 1834 (Eulophidae). Доми-
нировал M. frontalis. Кроме того, был выведен 
одиночный представитель рода Chrysocharis 
Foerster, 1856 (Eulophidae). Все выявленные 
виды паразитоидов являются полифагами, 
перешедшими на питание M. robiniella с дру-
гих видов аборигенных минирующих насеко-
мых.

Pnigalio agraules – первичный эктопараз-
итоид личинок и куколок насекомых-минё-
ров [Bouček, Askew, 1968]. Вид атакует M. 
robiniella в Швейцарии [Girardoz et al., 2007], 
Италии [Hellrigl, 2001], Сербии [Stojanović, 
Marković, 2005] и России [Гниненко и др., 
2014].

Pediobius saulius – первичный, реже вто-
ричный одиночный эндопаразитоид личи-
нок и куколок насекомых-минёров [Bouček, 
Askew, 1968]. В качестве паразитоида M. 
robiniella был отмечен ранее в Словакии [Аим-
бетова, Ермолаев, 2016], Сербии [Stojanović, 
Marković, 2005], Италии [Gibogini et al., 
1996], Венгрии [Melika et al., 2006], Румынии 
[Fodor, Hâruţa, 2009] и России [Гниненко и 
др., 2014].

Minotetrastichus frontalis − грегарный ли-
чиночно-куколочный эктопаразитоид [Ye-
fremova, Mishchenko, 2012]. Вид успешно 
паразитирует на M. robiniella в Швейцарии 

[Girardoz et al., 2007], Чехии [Girardoz et 
al., 2007], Словакии [Аимбетова, Ермола-
ев, 2016], Италии [Hellrigl, 2001], Хорватии 
[Matoševic, Melika, 2012], Сербии [Stojanović, 
Marković, 2005], Венгрии [Melika et al., 2006], 
Румынии [Ureche, 2006] и России [Гниненко 
и др., 2014].

Результаты обследования Воронежского 
государственного природного биосферного 
заповедника свидетельствуют о начальном 
этапе формирования местных популяций M. 
robiniella и O. robiniae на этой территории и 
необходимости ведения дальнейшего мони-
торинга за их состоянием.
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Введение
Со времени опубликования последней ре-

визии свободноживущих беспозвоночных Се-
верного Ледовитого Океана [List of species…, 
2001] в Баренцевом море зарегистрировано 
появление нескольких десятков новых для 
этого региона животных [Захаров и др., 2016; 
Захаров, Йоргенсен, 2017; и др.]. Практиче-
ски все эти виды широко распространены у 
берегов Норвегии [Brattegard, Holthe, 1997; 
Brattegard, 2011], и их появление восточнее, в 
Баренцевом море, является результатом уве-
личения теплосодержания вод Нордкапского 
течения, наблюдающегося с конца 1980-х гг. 
[Boitsov et al., 2012; Трофимов и др., 2018; 
Трофимов, 2021]. 

Обнаружение тропического по происхо-
ждению космополита Lepas anatifera Lin-
naeus, 1758 (Cirripedia – усоногие раки: 
Scalpellomorpha – морские уточки) у берегов 
Норвегии – не редкость; известны единичные 
находки этого усоногого рака в юго-запад-
ной части Баренцева моря и в водах Западно-
го Шпицбергена [Колбасов, 2009]. Однако в 
последние годы обнаружение этого теплово-
дного вида в нехарактерных для него водах 
Норвежского и Баренцева морей возросло 
многократно, особенно у южных берегов 
Норвегии [GBIF, 2023]. 

L. anatifera является агрессивным об-
растателем искусственных субстратов и ви-
дом, чужеродным для морей Северной Ат-
лантики [OSPAR, 2000]. Массовые поселения 
лепасов на корпусах судов, навигационных 
буях и других гидротехнических сооружени-
ях создают помехи в работе оборудования, 
ухудшают обтекаемость объектов и требуют 
затрат на очистку; с аборигенными видами 
они могут вступать в конкуренцию за пищу 
и жизненное пространство. Таким образом, 
расширение ареала этого вида в Баренцевом 
море может представлять не только биоге-
ографический интерес, но и практическое 
значение. Цель работы – проанализировать 
весь доступный материал о находках Lepas 
anatifera в Баренцевом море и сопредель-
ных водах с позиции влияния климатических 
флюктуаций на его распространение

Материал и методы
Материал для данного исследования был 

собран в сентябре 2019 г. в бухте Оскара губы 
Зеленецкой во время работы с причальным 
оборудованием. Информация о нахождении 
вида в Териберской губе была получена из ин-
тернет-источника и уточнена опросом авто-
ров фотографий. Кроме этого, была использо-
вана информация об экземплярах L. anatifera, 
собранных в Баренцево море и хранящихся 
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в коллекции ЗИН РАН (Зоологический ин-
ститут Российской Академии Наук), а также 
изучена доступная научная литература и база 
биоразнообразия GBIF (Global Biodiversity 
Information Facility) [2023].

Результаты
Класс Thecostraca Gruvel, 1905
Подкласс Cirripedia Burmeister, 1834
Отряд Scalpellomorpha Buckeridge & 

Newman, 2006

Семейство Lepadidae Darwin, 1852
Lepas (Lepas) anatifera Linnaeus, 1758

Главной характеристикой внешнего вида 
L. anatifera является наличие мясистого сте-
белька и капитулюма (головки), в котором 
заключены тело и конечности ракообразно-
го. Размер капитулюма достигает 5 см, а сте-
белька до нескольких десятков сантиметров. 
Капитулюм покрыт пятью глянцево-белыми 
известковыми пластинами со слабой ради-

Таблица 1. Находки L. anatifera у берегов северной Норвегии, в Баренцевом море и сопредельных водах

Район Год Координаты 
(с. ш.; в. д.)

К
ол

ич
ес

тв
о 

эк
з. Обнаружение Источник информации

Архипелаг Шпицберген, 
зал. Ломфьорд 1898 79°33ʹ; 18°05ʹ – на плавнике Weltner, 1900

Северная Норвегия, 
о. Тромсё 1900 69°39ʹ; 18°58ʹ 2 – GBIF, 2023

Кольский п-ов 
бух. Порт-Владимир 1900 – 1 литораль, 

выбросы
Каталог

ЗИН РАН
Кольский п-ов 
Кильдинский пролив 1910 – 1 литораль, 

выбросы
Каталог

ЗИН РАН
Кольский п-ов 
о. Кильдин 1920 – – литораль, 

выбросы Дерюгин, 1924

Кольский п-ов, в р-не 
пос. Дальние Зеленцы 2000 – – литораль, 

выбросы
Личное сообщение 
Герасимова М.В.

Кольский п-ов 
Устье р. Рында 2015 68°55,2ʹ; 36°49.8ʹ >10 литораль, 

выбросы
Фотографии находки 

Киреевой Е.А.
Северная Норвегия, 
у деревни Тонсвик 2016 69°45ʹ; 19°10.4ʹ – литораль, 

выбросы GBIF, 2023

Архипелаг Шпицберген 
о. Земля Принца Карла 2017

78°36.941ʹ; 10°51.570ʹ
78°43.906ʹ; 10°37.241ʹ
78°53.687ʹ; 10°27.854ʹ

>10 литораль, 
выбросы

Węsławski, Kotwicki, 
2018

Кольский п-ов, 
губа Зеленецкая 2019 69°07.1ʹ; 36°04ʹ 7 обрастания, 1 м Сборы местных 

жителей
Северная Норвегия, 
о. Сандоуа 2020 70°02.9ʹ; 18°33.9ʹ >10 литораль, 

выбросы GBIF, 2023

Северная Норвегия, 
Лофотенские острова, 
о. Москенесёй

2020 68°05.9ʹ; 13°8.6ʹ – литораль, 
выбросы GBIF, 2023

Северная Норвегия, 
о. Аннёйа 2021 69°14.0ʹ; 16°06.9ʹ – литораль, 

выбросы GBIF, 2023

П-ов Нордкин,
Тана-фьорд 2021 70°34.1ʹ; 28°07.0ʹ >10 литораль, 

выбросы GBIF, 2023

Северная Норвегия, 
Фракк-фьорд 2022 70°14.3ʹ; 21°25.8ʹ 10 литораль, 

выбросы GBIF, 2023

Кольский п-ов, 
губа Териберская 2022 69°12.3´; 35°05.0´ >100 литораль, 

выбросы
Фотография из 

интернет источника
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альной исчерченностью и заметными линия-
ми роста – парные тергум и скутум и непар-
ная карина. Стебелёк гибкий, покрыт жёсткой 
кутикулой и не имеет пластин; крепление к 
предметам происходит за счёт вещества, вы-
деляемого железами стебелька [Зевина, 1982; 
Pfeiffer, Lowe, 1989; Anderson, 1994].

L. anatifera является космополитом, ши-
роко распространённым в тропических и 
умеренных водах. Считается пелагическим 
видом, в основном поселяющимся на плава-
ющих предметах: древесине (плавник), водо-
рослях, антропогенном мусоре (рыболовные 
сети, снасти, пластик); часто обрастает дни-
ща судов, плавучие и стационарные платфор-
мы, буи; встречается в качестве эпибионта 
китообразных, морских черепах и крупных 
рыб (например, рыба-луна), зарегистриро-
ван случай нахождения на теле крокодила 
[Roletto, Syoc, 1986; Barreiros, Teves, 2005; 
Cupul-Magaña et al., 2011]. По литературным 
данным, отмечен в диапазоне температур 
0–29 °С на глубине 0–75 м (преимуществен-
но в поверхностном слое 0–3 м) [Звягинцев 
и др., 2012]. Наиболее обильно вид представ-
лен в тропических и субтропических водах 
при температуре 18–20 °С [Patel, 1959].

Регистрации L. anatifera в Баренцевом 
море и прилегающих водах немногочислен-
ны; в таблице 1 приведены основные сведе-
ния об этих находках, а на рисунке 1 – точки 
обнаружения.

Первая находка L. anatifera в водах, при-
легающих к Баренцеву морю, датируется 
1898 г. и была сделана во время немецкой ар-
ктической экспедиции на судне «Helgoland» 
[Weltner, 1900]. Вид единожды был отмечен в 
заливе Ломфьорд (англ. The Loon Fjord, норв. 
Lomfjorden) у о. Фут (англ. Foot Island, норв. 
Foottøya) на плавнике. Эта находка в даль-
нейшем ошибочно позволила считать данный 
вид, обитающим в Арктике [Мавродиади, 
1911].

Следующая находка была сделана в водах 
Западного Мурмана в бухте Порт-Владимир 
(ранее бухта Еретики) в 1900 г. Мурманской 
научно-промысловой экспедицией. В авгу-
сте 1910 г. Л.С. Берг обнаружил L. anatifera 
на куске плавника на мурманском побережье 
в Кильдинском проливе. Эти две находки в 

Рис. 1. Места и годы регистрации L. anatifera у берегов 
северной Норвегии, в Баренцевом море и сопредельных 
водах. Красными стрелками обозначены основные 
придонные ветви Нордкапского течения [Танцюра, 
1973].

настоящее время хранятся в коллекции ЗИН 
РАН.

К.М. Дерюгин в своём отчёте о работе 
Мурманской биологической станции упо-
минает находку L. anatifera Стрельниковым 
И.Д. в июле 1920 г. на куске плавучего бревна 
на о. Кильдин [Дерюгин, 1924].

4–9 августа 2017 г. L. anatifera был от-
мечен в районе архипелага Шпицберген на 
о. Земля Принца Карла в основном на пла-
стиковом мусоре [Węsławski, Kotwicki, 2018]. 
В указанной работе данная находка ошибоч-
но обозначена как первая регистрация вида в 
районе архипелага Шпицберген.

Согласно устному сообщению сотрудни-
цы Мурманского морского биологического 
института КФ РАН М.В. Герасимовой, пустая 
пластиковая канистра с прикреплёнными к 
ней несколькими мёртвыми экземплярами 
морских уточек была обнаружена на литора-
ли в районе пос. Дальние Зеленцы в 2000 г.
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Рис. 2. Внешний вид L. anatifera, обнаруженных в бухте Оскара губы Зеленецкой осенью 2019 г. А – собранные 
экземпляры после заморозки, B – экземпляры, поступившие на идентификацию и хранение в ПИНРО и ЗИН РАН 
(нумерация как в табл. 2).

Таблица 2. Морфометрические характеристики L. anatifera, собранных в губе Зеленецкой Баренцева моря в 2019 г.

№ п/п Высота капитулума, мм Ширина капитулума, мм Длина стебелька, мм Macca*, г

1 43.39 27.86 43.56 4.605
2 43.57 27.74 45.44 4.873
3 42.55 26.15 47.42 2.91
4 18.86 14.58 19.58 0.627

* Масса особей после 39 месяцев заморозки при температуре минус 10–20 °С.

16 августа 2015 г. в районе устья р. Рында 
была отмечена самая восточная находка, как 
и в большинстве случаев это был штормовой 
выброс пластикового ящика с осевшими на 
нём животными.

Осенью 2019 г. в бухте Оскара губы Зеле-
нецкой живые морские уточки были обнару-
жены местными жителями среди обрастания 
троса швартовочного буя на глубине порядка 
одного метра от поверхности и сохранены в 
морозильной камере бытового холодильника 
(рис. 2 А). Позднее четыре экземпляра (рис. 
2 В, табл. 2) были переданы в Полярный фи-
лиал ФГБНУ ВНИРО (ПИНРО, г. Мурман-
ска) для идентификации, а затем – в ЗИН РАН 
(г. Санкт-Петербург) для хранения и катало-
гизации. 

В июле 2021 г. во фьорде Тана на севере 
Норвегии на пластиковом ящике, выброшен-
ном на литораль, было отмечено более 10 
особей этого усоногого рака [GBIF, 2023].

В сентябре 2022 г. в губе Териберской на 
литорали были найдены полностью оброс-
шие морскими уточками куски антропоген-
ного мусора, по всей видимости имеющие 
положительную плавучесть [Группа Мур-

манск ВК, 2023]. Количество найденных эк-
земпляров насчитывало сотни особей, а мас-
са несколько килограммов. 

Обсуждение
Обращает на себя внимание, что наход-

ки L. anatifera в Баренцевом море в основ-
ном приходятся на два периода – до 1920 г. 
и после 2000 г. Примечателен тот факт, что в 
самый расцвет советских исследований в Ар-
ктике представители этого вида ни разу не от-
мечались в прибрежной зоне Кольского п-о-
ва (даже в районе базирования Мурманского 
морского биологического института в пос. 
Дальние Зеленцы на Восточном Мурмане). В 
прибрежных водах Норвегии севернее Лофо-
тенских островов находки также приходятся 
на эти два периода. Однако, южнее 64° с. ш., 
согласно опубликованным данным научных 
коллекций [GBIF, 2023], находки L. anatifera 
у берегов Норвегии – обычны и многочис-
ленны. Только в 2020–2022 гг. там отмечено 
около 22 находок, подтверждённых научны-
ми сотрудниками Бергенского института мор-
ских исследований. 
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Из всех описанных выше случаев обна-
ружения L. anatifera в прибрежных водах 
Баренцевоморского региона особый инте-
рес представляет находка в губе Зеленецкой 
Восточного Мурмана в 2019 г., поскольку это 
единственный задокументированный в Ба-
ренцевом море случай обнаружения живых 
особей не на дрейфующих предметах или в 
литоральных выбросах, а в составе обраста-
ния стационарного объекта. Это означает, что 
обнаруженные взрослые особи появились 
в составе обрастания в результате оседания 
живых личинок, проникших в этот район с 
водами прибрежной ветви Нордкапского те-
чения. 

До 2019 г. ближайшее к Баренцеву морю 
место оседания личинок L. anatifera на ис-
кусственный стационарный объект было за-
регистрировано в Северном море (56°52.40ʹ 
с. ш., 02°05.12ʹ в. д.). В сентябре 1981 г. на 
поверхности заякоренного буя (очищенно-
го от обрастаний и установленного на якорь 
в феврале того же года) были обнаружены 
две взрослые особи этого вида [Sneli, 1983]. 
В этой же работе приводится ссылка на уст-
ное сообщение об аналогичной находке в 
районе Фарерских и Шетландских островов 
(«Faeroe-Shetland area»).

Из представителей рода Lepas фауны Ми-
рового океана L. anatifera обладает наиболь-
шей эвритермностью и наиболее широким 
распространением [Зевина, 1982]. Однако, 
несмотря на широкий диапазон температур, 
переносимых взрослыми особями (от 0 до 29 
°С), эффективное размножение происходит 
только в узких пределах от 19 до 25 °С [Patel, 
1959]. В связи с этим считается, что несмотря 
на частую встречаемость живых дрейфую-
щих колоний, у берегов Норвегии L. anatifera 
не размножается [Broch, 1924; Nilsson-Cantell, 
1978; Зевина, 1982]. По данным Байнбриджа 
и Раскелла [Bainbridge, Roskell, 1966], раз-
множение этого вида в северо-восточной ча-
сти Атлантики происходит южнее 49° с. ш., 
откуда личинки течениями переносятся на 
север, образуя стерильную зону расселения 
[Зевина, 1982]. Таким образом, все случаи 
регистрации взрослых особей в составе об-
растаний прикреплённых объектов в Север-
ном море (сезонный диапазон температур 

поверхности моря составляет порядка 6–15 
°С), у берегов Фарерских и Шетландских 
островов и, тем более, Кольского п-ова ста-
ли результатом проникновения планктонных 
личинок из южнее расположенных областей 
эффективного размножения. 

L. anatifera, как и большинство усоногих 
раков, является гермафродитом с внутренним 
преимущественно перекрёстным оплодотво-
рением. Оплодотворённые яйцеклетки разви-
ваются во внутренней полости капитулюма. 
При благоприятных для размножения темпе-
ратурах через неделю из оплодотворённых 
яиц формируется свободноплавающая план-
ктотрофная личинка науплиус, планктонный 
период развития которой может занимать до 
двух месяцев. По окончании шести стадий 
метаморфоза науплиус прекращает питаться 
и превращается в циприсовидную личинку, 
основной функцией которой является поиск 
подходящего субстрата для оседания и при-
крепления. Циприсовидные личинки, имею-
щие богатый запас липидов, могут длительно 
дрейфовать по ходу океанических течений до 
тех пор, пока не встретят подходящий суб-
страт для оседания [Anderson, 1994]. Таким 
образом, не только «сёрфинг», но и длитель-
ность планктонной расселительной стадии 
может быть причиной того, что L. anatifera 
является наиболее широко распространён-
ным из всех пелагических видов усоногих 
ракообразных [Зевина, 1982].

Для тропических представителей рода 
Lepas характерны исключительно высо-
кая скорость роста и полового созревания. 
В тропических и субтропических водах L. 
anatifera достигает половой зрелости, при 
размере капитулюма около 2.5 см в попереч-
нике; это происходит приблизительно через 
месяц после оседания личинки при темпе-
ратуре воды около 25 °С, и приблизительно 
через четыре месяца при температуре от 10 
до 18 °C [Anderson, 1994]. У берегов восточ-
ной Австралии скорость роста близкого вида 
L. anserifera при температуре воды 20–23 
°C может составлять от 1 до 1.45 мм длины 
капитулюма в день [Mesaglio et al., 2021]. L. 
anatifera, наблюдавшиеся в течение 30 дней 
после оседания на корпусе яхты, совершав-
шей плавание в водах Южной Африки при 
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температуре воды 24–26 °С, имели скорость 
роста порядка 0.2–0.3 мм в день [Evans, 
1958]. Сопоставление размеров взрослых 
особей L. anatifera, собранных в Северном 
море, с предположительными сроками оседа-
ния личинок показало, что их скорость роста 
(при сезонном диапазоне температур в месте 
обнаружения приблизительно 6–15 °С) может 
составлять от 0.185 до 0.27 мм в день [Sneli, 
1983], что почти сопоставимо с предыдущи-
ми данными.

Особи из Северного моря, размер одной 
из которых составлял 73 мм (длина капи-
тулюма – 40 мм и ножки – 33 мм), были об-
наружены через 7 месяцев после постановки 
на якорь буя, предварительно очищенного от 
обрастаний. В зависимости от времени осе-
дания циприд, возраст этих особей мог быть 
от 5 до 7 месяцев [Sneli, 1983]. С учётом бо-
лее крупных размеров (см. табл. 2), и более 
низких температур в месте обнаружения (се-
зонный диапазон поверхностной температу-
ры – порядка 2–10 °С), можно предположить, 
что возраст особей, обнаруженных в губе Зе-
ленецкой, составляет не менее одного года, 
что предполагает их успешное выживание в 
условиях низких зимних температур (поряд-
ка 2–3 °С). Об этом свидетельствует и весьма 
обильное обрастание гидроидными полипа-
ми кутикулы проксимальной части ножки у 
крупных особей (особи № 1, 2, 3 на рис. 2 А) и 
пластинок капитулюма у мелкой особи (особь 
№ 4 на рис. 2 А). К сожалению, более точно 
определить время оседания личинок не пред-
ставляется возможным, так как не известно, 
как часто очищался от обрастаний канат, на 
котором были обнаружены живые лепасы.

Многолетние наблюдения ПИНРО сви-
детельствуют о том, что с начала 1980-х гг. в 
Баренцевом море на фоне увеличения штор-
мовой активности отмечается выраженная 
тенденция на потепление, а с начала 2000 г. – 
устойчивый тёплый период. 2016 г. является 
рекордно тёплым за весь период наблюдений 
в Баренцевом море с 1900 г. Среднегодовые 
значения температуры поверхности моря 
превысили среднемноголетнюю норму на 1.5 
°С в западной, и на 1.8 °С – в восточной ча-
сти моря. [Трофимов, 2021]. В летний пери-

од 2016 г. в губе Зеленецкой зарегистрирован 
рекордный прогрев поверхностных вод до 
13.5 °С при среднемноголетних показателях 
летнего максимума порядка 8–10 °С [Ворон-
ков, Уралов, Черновская, 1948; Жизнь и усло-
вия…, 1985]. 

Сдвигу на север эффективной зоны раз-
множения и появлению у берегов Восточ-
ного Мурмана жизнеспособных личинок L. 
anatifera также могли способствовать ано-
мально высокие летние температуры, от-
мечавшиеся в Европе в 2018–2019 гг., когда 
рекордно высокие температуры наблюдались 
даже за полярным кругом [Cheng et al., 2020; 
Gillian et al., 2020]. 

Таким образом, проникновение личинок 
и формирование стационарных поселений L. 
anatifera в водах Восточного Мурмана наи-
более вероятны в период 2016–2018 гг. Тем-
пературные условия современного тёплого 
периода обеспечивают успешный рост и жиз-
недеятельность взрослых особей, однако ис-
ключают их половое созревание и эффектив-
ное размножение. 

С 2016 г., несмотря на сохранение тёплых, 
малолёдных и штормовых условий, в Барен-
цевом море отмечается тенденция на пони-
жение его теплового состояния: происходит 
снижение температуры воздушных и водных 
масс, а также сокращение площади, занятой 
атлантическими водами, тогда как ледови-
тость моря и площади, занятые арктическими 
и холодными придонными водами, увеличи-
ваются [Трофимов, 2021]. Данная тенденция 
не даёт основания предполагать дальнейше-
го формирования постоянных поселений L. 
anatifera в современных условиях Восточ-
ного Мурмана. Так, опрос сотрудников Мур-
манского морского биологического институ-
та не выявил в губе Зеленецкой достоверного 
наличия стационарных поселений этого вида 
на плавучих конструкциях фермы для выра-
щивания ламинариевых водорослей, ежегод-
но подвергающихся водолазному обследова-
нию. 

Заключение
Дрейфующие колонии взрослых особей 

L. anatifera эпизодически отмечались в Ба-
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ренцевом море с 1898 по 1921 г., дальнейшая 
информация о встречаемости этого вида от-
сутствует в научной литературе вплоть до 
2017 г. В последние годы резко увеличилось 
количество регистраций по всему побережью 
Норвегии, однако, в южной Норвегии он от-
мечается в 3 раза чаще, чем на севере.

Скорее всего проникновение L. anatifera в 
воды Баренцева моря может происходить раз-
ными путями – в район архипелага Шпицбер-
ген проникают уже взрослые особи, прикре-
плённые к различным плавающим предметам, 
в то время как в прибрежной зоне Норвегии и 
Кольского п-ова возможно расселение за счёт 
оседания планктонных личинок. Размноже-
ние данного вида в водах Баренцева моря ма-
ловероятно, однако находки личинок и фор-
мирование стерильных колоний возможно в 
прогреваемых прибрежных районах в особо 
жаркие годы.

Благодарности
Авторы выражают глубокую благодар-

ность Т.Б. Никитиной и Е.А. Киреевой за со-
хранение и передачу для исследования мате-
риала, собранного в губе Зеленецкой, а также 
сотрудникам Мурманского морского биологи-
ческого института Д.Н. Широколобову, М.В. 
Макарову и И.В. Рыжик за ценную информа-
цию о текущей гидрологической обстановке 
и состоянии прибрежных сообществ в губе 
Зеленецкой. Авторы благодарны рецензентам 
В.А. Мокиевскому и П.А. Любину за положи-
тельную оценку нашей работы.

Финансирование работы
Публикация подготовлена в рамках го-

сударственного задания ФГБНУ «ВНИРО» 
№076-00004-23-00 и Госзадания ЗИН РАН № 
122031100275-4.

Конфликт интересов
Авторы заявляют, что у них нет конфликта 

интересов.

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследова-

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

Литература
Воронков П.П., Уралов Н.С., Черновская Е.Н. Основные 

черты гидрохимического режима прибрежной зоны 
Баренцева моря в районе Центрального Мурмана // 
Труды Мурманской Биологической станции. Т. 1. 
1948. С. 33–101.

Группа Мурманск ВК, 2023 // (https://vk.com/i.murmans
k?w=wall-45728473_1892312). Проверено 28.03.2023.

Дерюгин К.М. К фауне Кольского залива: работы 
на Мурманской Биологической станции в 1921 г. 
Санкт-Петербург. 1924. 16 с.

Жизнь и условия её существования в пелагиали Баренце-
ва моря. Апатиты: ММБИ КФ АН СССР, 1985. 218 с.

Захаров Д.В., Анисимова Н.А., Степаненко А.М. Первая 
находка морской звезды Porania pulvillus (O.F. Müller, 
1776) в российской части Арктики // Российский жур-
нал биологических инвазий. Вып. 3. 2016. С. 23–27.  

Захаров Д.В., Йоргенсен Л.Л. Новые виды брюхоногих 
моллюсков (Gastropoda) в Баренцевом море и сопре-
дельных водах / Российский журнал биологических 
инвазий. 2017. Вып. 2. С. 38–45.

Звягинцев А.Ю., Ивин В.В., Кашин И.А., Бегун А.А., 
Городков А.Н. Чужеродные виды в Дальневосточном 
морском государственном природном биосферном за-
поведнике // Известия ТИНРО. 2012. Т. 170. С. 60–81.

Зевина Г.Б. Усоногие раки подотряда Lepadomorpha 
Мирового океана. Часть II. Л.: Наука, 1982. 223 с.

Колбасов Г.А. Подкласс Cirripedia Усоногие ракообраз-
ные // Иллюстрированные определители свобод-
ноживущих беспозвоночных евразийских морей и 
прилежащих глубоководных частей Арктики / Ред. 
Б.И. Сиренко. М.: КМК, 2009. Т. 1. С. 149–171.

Мавродиади П.А. Наблюдения над птицами, усоногими 
раками и грегаринами Мурманскаго моря. Отчёт о 
командировке летом 1910 г. на Мурманскую биоло-
гическую станцию. Варшава, 1911. 44 с.

Танцюра А.И. Сезонные изменения течений Баренцева 
моря // Труды ПИНРО. Мурманск: Книжное изд-во, 
1973. Т. 34. С. 108–112.

Трофимов А.Г. Современные тенденции изменения оке-
анографических условий Баренцева моря // ТРУДЫ 
ВНИРО. 2021. Т. 186. № 4. С. 101–118.

Трофимов А.Г., Карсаков А.Л., Ившин В.А. Изменения 
климата в Баренцевом море на протяжении последне-
го полувека // Труды ВНИРО. 2018. Т. 173. С. 79–91.

Anderson D. Barnacles: Structure, Function, Development, 
and Evolution. London: Chapman & Hall. 1994. 357 pp.

Bainbridge V., Roskell J. A re-description of the larvae of 
Lepas fascicularis Ellis and Solander with observations 
on the distribution of Lepas nauplii in the north-eastern 
Atlantic // Some contemporary studies in marine science. 
1966. P. 67–81.

Barreiros J.P., Teves M. The sunfish Mola mola as an attach-
ment surface for the lepadid cirriped Lepas anatifera – a 
previously unreported association // Aqua: International 
Journal of Ichthyology and Aquatic Biology. 2005. Vol. 
10. No. 1. 4 p.

Boitsov V.D., Karsakov A.L., Trofimov A.G. Atlantic water 
temperature and climate in the Barents Sea, 2000–2009 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202368

// ICES Journal of Marine Science. 2012. 69 (5). P. 
833-840.

Brattegard T. Endringer i norsk marin bunnfauna 1997–
2010. Utredning for DN 2011 – 8. Direktoratet for 
naturforvaltning. 2011. 112 p.

Brattegard T., Holthe T. Distribution of marine, benthic 
macrorganisms in Norway. Research Report for DN 
1997 – 1. 1997. 409 p.

Broch H. Cirripedia Thoracica Von Norwegen Und Dem 
Norwegischen Nordmeere: Eine Systematische Und 
Biologisch-Tiergeographische Studie // Viden skapssel 
skapets. 1924. Vol. 17. 121 pp.

Cheng L., Abraham J., Zhu J., Trenberth K.E., Fasullo J., 
Boyer T. et al. Record-Setting Ocean Warmth Continued 
in 2019 // Advances In Atmospheric Sciences. 2020. Vol. 
37. P. 137–142. 

Cupul-Magaña F.G., Rubio-Delgado A., Escobedo-Galván 
A.H., Reyes-Núñez C. First report of the marine bar-
nacles Lepas anatifera and Chelonibia testudinaria as 
epibionts on American crocodile (Crocodylus acutus) // 
Herpetology Notes. 2011. Vol. 4. P. 213–214.

Evans F. Growth and Maturity of the Barnacles Lepas 
hillii and Lepas anatifera // Nature. 1958. Vol. 182. P. 
1245–1246.

GBIF.org. GBIF Occurrence Download // (https://doi.
org/10.15468/dl.bqdhma). Accessed on 14 March 2023.

Gillian K., Dunstone N., Smith D., Dunbar T., Eade R., 
Scaife A. Current likelihood and dynamics of hot sum-
mers in the UK // Environmental Research Letters. 2020. 
Vol. 15. N9 094099

List of species of free–living invertebrates of Eurasian 
Arctic seas and adjacent deep waters // Explorations of 
the fauna of the seas. 51 (59). SPb: Zoological Institute 
RAS. 2001. 129 p.

Mesaglio T.P., Schilling H.T., Adler L., Ahyong S.T., Maslen 
B., Suthers I.M. The ecology of Lepas-based biofouling 
communities on moored and drifting objects, with ap-
plications for marine forensic science // Marine Biology. 
2021. Vol. 168. No. 21. P. 1–16

Nilsson-Cantell C.A. Cirripedia Thoracica and Acrotho-
racica // Marine Invertebrates of Scandinavia. Oslo: 
Universitetsforlaget, 1978. Vol. 5. P. 1–133.

OSPAR Commission Quality Status Report 2000, Region 
I – Arctic Waters. OSPAR Commission, London. 2000. 
Vol. 102 + xiv.116 pp.

Patel B. The influence of temperature on the reproduction 
and moulting of Lepas anatifera L. under laboratory 
conditions // Journal of the Marine Biological Associa-
tion of the United Kingdom. 1959. Vol. 38. P. 589–597.

Pfeiffer C.J., Lowe K.J. Cirral structure of the pedunculated 
marine barnacle Lepas anatifera L. (Crustacea, Cirripe-
dia) I. ultrastructure of the neuromuscular apparatus // 
Acta Zoologica. 1989. 70. P. 243–252.

Roletto J., Syoc Van R.J. The occurrence of Lepas anatifera 
on Zalophus californianus and Mirounga angustriros-
tris // California Fish and Game. 1986. Vol. 72 (2). P. 
124–126.

Sneli J-A. Larvae of Lepas anatifera L. 1758 in the North 
Sea (Cirripedia). Crustaceana. 1983. 45 (3). P. 306–308.

Weltner W. Die Cirripedien der Arktis // Fritz Römer, Fritz 
Schaudinn Fauna arctica: eine Zusammenstellung der 
arktischen Tierformen mit besonderer Berücksichtigung 
des Spitzbergen-Gebietes auf Grund der Ergebnisse der 
Deutschen Expedition in das Nördliche Eismeer im Jahre 
1898. Jena. 1900. P. 287–312.

Węsławski J.M., Kotwicki L. Macro-plastic litter, a new 
vector for boreal species dispersal on Svalbard // Polish 
Polar Research. 2018.  Т. 39. No. 1. С. 165–174.



69РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023

FINDINGS OF LEPAS ANATIFERA LINNAEUS, 1758 (CIRRIPEDIA, 
SCALPELLOMORPHA) IN THE BARENTS SEA
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The paper contains information about new findings of goose barnackle in the Barents Sea. Information on 
the place of the find, depth, date, pictures and a brief description of the animals are given. Possible causes 
of the appearance of this species in the Barents Sea have been analyzed. 
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В настоящее время в чужеродных флорах всех обжитых регионов мира растёт число инвазивных 
видов растений. Особой проблемой является натурализация чужеродных видов в регионах с повышен-
ным уровнем эндемизма и видового разнообразия, таких, как Республика Алтай. Изучение чужеродной 
флоры Республики Алтай ведётся нами с начала XXI в. Выявлено распространение 67 инвазивных 
видов, относящихся к 57 родам и 20 семействам. Большая часть видов известна на территории Ре-
спублики Алтай с XX в., 10 видов проникли сюда в XXI в. Основной способ проникновения (вектор) 
– случайная интродукция. Во всех районах, по крайней мере единично, встречаются 5 видов: Amaran-
thus retroflexus, Bunias orientalis, Matricaria discoidea, Melilotus officinalis, Tripleurospermum inodorum. 
Орографические и климатические особенности местности предопределяют бóльшую подверженность 
инвазиям северных районов и меньшую – юго-восточных районов.  18 видов распространены только 
в северных районах. Почти все виды встречаются в Горно-Алтайске и Майминском районе, меньше 
всего видов в Кош-Агачском районе, характеризующемся самыми суровыми климатическими ус-
ловиями. 35 видов являются инвазивными на территории Сибири, 11 видов входят в сотню самых 
агрессивных видов России. На основании собственных многолетних исследований, с учётом анализа 
имеющихся публикаций и фондовых материалов (гербарий Центрального сибирского ботанического 
сада СО РАН и Горно-Алтайского государственного университета), а также других доступных данных 
составлены карты ареалов инвазивных растений Республики Алтай. Для каждого вида приводятся все 
известные местонахождения с указанием административных районов, населённых пунктов, речных 
долин и т.п., отмечено время обнаружения, указаны ссылки на источник. 

Ключевые слова: инвазионные виды, история расселения, карты ареалов, аннотирован-
ный список, Республика Алтай, чужеродная флора.
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Введение
Инвазии чужеродных видов являются 

глобальной проблемой, всё возрастающей 
в XXI в. [Tittensor et al., 2014; Early et al., 
2016]. К настоящему времени в мире зареги-
стрировано около 14 тыс. адвентивных видов 
(4% мировой флоры), натурализовавшихся, 
по крайней мере, в одном регионе планеты 
[Global…, 2015; van Kleunen et al., 2019]. В 
42% материковых регионов мира число нату-
рализовавшихся (образующих самоподдер-
живающиеся популяции) адвентиков состав-
ляет 10–40% от общего числа видов, причём 
эти цифры неуклонно растут [Pergl et al., 
2017]. Доля инвазионных видов в некоторых 
регионах достигает 10–15 (20) %, нередко это 
одни и те же виды во многих регионах. Из-

вестно, что в 45 российских регионах, зани-
мающих 83% площади территории России, 
зарегистрировано 354 инвазионных вида [Vi-
nogradova et al., 2018]. Натурализация новых 
видов нередко приводит к снижению репро-
дуктивной способности аборигенных видов 
и сокращению их численности и ареалов, 
поэтому инвазии видов по праву считаются 
одной из самых серьёзных угроз биологиче-
скому разнообразию [Williamson, 1996; Био-
логические…, 2004; Olmstead, 2006]. Нату-
рализовавшиеся чужеродные виды снижают 
уникальность региональных флор во всём 
мире, что продемонстрировало недавнее 
исследование аборигенных и адвентивных 
флор 658 регионов из 110 стран мира, охва-
тывающее 65.7% суши. Было установлено, 
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что естественное снижение флористическо-
го сходства с увеличением географического 
расстояния ослабляется натурализовавши-
мися видами. Флористическая гомогениза-
ция выше в регионах со сходным климатом, 
а также между регионами с историческими 
или современными отношениями, характери-
зующимися интенсивной торговлей и транс-
портным обменом [Yang et al., 2021]. Высокая 
степень натурализации обусловлена также 
уровнем развития регионов: чем выше уро-
вень, тем активнее интродуцируются виды, 
обладающие декоративной и экономической 
ценностью в сочетании с высокой адаптаци-
ей к нарушенной окружающей среде [Pouteau 
et al., 2021]. Сохраняющаяся скорость унифи-
кации флор может привести к тому, что даже 
самые отдалённые регионы утратят свою 
флористическую уникальность. Особую про-
блему составляет натурализация чужеродных 
видов в регионах с повышенным уровнем эн-
демизма и видового разнообразия [Early et al., 
2016], таких, как Республика Алтай.

Республика Алтай (РА) расположена в 
пределах российской части Алтайской гор-
ной страны и, наряду с другими горными 
территориями Южной Сибири, относится к 
Алтае-Саянскому экорегиону, признанному 
одним из 200 мировых центров видового раз-
нообразия [Olson, Dinerstein, 2002].

Республика имеет сравнительно неболь-
шую площадь в 92.9 тыс. км2 и занимает по 
этому показателю 35-е место среди регионов 
России, при этом она входит в пять регионов 
с самой низкой численностью (210 тыс. на 
2023 г.) и в десять регионов с самой низкой 
плотностью (2.27 человека на 1 км2) населе-
ния. На юге территории республики проходит 
государственная граница России с Монголи-
ей и Китаем, на юго-западе – с Республикой 
Казахстан, общей протяжённостью около 800 
км. На северо-западе РА граничит с Алтай-
ским краем, на северо-востоке – с Кемеров-
ской областью и Республикой Хакасия, на 
востоке – с Республикой Тыва.

Республика Алтай – уникальный по свое-
му биоразнообразию регион, 17.5% террито-
рии которого в 1998 г. были внесены ЮНЕ-
СКО в список Всемирного наследия под 
названием «Золотые горы Алтая». До конца 

XX в. территорию РА можно было считать 
относительно благополучной в отношении 
фитоинвазий. Этому способствовала малона-
селённость региона и, соответственно, невы-
сокий уровень хозяйственной деятельности и 
небольшая доля нарушенных территорий. По 
данным «Флоры Сибири» [1988–2003], к на-
чалу XXI в. на территории республики было 
зарегистрировано 82 вида адвентивных рас-
тений.

С конца XX в. ситуация меняется карди-
нально: активно развивается туристическая 
отрасль региона. Растёт поток туристов, с 
2017 г. РА ежегодно посещает более 2 млн 
человек в год [Годовой доклад…, 2022], на 
порядок увеличивается количество террито-
рий, осваиваемых под туристические лагеря, 
базы, зоны отдыха. Если ещё десять лет на-
зад основная часть туристов не пересекала 
границ Чемальского района (рис. 1), распо-
ложенного в северной части республики, то 
сейчас активно осваиваются центральный и 
юго-восточный Алтай, являющиеся местами 
сосредоточения редких и эндемичных видов 
РА и Алтае-Саянской горной области в целом. 
Массовый характер приобретают посещения 
территорий, составляющих объект «Золотые 
горы Алтая».

Саморасселение чужеродных видов идёт 
по нескольким транспортным путям, чаще в 
прямом, реже в обратном направлении. Са-
мый протяжённый путь, пересекающий РА с 

Рис. 1. Административные районы Республики Алтай.
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севера на юго-восток и связывающий регион 
с Монголией – Чуйский тракт и его ответвле-
ния на Усть-Коксу и Улаган. Другой путь – от 
Горно-Алтайска на восток к Турочаку и Те-
лецкому озеру.

Первые сведения о чужеродных видах на 
территории РА содержатся во «Флоре Алтая 
и Томской губернии» [Крылов, 1901–1914] и 
«Флоре Западной Сибири» [Крылов, 1927–
1949], но особый интерес к изучению чу-
жеродной флоры региона возник позднее, в 
конце XX – начале XXI в. Исследуется адвен-
тивная флора Алтайского заповедника (АГЗ) 
[Золотухин, 1983], отрывочные сведения о 
распространении адвентивных видов появля-
ются в работах по изучению флор отдельных 
хребтов, долин крупных рек, междуречий 
[Данилов, 1990; Артёмов, 1993; Силантьева, 
1994; Пшеничная, 1997; Студеникина, 1999; 
Ачимова, 2004; Хмелёва, 2005], а также в 
единичных публикациях по флористическим 
находкам.

Целью нашего исследования является из-
учение распространения инвазионных видов 
растений в Республике Алтай, анализ путей и 
способов интродукции на территорию реги-
она, составление карт ареалов с целью выяв-
ления районов республики, наиболее подвер-
женных растительным инвазиям.

Материалы и методы
С 2000 г. нами ведётся изучение чужерод-

ной флоры РА. В 2015 г. опубликован конспект 
адвентивной флоры, включающий 230 видов 
[Зыкова, 2015а], к настоящему времени чуже-
родная флора региона насчитывает более 300 
видов [Зыкова, 2016–2022; и др.]. 67 из них 
являются инвазивными видами, натурализу-
ющимися и активно расселяющимися по на-
рушенным местообитаниям и проникающи-
ми на естественные местообитания [Зыкова, 
Эбель, 2022]. 

На основании собственных многолет-
них наблюдений, анализа авторских и хра-
нящихся в фондах Центрального сибирско-
го ботанического сада СО РАН (NS, NSK) 
и Горно-Алтайского университета (ГАГУ) 
гербарных сборов, с учётом имеющихся пу-
бликаций, данных порталов iNaturalist [2023], 
GBIF [2023], а также обобщающих флори-

стических сводок [Крылов, 1901–1914, 1927–
1949; Флора Сибири, 1988–2003; Ильин, 
Федоткина, 2008; Определитель…, 2012], со-
браны и проанализированы все сведения по 
распространению инвазионных видов в РА. 
Составлены карты ареалов, где для каждого 
вида отмечено первое известное местонахож-
дение (чёрные кружки и год обнаружения), 
расселение в XX в. (серые кружки) и XXI в. 
(неокрашенные кружки) (рис. 2–6).

В тексте для каждого вида приводятся 
все имеющиеся сведения по его распростра-
нению в РА, с указанием административных 
районов, первое упоминание района выде-
лено полужирным шрифтом. Звёздочкой (*) 
отмечены авторские неопубликованные сбо-
ры после 2015 г. Приведены ссылки на пу-
бликации, фондовые образцы помечены в 
скобках акронимом гербария и уникальным 
номером (NS0028538), также оформлена 
ссылка на местонахождение, размещённое на 
портале iNaturalist (iNat90043998). Опуще-
но описание селений, даны только названия. 
Принятые сокращения: р. – река, г. – год, гг. 
- годы; административные районы: Г – го-
род Горно-Алтайск, М – Майминский р-н, 
Ч – Чойский р-н, Т – Турочакский р-н, Чм 
– Чемальский р-н, Ш – Шебалинский р-н, О 
– Онгудайский р-н, Укн – Усть-Канский р-н, 
Укс – Усть-Коксинский р-н, У – Улаганский 
р-н, К – Кош-Агачский р-н. Семейства рас-
положены в алфавитном порядке, как и виды 
в пределах семейства. Названия видов при-
водятся в соответствии с «Catalogue of Life 
Checklist» [Bánki et al., 2023].

Результаты
AMARANTHACEAE
Amaranthus retroflexus L.: ксенофит; 

обычное рудеральное и сегетальное расте-
ние, самый широко распространённый инва-
зивный вид в РА. 1909  г.  – Т: Кибезень, У: 
устье р. Башкаус, долина р. Чулышман близ 
Куту-Ярыка [Крылов, 1909]. 1930-е  гг.  – М: 
Усть-Муны, Т: в долине р. Лебедь между 
устьями рек Таволока и Салазан, Чм: Анос, 
Элекмонар, Чемал, О: Каянча, низовья р. Чуя 
[Крылов, 1930]; Т: Яйлю [Хомутова и др., 
1938]. 1961 г. – Г, 1976 г. – О: Малый Яло-
ман (гербарий ГАГУ). 1980-е гг. – Ш: долина 
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Рис. 2. Схематические карты ареалов, где для каждого вида отмечено первое известное местонахождение (чёрные 
кружки и год обнаружения), расселение в XX в. (серые кружки) и XXI в. (неокрашенные кружки). 
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Рис. 3. Схематические карты ареалов видов (обозначения см. рис. 2.).
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Рис. 4. Схематические карты ареалов видов (обозначения см. рис. 2.).
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Рис. 5. Схематические карты ареалов видов (обозначения см. рис. 2.).
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Рис. 6. Схематические карты ареалов видов (обозначения см. рис. 2.).

р. Марчела [Пшеничная, 1997]; Укс: долины 
рек Мульта, Кураган [Артёмов, 1993]; Тюнгур 
(NS0048578), Юстик (NS0048579), Усть-Кок-
са (NS0048577); У: подножие горы Белькенек 
[Данилов, 1990]. 1990-е  гг. – Ч: Уймень, Т: 
Новотроицк, Чуря, Усть-Пыжа [Силантье-
ва, 1994]; Ч: Паспаул [Студеникина, 1999]; 
У: Акташ (NS0048576). 2000–2010-е гг. – О: 
широко [Ачимова, 2004; Ваганов, 2004]; Укн: 
Ябоганский перевал*; К: долина р. Чуя – от 
устья до верховий [Ильин, Федоткина, 2008]; 
широко расселился во всех остальных р-нах 
[Ильин, Федоткина, 2008; Зыкова, 2015а; 
iNaturalist, 2023]. 

Bassia scoparia (L.) A. J. Scott: ксенофит; 
у дорог, на полях, в населённых пунктах; от-
мечен для всех районов за исключением К 
[Ломоносова, 2012], однако сборов и публи-
каций, подтверждающих такое широкое рас-

пространение вида, нет; к настоящему време-
ни достоверно известен из четырёх районов 
РА. 1930 г. – У: в долине р. Чулышман меж-
ду Кумуртуком и устьем р. Чульча [Крылов, 
1930]. 1990-е  гг.  – Чм: Чемал (NS0028538), 
Элекмонар [Ломоносова, 1992].  2010-е  гг.  – 
Г*, О: Иня [Зыкова, 2015а].

APIACEAE
Conium maculatum L.: ксенофит; образует 

заросли в садах, огородах, у дорог и жилья, 
на пустырях, залежах, свалках, по берегам. 
1973 г. – Т: Озеро Куреево [Ростовцева, 1976]. 
1990-е гг. – Г, М, Ш [Никифоров, 1989]; Ч: 
Паспаул [Студеникина, 1999]. 2000-е гг. – О: 
Шашикман, Онгудай [Ачимова, 2004]. 2010-е 
гг. – Ч: Чоя, Киска, Верх-Пьянково [Ильин, Фе-
доткина, 2008]. 2020-е гг. – Ч: Сугул*; Т: Яйлю 
[Зыкова, 2020б]; Чм: Узнезя (iNat120139044), 
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Ш: Черга (iNat90043998), Укс: между Карага-
ем и Банным (iNat128099316). 

Heracleum sosnowskyi Manden.: ксено-
фит; образует заросли в оврагах, по берегам, 
на полях, залежах, пустырях, у дорог и в на-
селённых пунктах, заходит в светлые леса. 
2005 г. – М: от границы по Чуйскому тракту 
до Карлушки [Силантьева и др., 2005]. 2010-е 
гг. – Г и М (по Чуйскому тракту до Извест-
кового); Ч: по тракту между Паспаулом и 
Левинкой; Т: близ устья р. Лебедь у скалы с 
барельефом Ленина, О: вдоль подъёма на пе-
ревал Семинский [Зыкова, 2015а]. 

Pastinaca sativa var. sylvestris (Mill.) DC.: 
ксенофит; обычен у дорог и на залежах, про-
никает на сухие луга, в сосновые боры. 1996 
г. – Г, М: Александровка, Ч: Паспаул [Студе-
никина, 1999]. 2010-е гг. – Ч: широко [Ильин, 
Федоткина, 2008]; М: повсеместно, Чм: Че-
мал, Укс: Усть-Кокса [Зыкова, 2015а]; Т: Ар-
тыбаш [Зыкова, 2022]. 2020-е гг. – Чм: Еланда 
(iNat55237195), Элекмонар (iNat71071435), 
Ш: Камлак (iNat132230294), Черга 
(iNat90043999), Мыюта (iNat87855515), Укн: 
Чёрный Ануй (iNat30738317), Укс: Баштала 
(iNat102811312).

ASTERACEAE
Arctium lappa L.: ксенофит; обычен у до-

рог и в зоне застройки, на пустырях, по бере-
гам. 1904 г. – между Т: Кибезень и Ч: Пьян-
ково [Крылов, 1904]. 1949  г.  – Т: долина р. 
Лебедь, Ш: Черга [Крылов, 1949]. 1990-е гг. 
– Ч: Уймень [Силантьева, 1994]. 2000-е гг. – 
М: Майма, Ч: Чоя, Чм: Усть-Сема, Анос, Че-
мал [Ильин, Федоткина, 2008]. 2010-е гг. – Г, 
М: Карлушка, Кызыл-Озёк [Зыкова, 2020б]; 
Ч: Левинка, Т: трасса Турочак-Артыбаш [Зы-
кова, 2015а]; Чм: Чепош [Зыкова, Анькова, 
2017].

Arctium minus (Hill) Bernh.: ксенофит; у 
дорог, на пустырях, по берегам, в населённых 
пунктах, образует заросли. 2000 г. – М: Со-
узга, Манжерок [Пяк и др., 2000]. 2010-е гг. 
– Г, М: Кызыл-Озёк [Зыкова, 2014б]; Ч: Чоя 
[Зыкова, Анькова, 2017]; Т: Турочак, устье р. 
Лебедь [Зыкова, 2015а], Артыбаш [Зыкова, 
2022]. 2020-е гг. – Чм: Чемал (iNat128417652). 

Centaurea jacea L.: эргазиофит; высе-
вался как медонос, обычен у дорог и жилья, 

по берегам, на лугах, пустырях, залежах, в 
светлых лесах; образует протяжённые по-
пуляции, даёт фон во время цветения. 1953 
г.  – У: долина р. Б. Арагол [Зыкова, 2016]. 
1975 г. – Ч: Чоя (NS0048570). 1980-е гг. – Чм: 
Еланда [Пшеничная, 1997]. 1990-е гг. – Г, М: 
Майма, Кызыл-Озёк, Ч: Паспаул, Т: Дайбо-
во [Студеникина, 1999]; Ч: Уймень [Силан-
тьева, 1994]. 2000–2010-е  гг.  – М, Ч: повсе-
местно, Т: Усть-Лебедь, Турочак, Артыбаш, 
Иогач, Яйлю [Зыкова, 2015а]; Т: по долине 
р. Бия [Ильин, Федоткина, 2008]. 2020-е  гг. 
– Ш: Черга (iNat90057822), Чм: Усть-Сема 
(iNat89075871).

Cichorium intybus L.: эргазиофит; культи-
вируется как лекарственный и медоносный, 
встречается у дорог, в населённых пунктах, на 
лугах, залежах, пустырях, по берегам, опуш-
кам. 1952 г. – М: Подгорное (NS0048561); Т: 
Озеро Куреево (NS0048569). 1990-е  гг.  – Ч: 
Уймень, Т: Усть-Пыжа, урочище Обого [Си-
лантьева, 1994], Г, Ч: Чоя [Студеникина, 
1999]. 2000–2010-е  гг.  – Т: Турочак, Арты-
баш, Усть-Лебедь, М: широко [Зыкова, 2015а]. 
2020-е гг. – Ш: Черга (iNat90057826), Чм: Че-
мал (iNat128416230), Куюс (iNat53450653), 
Укс: Верхний Уймон (iNat58221854). 

Cirsium vulgare (Savi) Ten.: ксенофит; у 
дорог, на залежах, пустырях, в населённых 
пунктах, в оврагах, на лесных опушках, нару-
шенных лугах. 1904 г. – М: Карасук [Крылов, 
1904]. 1940-е  гг.  – Ш: Черга (NS0048566); 
Чм: Бешпельтир, Т: долина р. Пыжа, Ки-
безень, Артыбаш [Крылов, 1949]. 1980-е 
гг. – Т: Яйлю, кордон Караташ [Золотухин, 
1983]. 1990-е  гг.  – Ч: Чоя, Паспаул, Т: Дай-
бово [Студеникина, 1999]. 2000-е гг. – Г, М: 
повсеместно, Чм: Усть-Сема [Зыкова, 2015а]. 
2020-е  гг. – О: Онгудай (iNat40075283), 
Укс: Усть-Кокса (iNat96040820), Баштала 
(iNat64523166), Мульта (iNat101750105), 
Тюнгур (iNat64159128). 

Erigeron canadensis L.: ксенофит; у дорог, 
на полях, залежах, пустырях, в населённых 
пунктах, по берегам, на сухих лугах, в свет-
лых лесах. 1949 г. – М: Усть-Муны [Крылов, 
1949]. 1980-е гг. – У: кордон Чири [Золотухин, 
1983]. 1990-е гг. – Ч: Уймень, Т: Новотроицк 
[Силантьева, 1994]; Г, Ч: Чоя, Паспаул, до-
лина р. Саракокша, Т: Турочак, М: широко 
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[Студеникина, 1999]. 2000–2010-е гг. – Ч: Су-
гул, Т: Артыбаш, Иогач, Усть-Лебедь, Яйлю, 
Чм: Усть-Сема, Чемал, Элекмонар, Анос, Ш: 
Камлак, Черга [Зыкова, 2015а]; Укн: долины 
рек Чарыш, Ануй [Ильин, Федоткина, 2008]. 

Galinsoga parviflora Cav.: ксенофит; у жи-
лья, сорное в цветниках, на свалках, в ого-
родах. 1997 г. – Т: кордон Байгазан [Золоту-
хин, 1997]. 2000–2010-е  гг.  – Г, Ш: Камлак 
[Эбель, 2008]; У: кордон Чири [Золотухин, 
2012]; Чм: Анос [Зыкова, 2014б]; М: Ман-
жерок [Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. – Ш: Черга 
(iNat90050455), Чм: Чемал (iNat96058390), 
Усть-Сема (iNat89069968). 

Galinsoga quadriradiata Ruiz & Pav.: ксе-
нофит; в огородах, на пашнях, клумбах, га-
зонах, по сорным местам, у дорог и жилья, 
обильнее предыдущего вида, злостный ого-
родный сорняк.  1991  г.  – Т: Яйлю, кордон 
Байгазан [Золотухин, 1997]. 2010-е  гг.  –  Г 
[Зыкова, Эрст, 2012]; У: кордон Чири [Золоту-
хин, 2012]; Чм: Узнезя, Анос [Зыкова, 2014а]. 
2020-е гг. – М: Барангол (iNat88523372). 

Helianthus tuberosus L.: эргазиофит; куль-
тивируется как кормовое и пищевое, образует 
обширные заросли на садовых участках и за 
их пределами, у дорог, на залежах, пустырях. 
1995  г. – Г, М: Майма [Студеникина, 1999]. 
2000-е  гг. – АГЗ (Т и У) [Золотухин, 2012]; 
М: Известковый [Зыкова, 2014a]; Ч: Сугул 
[Зыкова, 2015а]; Чм: Чепош (iNat28157883). 

Inula helenium L.: эргазиофит; выращи-
вается как лекарственное и декоративное, 
встречается у жилья, дорог, на лугах, залежах, 
в лесах, по берегам. 1949 г. – между Г и Ш: 
Черга, М: Александровка, Чм: Анос, Укн: 
Чёрный Ануй [Крылов, 1949]; 1952 г. – Т: Гу-
рьяновка (NS0050054). 1990-е гг. – Ч: низовья 
р. Уймень, Т: низовья р. Пыжа [Силантьева, 
1994], широко в Г, М [Студеникина, 1999]. 
2000-е  гг. – Укн: долины рек Чарыш, Ануй, 
Чм: Усть-Сема, Ч: верховья р. Иша и её при-
токов, Т: в долине р. Бия и её притоков – Уль-
мень, Лебедь, Тондошка [Ильин, Федоткина, 
2008]. 2010-е гг. – Т: Яйлю*. 2020-е гг. – Чм: 
Куюс (iNat53453488). 

Lactuca serriola L.: ксенофит; у дорог и 
жилья, на залежах, пустырях, свалках, полях, 
огородах. 1995  г.  –  Г [Студеникина, 1999]. 
2000–2010-е гг. – М: Карлушка, Черемшанка, 

Ч: Сугул [Зыкова, 2012]; М: широко [Зыко-
ва, 2015а]; Чм: Чемал, Т: Артыбаш [Зыкова, 
2019а]. 

Matricaria discoidea DC.: ксенофит; у до-
рог и жилья, на пустырях, огородах, по бере-
гам, на деградированных лугах; распростра-
нён шире, чем большинство инвазионных 
видов, поднимается до высот 2000 м над 
ур. м. 1927 г. – Т: Яйлю, Чм: Бешпельтир, К: 
Курайская степь в долине р. Тютё [Крылов, 
1949]. 1960-е  гг. – Чм: Чемал (NS0048538), 
Т: Артыбаш (NS0048534). 1980-е гг. – У: Ак-
таш [Данилов, 1990], кордоны АГЗ [Золоту-
хин, 1983]; Семинский хребет (Чм, Ш, О): 
повсеместно [Пшеничная, 1997]; Укн: Усть-
Кан (NS0048541), Каярлык (NS0048536), 
перевал Ябоганский (NS0048540); Укс: се-
верный макросклон Катунского хребта и до-
лина р. Зайчиха [Артёмов, 1993], Усть-Кокса 
(NS0048530), Юстик (NS0048528). 1990-е гг. 
– долины рек Уймень (Ч) и Пыжа (Т) [Си-
лантьева, 1994]; Г, М: Майма, Дубровка, Ч: 
Карасук, долина р. Саракокша [Студеникина, 
1999]. 2000-е гг. – широко в Г, М, Ч, Чм, Т, О, 
Укс [Ильин, Федоткина, 2008]. 

Solidago canadensis L.: эргазиофит; куль-
тивируется как декоративный, встречается на 
пустырях, залежах, свалках, у дорог, проника-
ет на луга, берега, образует обширные зарос-
ли. 2010 г. – М: Майма [Зыкова, 2012]. 2010-е 
гг. – Г [Золотухин, 2012; Зыкова, 2015а]; Чм: 
Узнезя, Т: Турочак, Ш: Черга [Эбель и др., 
2016], Т: кордон Байгазан*, М: Манжерок*, 
Усть-Муны*. 

Sonchus oleraceus L.: ксенофит; в ого-
родах, садах, у дорог и жилья, на пустырях. 
1995 г. – Г [Студеникина, 1999]. 1997 г. – Укс: 
р. Кураган [Ломоносова, 1997]. 2010-е  гг.  – 
М: Манжерок, О: Хабаровка, У: Акташ [Зы-
кова, 2015а]; Ш: Камлак, Чм: Чемал [Зыкова, 
Анькова, 2017]; Т: кордон Караташ*. 2020-е 
гг. – О: Онгудай (iNat112956466). 

Tripleurospermum inodorum (L.) Sch.-Bip.: 
ксенофит; в населённых пунктах, у дорог, на 
полях, залежах, пустырях, по берегам, один 
из самых широко распространённых инвази-
онных видов. 1934 г. – Т: Яйлю [Хомутова и 
др., 1938]. 1948 г. – М: Майма (NS0048523), 
Ч: Чоя (NS0048519). 1949 г. – Г, Т: Кибезень, 
О: р. Каракол [Крылов, 1949]. 1980-е  гг. – 
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Укс: Усть-Кокса (NS0048521), Укн: Ябоган-
ский перевал (NS0048524); Семинский хре-
бет (Чм, Ш, О): повсеместно [Пшеничная, 
1997]; У: кордоны АГЗ [Золотухин, 1983]. 
1990-е гг. – Ч: Уймень [Силантьева, 1994], М: 
широко, Ч: Карасук, Советское, Т: Турочак 
[Студеникина, 1999]. 2000–2010-е  гг. – ши-
роко в М, Ч, Т и Чм, Ш: р. Каспа, О: р. Су-
мульта, р. Урсул и её притоки, К: верховья р. 
Ак-Тру у ледника Малый Ак-Тру [Ильин, Фе-
доткина, 2008]; У: Акташ [Зыкова, 2014б]; Т: 
Артыбаш, Усть-Лебедь, Ш: Камлак, Чм: Уз-
незя [Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. – Укс: Уймон-
ская долина (iNat64520282, iNat132580188 
и др.), Укн: Тюдрала (iNat64304324), Кор-
гон (iNat130335995), Ш: Мухор-Черга 
(iNat128271095), Мыюта (iNat36728120), 
Черга (iNat90048831), Т: Новотроицк 
(iNat91934146). 

Xanthium strumarium L.: ксенофит; обра-
зует заросли по берегам водоёмов, у дорог, на 
пустырях. 1947 г. – Чм: Чемал (NS0048512). 
1949 г. – Укн: Черный Ануй [Крылов, 1949]. 
1961  г.  – М: Майма (NS0048511). 1990-е  гг. 
– Ч: Уймень [Силантьева, 1994]; Г [Студени-
кина, 1999]. 2000-е гг. – Чм: Узнезя [Зыкова, 
2014a], М: Кызыл-Озёк, Подгорное, Карлуш-
ка [Зыкова, 2015а].

BALSAMINACEAE
Impatiens glandulifera Royle: эргазиофит; 

культивируется как декоративный, встречает-
ся по берегам водоёмов, в канавах, оврагах, на 
свалках, сырых обочинах, в заросших парках, 
на садовых участках, часто образует заросли. 
1995 г. – Г [Студеникина, 1999]. 2000–2010-
е  гг.  – Чм: Анос, Т: Иогач [Зыкова, 2014б]; 
М: Майма, Усть-Муны, Манжерок, Кы-
зыл-Озёк, Ч: Чоя, Т: Турочак [Зыкова, 2015а]; 
Т: Яйлю, У: кордоны Беле, Челюш [Зыкова, 
2019б]. 2020-е гг. – Ш: Черга (iNat90050452), 
Т: Артыбаш (iNat90256775), Чм: Чемал 
(iNat132160844), Усть-Сема (iNat91484117).

BORAGINACEAE
Echium vulgare L.: эргазиофит; выращи-

вается как медоносный, встречается у дорог, 
на пустырях, залежах, сухих лугах, пастби-
щах, по берегам, в населённых пунктах. 1937 
г.  – О: Семинский перевал [Крылов, 1937]. 

1950–1960-е гг. – широко в районах Северно-
го Алтая [Куминова, 1960], Г (NS0048499), М: 
Майма (NS0048498), Манжерок (NS0048517). 
1980-е  гг.  – Т: Яйлю, У: кордоны Челюш, 
Беле и Чири [Золотухин, 1983]; Укс: доли-
на р. Кураган [Артёмов, 1993], Усть-Кокса 
(NS0048495); долины рек Анос (Чм), Сема, 
Марчела, Сарлык (Ш) [Пшеничная, 1997]. 
1990-е гг. – Ч: Уймень, Т: Новотроицк, Чуря 
[Силантьева, 1994]; Ч: Чоя, М: повсеместно 
[Студеникина, 1999]. 2000–2010-е  гг.  – О: 
Хабаровка, долина р. Табатой [Ачимова, 
2004]; долина р. Чуя (О, У) [Ваганов, 2004]; 
У: Акташ [Зыкова, 2015а]; повсеместно в Г, 
М, Ч, Т, Ш, Чм [Ильин, Федоткина, 2008; Зы-
кова, 2015а]. 2020-е гг. – Укн: Черный Ануй 
(iNat130226609). 

Myosotis sparsiflora Pohl: ксенофит; злост-
ный огородный сорняк, образует заросли на 
заброшенных усадьбах, пашнях, по берегам, 
заходит в леса. 1980-е гг. – Т: Яйлю [Золоту-
хин, 1990]. 1985 г. – Чм: долина р. Анос [Пше-
ничная, 1997]. 2000–2010 гг. – М: у источника 
Аржан-Суу [Эбель, 2008]; У: кордон Челюш, 
Т: кордоны Байгазан, Караташ, Кокши [Зо-
лотухин, 2012; Зыкова, 2019б]; Чм: Узнезя, 
Анос [Зыкова, 2014б], Чемал (iNat51944522); 
Г [Зыкова, 2015а]. 

Nonea rossica Stev.: ксенофит; у дорог, на 
пустырях, залежах, в посевах, на сухих лугах, 
в степях. 1951 г. – Укн: Коргон (NS0048488), 
1953  г. – К: долина р. Тютё (NS0048489). 
1970-е  гг.  –  Ш: Черга (NS0048487), Чм: 
Еланда (гербарий ГАГУ). 1980-е  гг.  –  Укс: 
долины рек Кураган, Ак-Кем [Артёмов, 
1993], Усть-Кокса (NS0048500), Тюнгур 
(NS0048502); О: долины рек Курата, Таба-
той, Верх-Кoкса, Теньгинское озеро, Ш: до-
лина р. Сарлык [Пшеничная, 1997]; У: Ак-
таш (NS0048486), Курайский хр., бассейн р. 
Башкаус и её притоков [Данилов, 1990]; Укн: 
Усть-Кан (NS0048504), Кырлык (NS0048503). 
2000–2010-е гг. – О: Большой Яломан, Хаба-
ровка, Шашикман, Кулада [Ачимова, 2004]; 
устье р. Чуя [Ваганов, 2004]; Чм: Чемал, О: 
Туекта [Зыкова, 2015а], в долине р. Семы и её 
притоков, в бассейне рек Анос, Каспа, Урсул, 
Чуя (Ш, Чм, О, У) [Ильин, Федоткина, 2008]. 
2020-е гг. – У: Коо (iNat84949494), Балыкту-
юль (iNat86118182).
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BRASSICACEAE
Armoracia rusticana P. Gaertn., B. Mey. & 

Scherb.: эргазиофит; выращивается как пря-
но-пищевой, встречается на заброшенных са-
довых участках, огородах, свалках, у заборов, 
вдоль дорог, по берегам водоёмов, образует 
заросли. 1934 г. – Т: Яйлю [Золотухин, 1983]. 
1980-е гг. – У: кордоны Беле, Чири, Челюш, 
Т: кордон Байгазан [Золотухин, 1983]. 2000-е 
гг. – северные, западные и центральные рай-
оны [Ильин, Федоткина, 2008]. 2013 г. – М: 
Манжерок [Зыкова, 2014б]. 2015  г. – Г, Ч: 
Чоя, Паспаул, Т: Турочак, Чм: Чемал, Ш: 
Камлак, Укс: Усть-Кокса [Зыкова, 2015а]. 

Bunias orientalis L.: эргазиофит; высе-
вался как медоносный, встречается у дорог, 
на полях, залежах, вблизи жилья, по бере-
гам, обилен на лугах, даёт фон при цветении. 
1950-е  гг.  – Северный Алтай [Куминова, 
1960]. 1976 г. – Ш: Черга [Доронькин, 1994]. 
1979  г.  – У: берег р. Кыга в 3 км от устья 
[Золотухин, 1983]. 1980-е  гг. – Г, М [Ники-
форов, 1989]; долины рек Анос (Чм), Сема, 
Марчела, Сарлык, Каспа (Ш) [Пшеничная, 
1997]. 1990-е  гг. –  К: хребет Северо-Чуй-
ский, урочище Ештыкель (самое южное ме-
стонахождение вида); по Чуйскому тракту 
до Семинского перевала (О) [Эбель, 1997]; 
М: Майма, Алфёрово, Т: Верх-Бийск, Ч: Чоя 
[Студеникина, 1999], Уймень [Силантьева, 
1994].  2000-е  гг. – расселение в Г, М, Ч, Т, 
Чм, Ш, О [Ильин, Федоткина, 2008]. 2020-
е  гг. – Укн: Чёрный Ануй (iNat130210800), 
Усть-Кумир (iNat130209505); Укс: Соузар 
(iNat1280993610), Банное (iNat128099168). 

Lepidium densiflorum Schrad.: ксенофит; у 
дорог и жилья, на полях, пустырях, залежах, 
на сухих склонах, по галечникам, образует за-
росли. При определении нередко смешивали 
с L. apetalum Willd., поэтому сведения о рас-
пространении вида в РА, не подтверждённые 
критически просмотренным гербарным мате-
риалом, нуждаются в уточнении. 1990-е гг. – 
по Чуйскому тракту до низовий р. Чуя [Эбель, 
1997]; Г, Т: Верх-Бийск [Студеникина, 1999]; 
Укс: Усть-Кокса (NS0048476). 2000–2010-е гг. 
– О: Шашикман, Иня, Инегень, Теньга [Ачи-
мова, 2004], М: Известковый, Манжерок, 
Черемшанка, Карлушка, Соузга, Рыбалка, Ч: 
Паспаул, Чм: Чемал, Элекмонар, Усть-Сема, 

Чепош, Анос, Ш: Шебалино, Камлак, Мыю-
та, Укс: Тюнгур, Верхний Уймон, У: Акташ, 
О: Малый Яломан [Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. 
– Укс: Катанда (iNat88348485), Чм: Эдиган 
(iNat54406272). 

Lepidium ruderale L.: ксенофит; у дорог и 
жилья, на пустырях, по галечникам, в степях. 
1984 г. – Укс: Усть-Кокса [Артёмов, Королюк, 
1999]. 1990-е гг. – Ч: Уймень, Т: Новотроицк 
[Силантьева, 1994], К: плато Укок [Дьяченко, 
1995]. 2000-е  гг. – К: бассейн р. Баян-Чаган 
[Ильин, Федоткина, 2008]. 2010-е  гг. – М: 
Майма, Соузга, Рыбалка, Чм: Чемал, Ш: 
Мыюта, О: Онгудай [Зыкова, 2015а], Г*. 2020-
е  гг. – Укн: Чёрный Ануй (iNat130226604), 
Ш: Черга (iNat90050446). 

Rorippa sylvestris (L.) Besser: ксенофит; в 
придорожных канавах, по берегам водоёмов, 
на сырых лугах, у дорог и жилья, в огородах, 
на пустырях и залежах, образует заросли. 
1984  г. – Укс: Юстик (NS0048475). 1990-е 
гг. – Укн: по р. Ануй [Дорофеев, 1996], М: 
от Маймы [Студеникина, 1999] до Манже-
рока, Г, Ч: Весёлая Сейка, Красносельское 
[Эбель, 2000]. 2000–2010-е  гг. – Т: Турочак, 
Иогач, Артыбаш [Зыкова, 2015а; Зыкова, 
2020а], Чм: Усть-Сема*, Узнезя*, Чемал*. 
2020-е гг. – Ш: Камлак (iNat127628221), Чер-
га (iNat90043981). 

Sisymbrium officinale (L.) Scop.: ксено-
фит; у дорог, в населённых пунктах, на пу-
стырях, по берегам, образует заросли. 1931 
г. – Г [Крылов, 1931]. 1980-е гг. – Семинский 
хребет (Ш, Чм) [Пшеничная, 1997]. 1990-е 
гг. – Чм: Элекмонар [Овчинникова, 1994]; Ч: 
Уймень [Силантьева, 1994]; М: Майма [Сту-
деникина, 1999]; Ш: Шебалино, О: Иодро, Ч: 
Ынырга, Красносельское, Чм: Анос [Пяк и 
др., 2000], Семинский хребет (О) [Ачимова, 
2004].   2000–2010-е гг. – Т: Дайбово, Арты-
баш, Иогач, Турочак, М: Манжерок, Дубров-
ка, Чм: Узнезя, Усть-Сема, Чемал, Ч: Чоя, 
Ш: Камлак, О: Иня, Малый Яломан [Зыкова, 
2012, 2015], долины рек Сема (Ш), Урсул (О) 
[Ильин, Федоткина, 2008].

CARYOPHYLLACEAE
Saponaria officinalis L.: эргазиофит; куль-

тивируется как декоративный, встречается 
на свалках, пустырях, в заброшенных садах, 
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у жилья, образует заросли. 1998 г. – Г [Сту-
деникина, 1999]. 2000–2010-е  гг. – М: Май-
ма, Кызыл-Озёк, Подгорное [Зыкова, 2015а], 
АГЗ (Т, У) [Золотухин, 2012]; Т: Артыбаш*, 
Яйлю*. 

Silene noctiflora L.: ксенофит; на пусты-
рях, у дорог и жилья, в посевах. 1931 г. – Чм: 
Элекмонар, Чемал [Крылов, 1931]. 1980-е гг. 
– Т: Яйлю, кордоны Байгазан, Кокши, У: кор-
доны Чири, Беле, Челюш [Золотухин, 1983]; 
Чм: долина р. Анос [Пшеничная, 1997]. 
1990-е гг. – Ч: Ынырга [Зуев, 1993], Уймень 
[Силантьева, 1994], Паспаул [Студеникина, 
2000]. 2000-е гг. – Г, М: Майма, Манжерок, 
Черемшанка, Чм: Узнезя, Ш: Шебалино [Ша-
уло и др., 2010]. 2010-е гг. – М: Карлушка, Ду-
бровка, Соузга, Рыбалка, Т: устье р. Лебедь, 
Ш: Камлак, Черга [Зыкова, 2015а].

CUCURBITACEAE
Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & A.Gray: 

эргазиофит; разводится как декоративный, 
встречается по сорным местам, у жилья, в 
сырых оврагах и по берегам рек, образует 
заросли. 1980  г. – Т: Яйлю, У: кордон Беле 
[Золотухин, 1983]. 1996  г. – М: Манжерок 
[Камелин и др., 1999]. 2000–2010-е  гг. – Г, 
М: Майма, Кызыл-Озёк, Дубровка, У: Акташ, 
Ч: Чоя [Шауло и др., 2010; Зыкова, 2014б; 
Зыкова, 2015а]. 2020-е  гг. – М: Усть-Муны 
(iNat133232067), Ш: Камлак (iNat37337870), 
Черга (iNat68206922).

FABACEAE
Galega orientalis Lam.: ксенофит; вдоль 

дорог, на полях, залежах, в оврагах, у жи-
лья, внедряется в сообщества пойменных 
лугов, образует заросли. 2005 г. – М: между 
Маймой и Соузгой [Силантьева и др., 2005].   
2000-е  гг. – М: Известковый, Манжерок, у 
моста через р. Катунь к Платово [Шауло и 
др., 2010]; Г [Зыкова, Анькова, 2017]. 2020-е 
гг. – Чм: Чемал (iNat127708996), Ш: Камлак 
(iNat127634155).

Lotus corniculatus L.: ксенофит; по берегам 
водоёмов, у дорог, на залежах, в населённых 
пунктах. 1954 г. – Укс: Амур (NS0036086), в 
посевах, позднее не наблюдался. 1997 г. – М: 
Кызыл-Озёк [Зыкова, 2014a]. 2010-е  гг. – Г 
[Зыкова, 2019a], Ч: Сугул [Зыкова и др., 2019]. 

Medicago sativa L.: эргазиофит; выращи-
вается как кормовой, встречается у жилья, на 
полях, залежах, у дорог, на лугах, в светлых 
лесах. 1933 г. – Т: бассейн р. Лебедь в устье 
р. Тибезя [Крылов, 1933]. 1950-е гг. – У: Ба-
лыкча (NS0021022), кордон Чири [Золоту-
хин, 1983]. 1990-е гг. – Г, М: Майма [Студе-
никина, 1999].  2000–2010-е  гг. – Чм: Анос 
[Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. – Укс: Усть-Кокса 
(iNat102811794).

Medicago varia Martyn: ксенофит; у дорог, 
в населённых пунктах, на пустырях, залежах, 
в посевах. 2009 г. – Г [Зыкова, 2015а]. 2010-е 
гг. – М: Карлушка, Дубровка, Майма [Зыкова, 
2015а], У: Акташ [Эбель и др., 2016]. 2020-е 
гг. – Чм: Усть-Сема (iNat89075883), Ш: Черга 
(iNat90057588). 

Melilotus officinalis (L.) Pall.: эргазио-
фит; культивируется в качестве кормового и 
медоносного, встречается у дорог, на полях, 
лугах, залежах, в населённых пунктах. 1951 
г. – Укн: Коргон [Курбатский, 1994]. 1980-е 
гг. – Ш: бассейн р. Марчела, устье р. Сема, 
О: бассейн р. Табатой [Пшеничная, 1997]; 
У: среднее течение р. Чулышман, О: устье 
р. Чуи [Курбатский, 1994]; Укс: долины рек 
Мульта, Кучерла, Кураган, Ак-Кем, Зайчиха 
[Артёмов, 1993], Усть-Кокса (NS0048466). 
1990-е  гг. – Ч: Уймень, Т: Новотроицк [Си-
лантьева, 1994]. 2000–2010-е  гг. – О: Хаба-
ровка, Шашикман, Кулада [Ачимова, 2004]; 
Г, М: повсеместно, Чм: Усть-Сема, Ш: Кам-
лак, Черга, Шебалино и др., О: долина р. Ур-
сул [Ильин, Федоткина, 2008]; долина р. Чуя 
(О, У) [Ваганов, 2004]; Т: Артыбаш, Усть-Ле-
бедь, Чм: Чемал, О: перевал Чеке-Таман, Ту-
екта, К: Курай [Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. – У: 
Акташ (iNat112822794). 

Trifolium hybridum L.: эргазиофит; куль-
тивируется как кормовой и медоносный, 
встречается у дорог, на пустырях, залежах, по 
берегам, на лугах, в светлых лесах. 1950-е гг. – 
Г (NS0048451), М: Кызыл-Озёк (NS0048452), 
Укс: Амур (NS0048453), Абай (NS0048454). 
1960–1970-е гг. – Ч: между Чоей и Сугулом 
[Крылов, Сергиевская, 1964], Т: Дмитриевка 
(NS0048463), Яйлю и все кордоны АГЗ (Т, 
У) [Золотухин, 1983]. 1990-е гг. – Ч: Уймень, 
Т: Новотроицк [Силантьева, 1994], широко 
в Г, М, Ч, Т [Студеникина, 1999]. 2000-е  гг. 
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– Ч: Югала, Ынырга, Т: Артыбаш [Ильин, 
Федоткина, 2008]. 2020-е  гг. – Ш: Черга 
(iNat90043986), Мухорчерга (iNat128271106), 
Укс: Банное (iNat128099347). 

Vicia hirsuta (L.) Gray: ксенофит; у дорог, 
на полях, залежах, насыпях, проникает на 
луга, образует заросли. 2010  г. – М: Майма 
[Зыкова, 2012]. 2010-е гг. – Чм: Анос [Зыко-
ва, 2015а], Г [Zykova et al., 2020], М: Дубров-
ка*, Карлушка*, Соузга*, Рыбалка*. 2020-е 
гг. – Чм: Чемал (iNat54527606).

GERANIACEAE
Erodium cicutarium (L.) L’Her.: ксенофит; 

на полях, залежах, пустырях, у дорог. 1935 г. 
– Укн: Чёрный Ануй [Крылов, 1935]. 1953 г. 
– О: Теньга (NS0022470). 1961 г. – Чм: Чемал 
(NS0022467). 1980-е  гг. – Укс: долины рек 
Мульта, Кураган [Артёмов, 1993], Усть-Кок-
са (NS0022463), Юстик (NS0022465); доли-
ны рек Курата, Табатой (О), Каспа (Ш), Анос 
(Чм) [Пшеничная, 1997]; Т: кордон Байгазан, 
У: кордон Беле [Золотухин, 1983].  1990-
е  гг. – Ч: Уймень [Силантьева, 1994]; Г, М: 
Майма, Соузга [Студеникина, 1999]. 2000-е 
гг. – долина р. Чуя от устья до Чибита [Вага-
нов, 2004]; О: Онгудай, Иня, Малый Яломан, 
долина р. Урсул, У: Акташ, Чм: Элекмонар, 
Еланда, М: Манжерок, Кызыл-Озёк, Ш: доли-
на р. Семы и её притоков [Ильин, Федоткина, 
2008; Зыкова, 2015а].

LAMIACEAE
Elsholtzia ciliata (Thunb.) Hyl.: ксенофит; 

у дорог, на полях, в огородах, вблизи жилья. 
1935  г. – Т: Яйлю [Хомутова и др., 1938]. 
1937 г. – Г, М: Усть-Муны, Чм: Эликманар, 
Ш: Черга [Крылов, 1937]. 1947  г. – Чм: Че-
мал (NS0048395). 1952  г. – Т: Гурьяновка 
(NS0048393). 1978  г. – Ч: Чоя (NS0048394). 
1984 г. – Укс: Усть-Кокса (NS0048392). 1990-
е гг. – Ч: Уймень, Т: Чуря [Силантьева, 1994]. 
2000–2010-е  гг. – М: Дубровка, Манжерок, 
Ч: Паспаул, Т: Турочак, О: Малый Яломан 
[Зыкова, 2015а], М: повсеместно, Укс: Тюн-
гур, Катанда, Нижний Уймон, Берёзовка, 
Огневка, Кайтанак, Ш: Камлак, Шебалино, 
Кумалыр, Топучая, Ч: Сугул, Верх-Пьянково, 
Киска, Каракокша, Ынырга, Ускуч, Т: Озе-
ро-Куреево, Дмитриевка, Удаловка, Санькин 

Аил, Тондошка, Кибезень, У: низовья р. Чу-
лышман [Ильин, Федоткина, 2008]. 2020-е 
гг. – О: Онгудай (iNat104513803), Чм: Куюс 
(iNat133640945). 

Galeopsis speciosa Mill.: ксенофит; у до-
рог, в посевах, на залежах, пустырях, вблизи 
жилья.   1980-е  гг. – Ш: устье р. Сема, бас-
сейн р. Марчела, Чм: долина р. Анос [Пше-
ничная, 1997]. 2000-е  гг. – Г, М: Майма, 
Александровка, Известковый, Манжерок, 
Кызыл-Озёк, Бирюля, Ш: бассейн р. Сема от 
устья до Топучей [Ильин, Федоткина, 2008; 
Зыкова, Эрст, 2012; Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. 
– Чм: Куюс (iNat133641721). 

Leonurus quinquelobatus Gilib.: ксенофит; 
у дорог, на пустырях, залежах, по берегам, 
вблизи жилья. 1937  г. – Чм: Анос [Крылов, 
1937]. 1990-е  гг. – Ч: Уймень [Силантьева, 
1994], М: Рыбалка [Крестовская, 1997], Г 
[Студеникина, 1999]. 2010-е  гг. – М: повсе-
местно, Ч: Чоя, Чм: Узнезя, Чепош [Зыкова, 
2015а], Т: Турочак*. 2020-е  гг. – Ш: Черга 
(iNat90043971), Камлак (iNat127634149), Чм: 
Усть-Сема (iNat89119951). 

Mentha suaveolens Ehrh.: эргазиофит; 
выращивается как лекарственный и эфиро-
масличный, встречается по улицам, у дорог. 
2010  г. – Г [Зыкова, 2014а]. 2010-е  гг. – М: 
Карасук [Зыкова, 2014а], Манжерок [Зыкова, 
2017], Дубровка*, Кызыл-Озёк*; Т: Артыбаш 
[Зыкова, 2015б], Турочак, Кибезень [Зыкова, 
2017], Иогач*, Яйлю*.

MALVACEAE
Malva pusilla Sm.: ксенофит; в огородах, 

на пустырях, у дорог. 1935  г. – Г, М: Алек-
сандровка, Чм: Чемал, Укс: Верхний Уймон, 
Укн: Коргон [Крылов, 1935]. 1983  г. – Укс: 
Тюнгур (NS0048427). 1990-е гг. – Ч: Уймень, 
Т: Новотроицк, Чуря [Силантьева, 1994]. 
2000–2010-е гг. – Ш: бассейн р. Катунь [Хме-
лёва, 2005]; М: повсеместно, Ч: Паспаул, Чоя, 
Чм: Узнезя, Аскат, Анос, Укс: Усть-Кокса, О: 
Малый Яломан, Иня [Зыкова, 2015а]. 

Malva verticillata L.: ксенофит; у дорог, 
на мусорных местах, пустырях, в огородах, 
вблизи жилья, злостный сорняк. 1935 г. – У: 
устье р. Башкаус, Ш: Шебалино, Т: долина 
р. Лебедь между устьями рек Таволока и Са-
лазан [Крылов, 1935]. 1950  г. – О: Большой 
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Яломан [Власова, 1996]. 1980-е гг. – Ш: бас-
сейн р. Марчела, устье р. Семы, Чм: Еланда 
[Пшеничная, 1997], АГЗ (Т, У) [Золотухин, 
1983]. 2000-е гг. – О: Иня, Боочи [Пяк, Эбель, 
2001], Белый Бом [Ваганов, 2004]; Г, М: Че-
ремшанка, Майма, Чм: Чемал [Шауло и др., 
2010]; У: Акташ [Зыкова, 2014a], Ш: Мыюта, 
Кумалыр [Ильин, Федоткина, 2008]. 2010-е 
гг. – М: повсеместно, Т: Турочак, О: Малый 
Яломан, Онгудай, Укс: Усть-Кокса, К: Курай 
[Зыкова, 2015а], Ч: Сугул*. 2020-е  гг. – Т: 
Усть-Пыжа (iNat141597174).

ONAGRACEAE
Epilobium adenocaulon Hausskn.: ксено-

фит; у дорог, на залежах, в населённых пун-
ктах. 1996 г. – Ч: Чоя [Зыкова, 2015а]. 2000-е 
гг. – Г, Т: Артыбаш [Зыкова, 2015а], М: Кы-
зыл-Озёк [Зыкова, 2020б]. 2020-е  гг. – Чм: 
Усть-Сема (iNat132970150). 

Epilobium pseudorubescens A. K. Skvortsov: 
ксенофит; по берегам в населённых пунктах, 
у дорог и жилья, на пустырях и залежах. 1985 
г. – Ч: Весёлая Сейка [Эбель, 2013]. 2010-е 
гг. – М: Карлушка, Т: Иогач [Зыкова, 2014б]; 
Г, М: Кызыл-Озёк [Зыкова, 2015а]; Ч: Чоя, Т: 
Турочак [Зыкова и др., 2019]. 2020-е гг. – М: 
Манжерок (iNat149908029). 

Oenothera villosa Thunb.: ксенофит; у до-
рог, на лугах, пустырях, в населённых пун-
ктах, по берегам рек. 1983 г. – Укс: Усть Кокса, 
1985 г. – Ч: между Сугулом и Паспаулом. 2000 
г. – У: Чибит, долина р. Чуя между устьями 
рек Боки (О) и Бельгебаш (У) [Эбель, 2008]. 
2000–2010-е  гг. – Г, М: Майма, Черемшан-
ка [Шауло и др., 2010], Майма*, Рыбалка*, 
Черемшанка*, Манжерок*, Чм: Чемал [Зы-
кова, 2014a], Чепош*, Анос*, Т: устье р. Ле-
бедь [Зыкова, 2015а], Иогач [Зыкова, 2020а], 
У: Акташ [Зыкова, 2017]. 2020-е  гг. – Укс: 
Верхний Уймон (iNat101812585), Чм: Эдиган 
(iNat54400058), Усть-Сема (iNat89068491).

PLANTAGINACEAE
Plantago lanceolata L.: ксенофит; у дорог, 

жилья, по берегам, на пустырях, полях, зале-
жах, лугах, в светлых лесах. 1952 г. – Т: Гу-
рьяновка (NS0048404), 1956  г. – Т: Турочак 
[Крылов, Сергиевская, 1964]. 1960-е гг. – Ч: 
долина р. Иши между Чоей и Сугулом [Кры-

лов, Сергиевская, 1964]. 1981  г. – Т: Яйлю 
[Золотухин, 1983]. 1987 г. – Ч: Весёлая Сейка 
(NS0013271). 1990-е  гг. – Г [Зыкова, 2002], 
М: Майма, Кызыл-Озёк, Алфёрово, Дубров-
ка, Т: Дайбово [Студеникина, 1999, 2000]. 
2000-е  гг. – М: Соузга, Карлушка, Манже-
рок, Т: Артыбаш, Иогач, Усть-Лебедь, Верх-
Бийск [Зыкова, 2015а], М: повсеместно, Ч: 
Верх-Пьянково, Каракокша, Т: Озеро Курее-
во, Дмитриевка, Удаловка, Санькин Аил, Тон-
дошка, Кибезень, в долинах рек Тулой, Пыжа 
[Ильин, Федоткина, 2008]. 2020-е  гг.  – Чм: 
Чемал (iNat128416563).

POACEAE
Echinochloa crus-galli (L.) P. Beauv.: ксе-

нофит; в посевах, на залежах, у дорог, в на-
селённых пунктах, по берегам, на лугах. 
1914  г. – Т: Кибезень [Крылов, 1914]. 1928 
г. – Чм: Узнезя [Крылов, 1928]. 1934 г. – Т: 
Яйлю [Хомутова и др., 1938]. 1948  г. – Ч: 
Чоя (NS0048442). 1952  г. – М: Подгорное 
(NS0048445), Т: Аинка (NS0048444). 1983 г. 
– Укс: Тюнгур (NS0048443). 1990-е  гг. – Ч: 
Уймень, Т: Новотроицк, Чуря [Силантьева, 
1994]; Г, М: Майма, Ч: Паспаул, Т: Дайбо-
во [Студеникина, 1999], О: устье р. Боль-
шой Яломан [Пяк и др., 2000]. 2000-е гг. – У: 
Чибит [Пяк, Эбель, 2001]; Укн: долины рек 
Чарыш, Ануй [Ильин, Федоткина, 2008]; М: 
Дубровка, Соузга, Карлушка, Манжерок, Ры-
балка, Кызыл-Озёк, Чм: Анос, Т: Турочак, 
Иогач, Ш: Мыюта, Камлак [Зыкова, 2015а]. 

Eragrostis amurensis Prob.: ксенофит; у 
дорог, на песках и галечниках. 1998  г. – Ч: 
Паспаул [Студеникина, 1999]. 2000–2010-е гг. 
– между О: р. Боки и У: р. Бельгебаш [Пяк, 
Эбель, 2001]; Г, М: Соузга [Шауло и др., 
2010]; Чм: Чемал, О: Иня [Зыкова, 2014a]; Т: 
Турочак, Усть-Лебедь, М: широко, Ч: Сугул, 
Чоя, Чм: Анос, Чепош, О: Малый Яломан 
[Зыкова, 2015а]; Ш: Черга [Зыкова, 2017]; Т: 
Артыбаш [Зыкова, 2022]. 

Hordeum jubatum L.: ксенофит; у дорог, 
на пустырях, в населённых пунктах, степях, 
по галечникам. 1999 г. – О: Семинский хре-
бет [Пяк и др., 2000]. 2000-е  гг. – У: доли-
на р. Чуя у устья р. Бельгебаш [Пяк, Эбель, 
2001], Акташ [Эбель, 2008], Улаган, Балыкту-
юль [Зыкова, 2015а], О: Теньга, устье р. Чуя 
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[Ильин, Федоткина, 2008], Туэкта [Шауло 
и др., 2010], парк Чуй-Оозы [Зыкова, 2017]; 
Г [Зыкова, 2014б]; М: Кызыл-Озёк, Май-
ма, Чм: Усть-Сема, Чемал, Укс: Усть-Кокса 
[Зыкова, 2015а]; К: трасса Чеган-Узун – Ак-
таш*. 2020-е гг. – Укн: трасса Ело – Ябоган 
(iNat30933917). 

Lolium multiflorum Lam.: эргазиофит; 
выращивается в составе газонных травосме-
сей, нередок у дорог, в населённых пунктах, 
на пустырях, нарушенных лугах, по берегам. 
2013 г. – М: между Дубровкой и Карлушкой 
[Зыкова, 2014б]. 2017 г. – М: Манжерок [Зы-
кова и др., 2019]. 2019 г. – Г [Зыкова, 2021]. 

Lolium perenne L.: ксенофит; у дорог, жи-
лья, на полях, пустырях, галечниках. 2008 г. 
– Г [Зыкова и др., 2019]. 2010-е гг. – Т: Ио-
гач, Чм: Узнезя [Зыкова и др., 2019], М: Кы-
зыл-Озёк [Зыкова, 2020б]. 

Panicum miliaceum L. s. l.: эргазиофит; в 
посевах, на залежах, у дорог. 1961 г. – Чм: Че-
мал [Никифорова, 1990]. 1979 г. – Т: кордон 
Байгазан [Золотухин, 1983]. 1980-е гг. – Чм: 
бассейн р. Анос, Ш: устье р. Сема, бассейн 
р. Каспа [Пшеничная, 1997], О: устье р. Боль-
шой Яломан [Пяк и др., 2000]. 1990-е гг. – Г 
[Студеникина, 1999]. 2000–2010-е гг. – У: Чи-
бит [Пяк, Эбель, 2001], О: Семинский хребет 
[Ачимова, 2004], М: Майма [Шауло и др., 
2010], Карлушка*, Подгорное*, Ш: Мыюта 
[Зыкова, 2014a], Т: Турочак [Зыкова, 2017], 
О: Семинский перевал*. 

Setaria pumila (Poir.) Roem. & Schult.: 
ксенофит; у дорог, в населённых пунктах, 
на полях, пустырях, залежах, по галечникам. 
1914  г. – Чм: Анос [Крылов, 1914], Узнезя 
(NS0048431). 1928 г. – Чм: Чемал, Ш: Мыю-
та, О: низовья р. Сумульта [Крылов, 1928]. 
1934 г. – Т: Яйлю [Хомутова и др., 1938]. 1948 
г. – Ч: Чоя (NS0048436). 1952 г. – Т: Аинка 
(NS0048435), Тютельга (NS0048432), Чм: 
Элекмонар (NS0048437), У: Коо (NS0048434).  
1990-е  гг. – Ч: Уймень, Т: низовья р. Пыжа 
[Силантьева, 1994]; Г, М: Майма, Черем-
шанка, Ч: Паспаул [Студеникина, 1999]. 
2000–2010-е гг. – М: Манжерок*, Дубровка*, 
Чм: Усть-Сема*, Ш: Камлак*, О: Малый Яло-
ман*; М: повсеместно, Чм: повсеместно, Ш: 
от устья р. Сема до её истоков, Укн: долина р. 
Чарыш (Коргон, Тюдрала, Усть-Кан) и её при-

токов, О: бассейн р. Урсул, Укс: долины рек 
Тюнгур, Кучерла, Катанда, Уймонская степь, 
Ч: долина р. Иши и её притоков, Т: бассейн 
р. Бия и её притоков, берега Телецкого озера, 
У: долина р. Чулышман, бассейн р. Башкаус 
(Улаган, Балыктуюль, Паспарта) [Ильин, Фе-
доткина, 2008].

POLYGONACEAE
Rumex acetosella L.: ксенофит; у дорог, в 

населённых пунктах, на пустырях, залежах, 
по берегам, на сухих лугах, в светлых лесах. 
1950-е гг. – северные и центральные районы 
[Куминова, 1960]. 1980-е гг. – кордоны АГЗ, 
Яйлю, низовья р. Кыга, галечники Телецко-
го оз. (Т, У) [Золотухин, 1983]; Семинский 
хребет – повсеместно (Ш, Чм, О) [Пшенич-
ная, 1997]; Укс: долины рек Кураган, Зайчиха 
[Артёмов, 1993], устье р. Мульта [Кашина, 
1992]. 1990-е  гг. – Ч: низовья р. Уймень, Т: 
р. Пыжа [Силантьева, 1994]; Г, М: Майма, 
Ч: долина р. Саракокша, Т: Турочак, Дайбо-
во [Студеникина, 1999]. 2000-е  гг. – О: Ша-
шикман, Кулада, Онгудай [Ачимова, 2004]; 
Т: Артыбаш*, Иогач*, Яйлю*, М: повсе-
местно [Ильин, Федоткина, 2008]. 2020-е гг. 
– Укс: Усть-Кокса (iNat64162867), Чм: Чемал 
(iNat123811635).

ROSACEAE
Malus baccata (L.) Borkh.: эргазиофит; вы-

ращивается для озеленения и как плодовое, 
встречается в светлых лесах, кустарниках, по 
берегам, в оврагах, у дорог. 1995 г. – Г, М: Ду-
бровка [Студеникина, 1999]. 2010-е гг. – Чм: 
Узнезя [Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. – Чм: Чемал 
(iNat132160856), Ш: Черга (iNat115387939), 
Укс: Верхний Уймон (iNat101866670). 

Potentilla norvegica L.: ксенофит; у до-
рог, на пустырях, в населённых пунктах, на 
лугах. 1933  г. – Т: Турочак [Крылов, 1933]. 
1936  г. – Т: Яйлю [Хомутова и др., 1938]. 
1986  г. – Укс: долина р. Мульта [Артёмов, 
1993]. 1990-е гг. – О: долина р. Большая Су-
мульта, Ч: Уймень [Силантьева, 1994], Т: 
Верх-Бийск, Дайбово [Студеникина, 1999]. 
2000-е гг. – У: озеро Джулукуль [Ильин, Фе-
доткина, 2008]. 2010-е  гг. – М: Майма [Зы-
кова, 2015а], Рыбалка, Кызыл-Озёк [Зыкова, 
2017], Ч: Советское*, Т: Артыбаш*, Усть-Ле-
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бедь*, Иогач*. 2020-е гг. – Г [Зыкова, 2021], 
Ч: Ускуч (iNat153023014), М: Манжерок 
(iNat91128903), Чм: Чемал (iNat132462760), 
Укс: Усть-Кокса (iNat30933167). 

Prunus tomentosa Thunb.: эргазиофит; вы-
ращивается в качестве плодового растения, 
разрастается на заброшенных участках, у до-
рог. 2015 г. – Г, М: Майма, Кызыл-Озёк, Чм: 
Узнезя [Зыкова, 2015а]. 2020-е гг. – Чм: Елан-
да (iNat54123303), Чемал (iNat135346338), 
Ш: Черга (iNat79762170), О: Купчегень 
(iNat114718212).

RUBIACEAE
Galium aparine L.: ксенофит; в посевах, 

по окраинам полей, у дорог, вблизи жилья, 
по берегам. 1908 г. – О: Акбом (NS0046016). 
1948  г. – О: Иня (NS0046018). 1980-е  гг. – 
Укс: Тюнгур (NS0043699); долины рек Ак-
Кем, Мульта, Зайчиха [Артёмов, 1993]; Укн: 
Кырлык (NS0043698); Семинский хребет 
(Чм, Ш, О): повсеместно [Пшеничная, 1997]. 
1990-е гг. – Г [Студеникина, 1999]. 2000-е гг. – 
О: Шашикман, Кулада, Ело [Ачимова, 2004]. 
2010–2020-е гг. – М: Майма, Известковый, У: 
Акташ, Укс: Усть-Кокса, О: слияние рек Чуя 
и Катунь [Зыкова, 2015а]; Укн: Усть-Кумир 
(iNat130209357). 

Galium mollugo L.: ксенофит; у дорог, на 
полях, залежах, проникает на луга. 1986 г. – 
Ч: Каракокша (NS0013332). 1990-е  гг. – Ч: 
долина р. Саракокша, Т: Верх-Бийск [Сту-
деникина, 1999], Г [Зыкова, 2002]. 2000-е 
гг. – У: Чибит, О: Акбом [Пяк, Эбель, 2001], 
Ч: Чоя, М: Кызыл-Озёк, Дубровка, Майма, 
Черемшанка, Известковый, Т: Артыбаш, 
Чм: Усть-Сема, Укн: Ябоганский пере-
вал [Зыкова, 2015а]. 2020-е  гг. – Ш: Черга 
(iNat79744125), Чм: Чемал (iNat132462761), 
Узнезя (iNat85119239), О: Хабаровка 
(iNat90523879), Укн: Ябоган (iNat127959973), 
Усть-Кумир (iNat130209386), Коргон 
(iNat130335894); Укс: Сугаш (iNat64110923), 
Кайтанак (iNat64520450).

SAPINDACEAE
Acer negundo L.: эргазиофит; использо-

вался в озеленении, обычен у дорог, в насе-
лённых пунктах, по берегам водоёмов, в овра-
гах, пойменных лесах, образует заросли. В РА 

введён в культуру в 1935 г. [Эбель, 2001], тог-
да же, по-видимому, и начал дичать. Коллек-
торами не собирался. Первые сборы – с 1990-
х гг. – Г [Студеникина, 1999]. 2000-е гг. – М: 
Манжерок, Майма, Соузга, Рыбалка, Алфёро-
во, Чм: Чемал, Анос [Зыкова, 2015а]. 2020-е 
гг. – Ч: Сугул*, Т: Кебезень (iNat78435525), 
Чм: Усть-Сема (iNat94538938), Ш: Черга 
(iNat115385241), Барлак (iNat132279362).

ULMACEAE
Ulmus pumila L.: эргазиофит; использует-

ся в озеленении, встречается у дорог, на пу-
стырях, по берегам, в светлых лесах. 1995 г. 
– Г, М: Дубровка [Студеникина, 1999]. 2010-е 
гг. – отмечается активное расселение в Г.

Обсуждение результатов
Наибольшее число инвазионных видов 

встречается в северных районах республи-
ки, характеризующихся тёплым и влажным 
летом, мягкими зимами, имеющих развитые 
отрасли сельского хозяйства и принимающих 
на себя основную часть туристического по-
тока. Центральные и юго-восточные районы 
значительно меньше подвержены раститель-
ным инвазиям: здесь, при внедрении во флору 
чужеродных, преимущественно мезофитных, 
видов, лимитирующим фактором выступает 
суровый резко континентальный климат, об-
условленный как расположением территории 
внутри континента, так и орографическими 
особенностями местности, характеризующи-
мися среднегорным и высокогорным типом 
рельфа [Модина, 1997]. 

К настоящему времени больше всего ин-
вазионных видов в расположенных на севе-
ре Горно-Алтайске (66) и Майминском р-не 
(65), чуть меньше в Чемальском (58) и Ту-
рочакском (51), ещё меньше в Шебалинском 
(46) и Чойском (45) районах, значительно 
меньше в центральных и юго-восточных 
районах – в Улаганском (35 видов, 13 из них 
встречаются только на кордонах заповедни-
ка), Усть-Коксинском (32), Онгудайском (29), 
Усть-Канском (20). В Кош-Агачском районе, 
приравненном по природно-климатическим 
условиям к районам Крайнего Севера [По-
становление…, 2021], отмечено всего 9 ви-
дов: Amaranthus retroflexus, Bunias orientalis, 
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Hordeum jubatum, Lepidium ruderale, Malva 
verticillata, Matricaria discoidea, Melilotus 
officinalis,  Nonea  rossica,  Tripleurospermum 
inodorum, при этом встречаются они срав-
нительно редко и только на нарушенных ме-
стообитаниях; не представляя значительной 
опасности биоразнообразию юго-восточного 
Алтая: большинство выступает здесь в роли 
колонофитов.

Первыми видами, инвазивными в насто-
ящее время, зарегистрированными на терри-
тории РА в начале XIX в., были Amaranthus 
retroflexus,  Arctium  lappa,  Cirsium  vulgare, 
Echinochloa  crus-galli,  Galium  aparine,  Seta-
ria pumila. К середине XX в. в Горный Алтай 
проникли ещё 26 видов: Acer  negundo,  Ar-
moracia rusticana, Bassia scoparia, Bunias 
orientalis, Centaurea jacea, Cichorium intybus, 
Echium  vulgare,  Elsholtzia  ciliata,  Erigeron 
canadensis, Erodium cicutarium, Inula heleni-
um, Leonurus quinquelobatus, Malva pusila, 
M. verticillata, Matricaria discoidea, Medica-
go  sativa, Melilotus  officinalis,  Nonea  rossica, 
Plantago  lanceolata,  Potentilla  norvegica,  Ru-
mex acetosella, Silene noctiflora, Sisymbrium of-
ficinale, Trifolium hybridum, Tripleurospermum 
inodorum, Xanthium strumarium. В XXI в. из 
значительного числа попавших на террито-
рию РА чужеродных видов расселение десяти 
приобрело инвазивный характер: Heracleum 
sosnowskyi, Arctium minus, Solidago  canaden-
sis, Galega  orientalis,  Medicago varia, Vicia 
hirsuta, Mentha suaveolens, Lolium multiflorum, 
L. perenne, Prunus tomentosa.

Подавляющее большинство видов впер-
вые было зарегистрировано на севере респу-
блики, лишь некоторые виды сначала были 
обнаружены на юго-востоке РА: Centaurea 
jacea (в Улаганском р-не, единично, види-
мо ушёл из посева, но не натурализовался), 
Galium aparine, Nonea rossica, Matricaria dis-
coidea. Ксеромезофитный вид Nonea rossica 
не зарегистрирован в северных, с высоким 
уровнем увлажнения, районах.

При анализе повременного вселения ви-
дов в районы РА, выявлено, что больше всего 
первых местонахождений видов обнаружено 
в находящихся на севере Горно-Алтайске, 
Майминском и Турочакском районах (по 17 
видов), меньше всего – в расположенных в 

центре и на юго-востоке РА Кош-Агачском 
(1), Онгудайском и Шебалинском (по 3), 
Усть-Канском и Улаганском (по 5) районах. 
В XX в. больше всего видов расселилось в 
северных Горно-Алтайске (36), Турочакском 
(35), Чойском (34) и Майминском (31) райо-
нах; меньше всего – в юго-восточном Кош-А-
гачском (4) и юго-западном Усть-Канском (8) 
районах.

Самыми широко распространёнными ви-
дами, встречающимися на нарушенных тер-
риториях во всех районах РА (где-то часто и 
обильно, где-то единично) являются Amaran-
thus  retroflexus,  Bunias  orientalis,  Matricaria 
discoidea,  Melilotus  officinalis,  Tripleurosper-
mum inodorum. В десяти административных 
районах из одиннадцати встречаются Echium 
vulgare, Erodium  cicutarium, Galium mollugo, 
Lepidium  ruderale,  Malva  verticillata,  Setar-
ia pumila; в девяти районах известны Echi-
nochloa crus-galli, Elsholtzia ciliata, Lepidium 
densiflorum, Malva pusilla, Rumex acetosella.

Основные способы проникновения – слу-
чайная интродукция диаспор сорных расте-
ний с семенным и посадочным материалом 
и посредством транспорта (46 ксенофитов), а 
также преднамеренная интродукция видов в 
качестве декоративных, медоносных, кормо-
вых, лекарственных растений и последующий 
их уход из культуры (21 эргазиофит). Доля 
эргазиофитов в инвазивной флоре РА (31%) 
меньше, чем в инвазивной флоре Сибири в це-
лом (43%) [Чёрная…, 2016], что объясняется 
сравнительно меньшей ролью в исследуемом 
регионе представителей семейств Rosaceae, 
Ulmaceae и др., а также изменением способа 
проникновения у ряда видов. Так, например, 
Heracleum sosnowskyi, Galega orientalis, Lotus 
corniculatus, испытывающиеся или выращи-
вающиеся в некоторых регионах Сибири в ка-
честве кормовых растений и «дичающие» из 
культуры, в РА проникли случайным образом.

Инвазионные виды РА составляют 11 
из 29 видов растений, включенных в «Топ-
100 инвазионных видов России» [Самые…, 
2018]: Acer  negundo,  Amaranthus  retroflexus, 
Echinocystis  lobata,  Epilobium  adenocaulon, 
Erigeron  canadensis,  Galinsoga  parviflora,  G. 
quadriradiata,  Heracleum  sosnowskyi,  Horde-
um  jubatum,  Impatiens  glandulifera,  Solidago 
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canadensis. Большинство чужеродных видов, 
включённых в «Чёрную книгу флоры Сиби-
ри» [2016], встречаются на территории РА, 35 
из них являются в исследуемом регионе ин-
вазивными, расселение других пока не при-
обрело агрессивный характер.

Большинство видов обычно на нарушен-
ных местообитаниях – у дорог, на полях, пу-
стырях и залежах, в населённых пунктах и по 
берегам водоёмов, подвергающихся высокой 
антропогенной нагрузке. Наиболее активны-
ми «видами-эдификаторами», образующими 
обширные, часто монодоминантные популя-
ции, проникающими в естественные место-
обитания (леса, луга, степи) являются инва-
зионные в Сибири в целом [Чёрная…, 2016] 
Acer negundo, Centaurea jacea, Echinocystis 
lobata, Erigeron canadensis, Helianthus tubero-
sus, Heracleum sosnowskyi, Impatiens glandu-
lifera, Pastinaca sativa var. sylvestris, Solidago 
canadensis, Trifolium hybridum, а также не 
включённые в «Чёрную книгу флоры Сиби-
ри» [2016] Bunias orientalis, Cirsium vulgare, 
Cichorium intybus, Galega orientalis, Galium 
mollugo, Inula helenium, Rumex acetosella. 

В спектре жизненных форм преобладают 
малолетники – 38 видов, среди них 23 одно-
летника (35%); многолетников – 29: 25 травя-
нистых растений (37%) и 4 кустарника (6%). 
В инвазивной флоре Сибири наблюдается 
схожее соотношение: однолетников – 38%, 
многолетних трав – 31%, деревьев и кустар-
ников – 10% [Чёрная…, 2016]. Инвазивная 
флора России, например, включает 41% мно-
голетних трав, 28% однолетних растений, 
15% кустарников, при этом, по сравнению с 
Сибирью, участие кустарников повышено в 
Европейской России, многолетних трав – на 
Дальнем Востоке [Vinogradova et al., 2018].

В числе инвазионных видов в РА – Sonchus 
oleraceus, являющийся самым широко распро-
странённым чужеродным видом в мире. Он 
встречается в 48% регионов, которые охваты-
вают 42% наземной территории мира. Среди 
видов, имеющих инвазионный статус, Sonchus 
oleraceus занимает четвёртое место, встреча-
ясь в 108 регионах из 349 [Pyšek et al., 2017]. 
В числе 11 самых широко распространённых 
в мире чужеродных видов [Pyšek et al., 2017] 
находится также Echinochloa crus-galli.

Наибольшее число инвазионных видов со-
держится в семействах Asteraceae (15), Poaceae 
и Fabaceae (по 7), именно эти три семейства, 
как установлено [Pyšek et al., 2017], вносят наи-
больший вклад в унификацию мировой флоры.

Заключение
В Республике Алтай к настоящему време-

ни насчитывается 67 инвазионных видов, со-
держащихся в 57 родах и 20 семействах. Наи-
большее число видов встречается в северных 
районах, природные условия юго-восточных 
районов являются сдерживающим фактором 
при внедрении и натурализации чужеродных 
видов. Основной способ проникновения – са-
морасселение (46 вида). В северных районах 
обнаружены первые по времени проникнове-
ния на территорию РА местонахождения 63 
видов, в юго-восточных – 4 видов. Во всех 
районах, по крайней мере единично, встре-
чаются 5 видов, 18 видов распространены 
пока только в северных районах РА. В начале 
XX в. впервые обнаружены 6 инвазионных в 
настоящее время видов, к середине XX в. за-
регистрировано ещё 26, в XXI в. – 10 видов. 
Среди инвазионных видов РА – 11 из числа 
самых опасных чужеродных видов России, 
35 – из числа инвазионных на территории 
Сибири. Инвазионных видов в РА больше, 
чем в среднем по российским регионам (27 
± 17) [Vinogradova et al., 2018]; агрессивный 
характер проявляют более 20% видов чуже-
родной флоры РА. Объясняется это благопри-
ятным климатом в северных районах, актив-
ной в последние десятилетия хозяйственной 
деятельностью, лавинообразно нарастающим 
потоком туристов (соответственно ростом 
площадей нарушенных территорий и уве-
личением числа проходящего транспорта), а 
также интенсивно развивающимися торговы-
ми связями с соседними регионами.
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FORMATION OF THE RANGES OF INVASIVE PLANT SPECIES 
IN THE REPUBLIC OF ALTAI: RESULTS OF THE CENTENNIAL 

NATURALIZATION
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Currently, 10–15% of invasive plant species are recorded in alien floras of all inhabited regions of the 
world, and their proportion is constantly growing. A particular problem is naturalization of alien species 
in the regions with high levels of endemism and species diversity, such as the Republic of Altai. We have 
been studying the alien flora of the Republic of Altai since the beginning of the 21st century. The ranges of 
67 invasive species belonging to 57 genera and 20 families have been identified. Most of the species have 
been known on the territory of the Republic of Altai since the 20th century, 10 species have penetrated 
here in the 21st century. The main method of penetration (vector) is accidental introduction. In all areas, at 
least singly, there are 5 species: Amaranthus retroflexus, Bunias orientalis, Matricaria discoidea, Melilotus 
officinalis, Tripleurospermum inodorum. The orographic and climatic features of the area predetermine a 
greater susceptibility to invasions for the northern regions and a lesser one for the southeastern regions. 
Eighteen species are distributed only in the northern regions. Almost all species are found in Gorno-Al-
taisk and Mayma district, the least number of species - in Kosh-Agach district, which is characterized by 
the most severe climatic conditions. Thirty five species are invasive in Siberia, 11 species are among the 
hundred most aggressive species in Russia. Based on our own long-term research, taking into account the 
analysis of available publications and stock materials (Herbarium of the Central Siberian Botanical Garden 
of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences and Gorno-Altai State University), as well as 
other available data (iNaturalist, GBIF), maps of the ranges of invasive plants of the Republic of Altai were 
compiled. For each species, all known localities are given, indicating administrative regions, settlements, 
river valleys, etc., the time of discovery is noted, and links to the source are indicated.

Keywords: alien flora, annotated list, range maps, invasive species, naturalization history, the Republic 
of Altai.
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В статье приведены данные натурных наблюдений закавказского древесного богомола (Hierodula 
transcaucasica Brunner von Wattenwyl, 1878) на территории Ростовской области, включая поведение, 
жизненный цикл, рост и развитие особей на разных стадиях онтогенеза. Указаны новые точки сбо-
ра в регионе, а также рассмотрены вопросы проникновения вида на данную территорию в период 
2017–2021 гг.

Ключевые слова: закавказский древесный богомол, Hierodula transcaucasica, Mantidae, Ростовская 
область, Азов, Ростов-на-Дону, инвазия, дендробионты.
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Введение
Закавказский древесный богомол (Hiero-

dula transcaucasica Brunner von Wattenwyl, 
1878) – вид крупных богомолов из семейства 
Mantidae, ареал которых охватывает Дагестан 
[Shcherbakov, Savitsky, 2015], черноморское 
побережье Кавказа – обычен по всему Крас-
нодарскому краю, вплоть до Таманского п-о-
ва, а также на Южном берегу Крыма [Мар-
тынов и др., 2020]. Севернее, встречается в 
Херсонской и Донецкой областях [Пушкар, 
Кавурка, 2016; Мартынов, Никулина 2020]. 
Восточнее встречается в Астраханской обл. 
[Shcherbakov & Govorov, 2021; Мартынов и 
др., 2022]. 

До относительно недавнего времени H. 
transcaucasica не отмечался в Ростовской 
обл. (РО).

Согласно сообщению Е.Н. Терскова, ещё 
одна локальная популяция H. transcaucasica 
в РО зарегистрирована на территории посёл-
ка Маныч, Орловского района на базе ЮНЦ 
РАН 5 августа 2020 г. Также этим автором 
этот вид был найден в Ростове-на-Дону – в 
Советском районе 16 июня 2020 г. и в Про-
летарском районе 7 ноября 2020 г. (оотека), а 
также на Чумбур-Косе 4 октября 2020 г.[Тер-

сков, 2021]. Новейшие находки Закавказского 
древесного богомола в Ростовской обл. сде-
ланы летом 2021 г. 

Цель работы: проанализировать получен-
ные данные по результатам наблюдений жиз-
ненного цикла и биологии H. transcaucasica 
на территории Ростовской обл., а также вы-
двинуть предположения о способах проник-
новения этого вида в Ростовскую обл. в пери-
од 2017–2021 гг. 

Материалы и методы
Материал. Россия: Ростовская обл., г. Ро-

стов-на-Дону, остров Зелёный, 47.219367° 
с. ш., 39.773699° в. д., пляж, понтонная пе-
реправа, 29.VIII.2021, сборы Р.В. Романчу-
ка, Н.С. Елфимовой и О.А. Кладковой – 1 
♀, мёртвое имаго, длина тела 7 см (рис. 1.1 
a, b). г. Ростов-на-Дону, ул. Вити Черевички-
на, 47.233469° с. ш., 39.768042° в. д., тротуар, 
30.VIII.2021, К.Г. Климович – 1 ♀, мёртвое 
имаго, длина тела 6 см (рис. 1.1 c, d). 

Материал, включая вышеупомянутые эк-
земпляры, хранится в коллекции кафедры 
зоологии АБиБ ЮФУ и представлен экзем-
плярами, смонтированными на картонную 
плашку.
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Рис. 1.1. Экземпляры H. transcaucasica найденные на территории г. Ростова-на-Дону: a, b – остров Зелёный, 
47.219367° с. ш., 39.773699° в. д., 29.VIII.2021; c, d – ул. Вити Черевичкина, 47.233469° с. ш., 39.768042° в. д., 
30.VIII.2021.
Рис. 1.2. Карта-схема Ростовской обл. с указанием пунктов сбора H. transcaucasica (треугольники – сборы Е.Н. 
Терскова, круги – сборы К.Г. Климовича, Р.В. Романчука и других коллег): 1 – г. Азов, Социалистический пер. 
д. 31; 2 – г. Азов, ул. Социалистическая, окрестности городского рынка; 3 – г. Азов, ул. Гоголя, д. 17; 4 – г. Ро-
стов-на-Дону, Советский р-н; 5 – пос. Маныч, Орловский р-н, база ЮНЦ РАН; 6 – Чумбур-Коса; 7 – Ростов-на-Дону, 
Пролетарский р-н; 8 – г. Ростов-на-Дону, остров Зелёный, пляж, понтонная переправа; 9 – г. Ростов-наДону, ул. 
Вити Черевичкина д. 19.

Наблюдения над биологией вида проведе-
ны в летний сезон 2020 г. на территории при-
усадебного участка в городе Азове. 

Результаты и обсуждение
В 2017 г. раздавленный взрослый самец 

был найден на территории города Азова. 
Позднее, в 2018 и 2019 гг., в Азове автором 

были обнаружены две взрослые самки. Одна 
из особей, найденная в расположенном на 
приусадебном участке винограднике, летом 
2019 г. отложила три оотеки, из которых ле-
том следующего года вышло большое коли-
чество нимф. Так, в течение всего летнего 
сезона 2020 г. удалось наблюдать полный 
жизненный цикл локальной популяции H. 
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transcaucasica: выход из оотек; охоту и пи-
тание; рост, сопровождающийся регулярной 
линькой; спаривание одной пары особей. По 
окончании летнего сезона на данном участке 
было зафиксировано 6 взрослых экземпля-
ров. Самка, в период наблюдений замеченная 
in copuli, отложила две оотеки. Наблюдения 
дополнены началом сентября 2021 г.: число 
имаго на наблюдаемом участке составляло 
12 особей, среди которых было 10 самок и 2 
самца. 

Нимфы покидают оотеки в устоявшую-
ся, сухую, солнечную и жаркую погоду, при 
температуре 27–30 °С. Выход нимф может 
быть поэтапным. В этом случае молодые 
особи вылупляются небольшими группами 
в течение двух – трёх дней. Новорожденные 

нимфы имеют бледно-зелёную, салатную 
окраску и глаза чёрные (рис. 2 a, b, c, d). Они 
полностью сформированы и в целом своим 
строением соответствуют взрослым особям, 
за исключением, отсутствия крыльев и неко-
торой специфики в пропорциях тела – имеют 
очень большую голову, переднеспинка укоро-
ченная, брюшко может изгибаться в спинном 
направлении (характерно для всех стадий 
нимф), но, после финальной линьки, с пере-
ходом во взрослое состояние брюшко стано-
вится прямым. 

Только что вышедшие из оотеки нимфы 
очень быстры и подвижны – в состоянии пе-
редвигаться с большой скоростью и способны 
совершать небольшие прыжки для преодоле-
ния препятствий при спасении от хищников. 

Рис. 2. а–d – выход нимф из оотек 08.06.2020; e – нимфа H. transcaucasica, поймавшая Musca domestica, 13.06.2020; 
f – нимфы на Chrysanthemum × morifolium, 10.08.2020; g – нимфа на саженце Malus domestica, 28.08.2020; h – та 
же нимфа, изменившая окраску из-за увядания Malus domestica вследствие филлостиктоза, 30.082020; i – нимфа 
на Vitis vinifera, 02.09.2020.
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Порой для ухода от опасности могут спры-
гивать с высоких объектов (например, побе-
гов и листьев растений) вниз, при падении 
раздвигая в стороны все шесть конечностей 
и благодаря своим незначительным разме-
рам и весу, замедляясь, плавно опускаются 
на землю, в травостой, где они становятся 
незаметными. С последующими стадиями 
роста и увеличением размера способность к 
прыжкам нивелируется. Также нимфы сразу 
после выхода из яйца уже способны само-
стоятельно охотиться на мелких беспозво-
ночных, преимущественно тлей (Aphididae). 
Так, активно питающиеся особи уже через 5 
дней могут перейти на 2-ю или 3-ю стадию 
роста (рис. 2 e). После этого личинки начина-
ют питаться более крупной добычей – мелки-
ми двукрылыми, такими как Musca domestica 
Linnaeus, 1758. У нимф с выхода из яиц так-
же появляются зачатки крыльев в виде треу-
гольных пластинок, по две с каждой стороны 
тела. Всего, до достижения стадии имаго, ли-
нек при достаточном питании проходит 6–7 у 
самок и 7 у самцов.

Нимфы становятся добычей различ-
ных зоофагов, таких как осы вида Polistes 
gallicus Linnaeus, 1761. Одним из главных 
природных приспособлений для охоты и 
защиты от хищников служит криптический 
внешний вид. Покровительственная окраска 
может варьировать от зелёной и серой, до 
светло-коричневой и бурой. Замечен инте-
ресный феномен: личинка, сидящая на пора-
жённом болезнью растении, медленно меня-
ет свою окраску в сторону потемневших и 
усохших вегетирующих частей. Изменение 
покровительственной окраски происходит 
постепенно, становясь более выраженной 
с каждой последующей линькой. Так, один 
из экземпляров, находящийся на саженце 
яблони домашней (Malus domestica Borkh., 
1803), изначально был зелёного цвета, но 
из-за изменения окраски листьев саженца 
вследствие филлостиктоза и с приобрете-
нием ими коричневатого оттенка он также 
изменил свою окраску на зеленовато-корич-
невую (рис. 2 g, h). Для большей эффектив-
ности маскировки нимфы покачиваются, 
ещё более правдоподобно имитируя коле-
блющуюся на ветру часть растения. Но всё 

же успешность маскировки зависит также 
и от размеров и густоты ветвистости само-
го растения, на котором находятся нимфы. 
Так, если особи попадают на низкое расте-
ние с редкой и небольшой кроной, то они с 
высокой долей вероятности будут обнаруже-
ны и съедены хищниками, так как не смогут 
укрыться на ней (рис. 2 f). По этим же при-
чинам нимфы сталкиваются с проблемами 
при собственной охоте. В итоге выживают 
лишь те особи, которые смогли изначально 
поселиться на высоких и достаточно густых 
растениях, таких как Vitis vinifera L. (1753). 
Отсюда прослеживается топическая пред-
расположенность этого вида к растениям 
древесного типа (рис 2 i). 

Нимфы активно питаются и линяют 
вплоть до конца июля – начала августа. К 
этому времени у них происходит финальная 
линька, при которой нимфа переходит в ста-
дию имаго, при этом пропорции тела уже со-
ответствуют взрослой особи. При последней 
линьке также образуются крылья, которые 
сначала сморщены и смяты, но благодаря 
приливу к ним гемолимфы постепенно рас-
правляются и приобретают свою постоянную 
форму (рис. 3 а). Передние крылья поначалу 
бесцветны (рис. 3 b), но со временем прини-
мают окраску, соответствующую цвету само-
го насекомого (рис. 3 c). Во время линьки бо-
гомол остаётся малоподвижным до полного 
затвердевания хитиновых покровов. 

Имаго – крупные насекомые, достигаю-
щие 6–8 см в длину. Охотятся практически 
на любых насекомых, которых могут поймать 
(рис. 3 f).

При опасности часто проявляют защитное 
поведение – оборонительную позицию, ста-
новясь боком к противнику, раскрывая кры-
лья и прижимая передние конечности, при 
этом оттопыривая их с внутренней стороны 
и периодически нанося ими сильные удары. 
Если этого недостаточно, насекомое пытает-
ся скрыться. Примечательно, что богомолы 
могут ловить ночных чешуекрылых в тём-
ное время суток без какого-либо освещения в 
полной темноте. 

Самцов от самок внешне отличают мень-
шие размеры, более изящное строение и ко-
личество стернитов брюшка: у самцов их 
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Рис. 3. Наступление стадии имаго после последней линьки: а–с этапы расправления крыльев (a – 04.09.2021, b–c 
– 30.08.2020); d, e – копуляция, 30.08.2020; f – взрослая самка поедает пчелу, 10.09.2021.

8 видимых, а у самок – 6 видимых (стер-
нит 1 сильно редуцирован). С переходом во 
взрослое состояние у H. transcaucasica насту-
пает половая зрелость. Половозрелые пары 
приступают к спариванию (рис. 3 d, e). 

Копуляция этого вида длится до семи ча-
сов. При этом автором наблюдался случай 
успешного выживания самцов после процес-
са копуляции.

После спаривания самка откладывает 
яйца в оотеку (рис. 4 a, b), которую располага-
ет на высоте 2–3 м. Одна самка может за свою 
жизнь (1 летний сезон) оставить 2–3 оотеки. 
Это очень холодоустойчивые конструкции, 
и в них яйца способны переживать низкие 
температуры холодного периода. Уже следу-
ющим летом, при достаточно благоприятных 
условиях, выходят нимфы.

Рис. 4. а–b – оотеки, оставленные самками Hierodula transcaucasica в конце летнего сезона 2020 г.
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Обсуждение
Подведя итоги вышеизложенного, мож-

но предположить, что H. transcaucasica, на 
территории Ростовской обл. является чуже-
родным видом, по-видимому, завезённым из 
Краснодарского края и Абхазии, например, в 
стадии оотеки, с побегами таких древесных 
растений, как Акация серебристая – Acacia 
dealbata Link (1822). Впоследствии вид смог 
адаптироваться и закрепиться в регионе. В 
пользу этого свидетельствует то, что за летние 
периоды 2020 и 2021 гг. наблюдался всплеск 
численности этого вида. Предположительно, 
это связано с общим потеплением климата. 
Вследствие этого нельзя также исключать 
возможность миграции с соседних террито-
рий. Поскольку этот вид дендробионтный, 
способствовать этому могли искусственные 
лесонасаждения, в первую очередь лесоза-
щитные полосы, по которым он мог пере-
лётами добраться из Краснодарского края и 
Калмыкии [Терсков, 2021] в Ростовскую обл. 
Кроме того, закавказский древесный бого-
мол мог продвигаться через садовые участки 
и расселяться по байрачным и пойменным 
лесам. На территории Ростовской обл. H. 
transcaucasica более крупный, массивный 
и агрессивный вид, чем обыкновенный бо-
гомол (Mantis religiosa Linnaeus, 1758). Оба 
вида питаются сходными пищевыми объек-
тами, в основном различными крылатыми 
насекомыми. H. transcaucasica является там-
но-дендробионтом, отдающим предпочтение 
в основном высокой, кустарниковой и дре-
весной растительности. В связи с этим между 
ним и прочими богомолами – хортбионтами 
нашей области должна возникнуть топиче-
ская изоляция. Тем не менее, стоит заметить, 
что на территории Краснодарского края (Та-
манский п-ов) и Ростовской обл. на участках, 
где древесная и высоко-кустарниковая флора 
в целом скудна, H. transcaucasica встречается 
в высоком травостое (личное сообщение Е.Н. 
Терскова). Поэтому в этом случае при межви-
довой конкуренции закавказский древесный 
может вытеснить обыкновенного богомола, 
живущего в травянистых стациях, однако во-
прос экологического взаимодействия этих ви-
дов остаётся открытым и нуждается в даль-
нейших исследованиях и наблюдениях. 
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Изучен ресурсный медоносно-перганосный потенциал российских инвазионных видов растений 
на основе результатов мелиссопалинологического (пыльцевого) анализа. Исследование пыльцевого 
состава 2121 пробы мёда из 70 российских регионов позволило диагностировать в их составе пыль-
цу 26 инвазионных растений, 13 из которых оказались ресурсными. В Европейской части России 
важными медоносами являлись Robinia pseudoacacia L., Gleditsia triacanthos L., Amorpha fruticosa 
L., Solidago canadensis L. и Ailanthus altissima (Miller) Swingle. Монофлорные меды с указанных ин-
вазионных видов добывались преимущественно в южных регионах. В Сибири ресурсное значение 
имели Centaurea scabiosa L., C. jacea L., Echium vulgare L. и Conium maculatum L. Монофлорные 
васильковые, синяковый и болиголововый виды мёда встречались в основном в регионах Западной 
Сибири. На Дальнем Востоке источниками монофлорного мёда являлись Nonea rossica Steven и Amoria 
hybrida (L.) C. Presl. К важным российским безнектарным перганосным растениям были отнесены 
Lupinus polyphyllus Lindll. и виды рода Ambrosia.

Ключевые слова: ресурсные виды, медонос, перганос, пыльцевой анализ мёда, мелиссопалино-
логия.
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Введение
Исследование ресурсной роли чужеродных 

видов растений является одной из приоритет-
ных задач среди ключевых направлений изу-
чения фитоинвазий в России [Vinogradova et 
al., 2021; Виноградова, 2022]. На сегодняшний 
день этой проблеме посвящено небольшое ко-
личество трудов [Виноградова, Куклина, 2012; 
Виноградова и др., 2019], в которых обобще-
ны данные о лекарственных, медоносных, 
пищевых, силосных и кормовых достоин-
ствах инвазионных видов с учётом мирового 
опыта их использования. Опубликованные 
списки включают наименования свыше 40 ви-
дов растений, значительная часть из которых 
представлена «беглецами» из культуры, изна-
чально обладающими хозяйственно-полезны-
ми признаками. К медоносным растениям с 
учётом данных о мёдопродуктивности можно 
отнести большинство из представленных в ре-
естре видов: золотарник канадский (Solidago 
canadensis L.) и гигантский (S. gigantea Ait.), 
мелколепестник канадский (Conyza canadensis 
(L.) Cronquist), топинамбур (Helianthus tubero-
sus L.), недотрога желёзконосная (Impatiens 

glandulifera Royle), аморфа кустарниковая 
(Amorpha fruticosa L.), карагана древовидная 
(Caragana arborescens L.), козлятник восточ-
ный (Galega orientalis Lam.), робиния ложноа-
кация (Robinia pseudoacacia L.), окопник шер-
шавый (Symphytum asperum Lepech.), свербига 
восточная (Bunias orientalis L.), ослинник дву-
летний (Oenothera biennis L.), смородина золо-
тистая (Rubus aureum Pursh), фитолакка аме-
риканская (Phytolacca americana L.), ваточник 
сирийский (Asclepias syriaca L.), лох узколист-
ный (Elaeagnus angustifolia L.), облепиха кру-
шиновидная (Hyppophae rhamnoides L.), физа-
лис Алкекенги (Physalis alkekengi L.), арония 
Мичурина (Aronia mitschurinii A.K.Skvortsov & 
Maitul.), ирга колосистая (Amelanchier spicata 
(Lam.) Koechne) и ольхолистная (A. alnifolia 
(Nutt.) Nutt. & M.Roem), роза морщинистая 
(Rosa rugosa L.), рябинник рябинолистный 
(Sorbaria sorbifolia (L.) A.Braun), черёмухи 
виргинская (Prunus virginiana L.) и поздняя (P. 
serotina Ehrh.), айлант высочайший (Ailanthus 
altissima (Miller) Swingle), эхиноцистис ши-
поватый (Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & 
Grey) и эльшольция реснитчатая (Elscholtzia 
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ciliata (Thunb.) Hyl.). Некоторые из них могут 
быть отнесены к безнектарным перганосам: 
амарант запрокинутый (Amaranthus retroflexus 
L.), люпин многолистный (Lupinus polyphyllus 
Lindll.) и клён ясенелистный (Acer negundo L.) 
[Энциклопедия…, 2005]. Однако, следует под-
черкнуть, что не все указанные виды обладают 
ресурсным значением, даже несмотря на их 
высокие показатели медовой продуктивности. 
Растение не может быть отнесено к ресурс-
ным (медоносам основного взятка), если оно 
не обеспечивает сбор монофлорного мёда.

К примеру, если использовать данные 
об основных европейских медоносах, то в 
вышеприведённом списке можно выделить 
только 5 видов растений, которые дают в Ев-
ропе товарный монофлорный мёд. Большин-
ство из этих видов мёда добываются редко 
и не во всех странах. Так, аморфовый мёд 
можно получить только в Италии и государ-
ствах Юго-Восточной Европы, айлантовый 
– в Испании, Франции, Италии и Германии, 
ослинниковый – в Нидерландах [Oddo et al., 
2004b], бальзаминовый (недотроговый) – в 
Хорватии [Prđun et al., 2022]. Исключени-
ем является лишь акациевый (робиниевый) 
вид мёда, который получают очень часто в 
странах Восточной и Юго-Восточной Евро-
пы, Италии, Германии и Австрии, в средних 
объёмах его добывают в Испании и Франции, 
редко он встречается в Швейцарии и Бель-
гии [Oddo et al., 2004b]. Акациевый мёд, в 
целом, очень высоко ценится в Европе и от-
носится к 15 основным, добываемым здесь, 
видам [Oddo et al., 2004a], и это несмотря на 
то, что Robinia pseudoacacia входит в группу 
100 самых опасных инвазионных растений 
Европы [Handbook of Alien…, 2009]. В Азии, 
где этот вид также широко интродуцирован, 
акациевый мёд в больших объемах получают 
на востоке Китая, в провинциях от Ляонин 
до Шэньси [Martin, 2019]. Очевидно, что при 
выборе медоносов пчеловоды руководству-
ются прежде всего предполагаемыми объёма-
ми откаченного мёда, и вовсе не учитывают 
высокую степень инвазивности некоторых 
чужеродных видов и опасность их неконтро-
лируемого распространения.

В России подобные характеристики медо-
носной ресурсной роли инвазионных видов 

растений, основанные на возможностях до-
бычи монофлорного мёда с них, отсутствуют. 
Этот пробел необходимо восполнить, учиты-
вая какой интерес проявляется в нашей стране 
к чужеродным видам с высокой мёдопродук-
тивностью – в первых рядах списка приори-
тетных посевных медоносных растений зна-
чатся именно инвазионные травы, такие, как 
Galega orientalis, Solidago canadensis, Bunias 
orientalis и Oenothera biennis [Докукин и др., 
2017]. 

Получение достоверной информации о 
ботаническом источнике мёда невозможно 
без проведения мелиссопалинологического 
(пыльцевого) анализа. Только анализ пыльце-
вого состава мёда позволяет выделить основ-
ные медоносы региона, с которых идёт сбор 
монофлорного мёда, и сопутствующие медо-
носы, вклад которых в медосбор минимален. 
Также пыльцевой анализ даёт возможность 
обозначить основные безнектарные перга-
носные виды растений, пыльца которых по-
падает в мёд при обильном сборе обножки в 
период активного медосбора.

Среди недостатков метода следует выде-
лить проблемы с диагностикой пыльцы: ино-
гда идентификация обнаруженных в спектре 
пыльцевых зёрен возможна лишь до уровня 
рода или семейства ввиду схожей морфоло-
гии пыльцы. К примеру, пыльцевые зёрна 
представителей семейств Chenopodiaceae или 
Poaceae являются мономорфными, и поэтому 
диагностируются только до семейства. Дан-
ные недостатки можно устранить с помощью 
привлечения дополнительных данных: ана-
лиз кормовой базы пчеловодства, монито-
ринг посещаемости пчёлами растений, орга-
нолептический анализ мёда и пр.

Цель данного исследования – выделить 
основные ресурсные медоносные и безнек-
тарные перганосные виды инвазионных рас-
тений России с помощью мелиссопалиноло-
гического метода анализа.

Материал и методика
Отбор образцов мёда на пыльцевой ана-

лиз проводился в период с 2006 по 2022 г. 
Всего в результате проведённых исследова-
ний была проанализирована 2121 проба из 70 
российских регионов: из Европейской части 
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России было получено 1500 образцов мёда, 
из Сибири – 571, с Дальнего Востока – 50. 
В работе применялась общепринятая мелис-
сопалинологическая методика [Von der Ohe 
et al., 2004]. При представлении процента 
пыльцевых зёрен в спектре были использо-
ваны следующие обозначения: 1) преоблада-
ющая пыльца > 45.0%, 2) вторичная пыльца 
16.0–44.9%, 3) важная сопутствующая пыль-
ца 3.0–15.9%, 4) сопутствующая пыльца 1.0–
2.9%, 5) единичная пыльца < 1% [Bucher et 
al., 2004]. При выделении монофлорных ви-
дов мёда был применён общепринятый кри-
терий, свойственный для медов с нормально 
представленной пыльцой, когда доля пыль-
цы основного медоноса в пыльцевом спек-
тре превышает 45%. Исключением являлись 
акациевый и васильковый виды мёда, соот-
ветствующие медам с недопредставленной 
пыльцой. Процент пыльцевых зёрен безнек-
тарных перганосов рассчитывался от общего 
состава пыльцы. Содержание пыльцы медо-
носов вычислялось отдельно, без учёта доли 
пыльцевых зёрен безнектарных перганосных 
растений.

При подготовке реестра ресурсных ви-
дов за основу взят «black»-лист инвазионных 
растений России, включающий 730 видов 
[Виноградова и др., 2015]. Так как данный 
список является предварительным и продол-
жает пополняться, нами были также исполь-
зованы современные издания: Чёрные книги 
флоры Сибири [Эбель и др., 2016], Кабарди-
но-Балкарской Республики [Шхагапсоев и 
др., 2021] и Дальнего Востока [Виноградова 
и др., 2021], а также список 100 самых опас-
ных инвазионных видов России [Петросян и 
др., 2018].

Полученные результаты
Пыльцевой анализ позволил диагностиро-

вать в составе изученных проб мёда пыльцу 
258 таксонов, 200 из которых были отнесены 
к медоносам, 58 – к безнектарным пергано-
сам. Пыльцевые зёрна 26 из них принадле-
жали чужеродным (инвазионным) растениям 
– 23 типа пыльцы были диагностированы до 
вида, 3 типа до рода: Parthenocissus, Ambrosia 
и Xanthium. Пыльца данных растений выде-
лена в составе образцов мёда из 64 регионов. 

Её не удалось обнаружить лишь в пробах из 
Мурманской, Новгородской, Брянской и Вол-
гоградской областей, Республик Марий-Эл и 
Кабардино-Балкария.

Список выделенных нами инвазионных 
растений, включающий наименования 21 
медоноса и 5 безнектарных перганосов, был 
подразделён на 3 основных блока: Евро-
пейская часть, Сибирь и Дальний Восток. В 
первую группу вошли Robinia pseudoacacia, 
Amorpha fruticosa, Gleditsia triacanthos L., 
Ailanthus altissima, Solidago canadensis, Hera-
cleum sosnowskyi Manden., Elaeagnus angusti-
folia L., Lupinus polyphyllus, Galega orientalis, 
Sambucus racemosa L. и виды родов Partheno-
cissus, Ambrosia и Xanthium. 

Группа сибирских видов включала Her-
acleum sosnowskyi, Solidago canadensis, Cen-
taurea scabiosa L., C. jacea L., C. diffusa Lam., 
Echium vulgare L., Conium maculatum L., Past-
inaca sylvestris Mill., Amoria hybrida (L.) C. 
Pres), Oenothera biennis, Lupinus polyphyllus и 
виды родов Parthenocissus, Ambrosia и Xanthi-
um. 

Инвазионные растения Дальнего Восто-
ка были представлены Heracleum sosnowskyi, 
Echium vulgare, Elaeagnus angustifolia, Cen-
taurea scabiosa, Amoria hybrida, Amoria repens 
(L.) C. Presl, Nonea rossica Steven, Convolvu-
lus arvensis L., Carum carvi L., Linaria vulgaris 
Mill., Lupinus polyphyllus и видами родов Am-
brosia и Xanthium.

В изученных образцах мёда из Европей-
ской части России чаще всего встречалась 
пыльца Robinia pseudoacacia. Она была вы-
делена в 7% исследованных проб: в 104 об-
разцах мёда из 8 регионов (табл. 1). Геогра-
фия распределения пыльцы R. pseudoacacia 
в пробах соответствовала основной зоне рас-
пространения вида, южнее линии Гомель – 
Курск – Воронеж – Саратов [Дудкина, Вино-
градова, 2007].

Согласно госстандарту ГОСТ 31766–2022 
«Меды монофлорные. Технические усло-
вия», подготовленному по нашим рекомен-
дациям [Курманов, 2021], минимум пыльцы 
R. pseudoacacia в монофлорном мёде состав-
ляет не менее 7%. По полученным палино-
логическим данным, доля пыльцевых зёрен 
R. pseudoacacia превышала необходимый 
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Таблица 1. Содержание пыльцы Robinia pseudoacacia в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 

R. pseudoacacia

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы R. pseudoacacia

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Курская область 42 22 0 2 5 (0*) 12 3
Белгородская область 11 4 0 0 3 (1*) 1 0
Воронежская область 10 2 0 0 1 (1*) 1 0
Ростовская область 12 9 2 1 4 (4*) 0 2
Краснодарский край 75 54 5 15 13 (5*) 15 6
Республика Адыгея 7 7 0 4 0 2 1
Карачаево-Черкесская 
Республика 6 2 0 1 1 (0*) 0 0

Ставропольский край 7 4 0 0 1 (0*) 2 1

Всего: 170 104 7 23 28 (11*) 33 13

* – число проб мёда с долей пыльцы робинии 7.0–15.9%.

минимум в 41 пробе (7.7–85.6%). Образцы 
монофлорного акациевого мёда были диа-
гностированы в 7 регионах. Больше всего мо-
нофлорных проб отмечено в Краснодарском 
крае, Республике Адыгея и Ростовской обл., 
где вид получил массовое распространение 
[Акатов, Акатова, Шадже, 2016]. Севернее 
(центральные области) и юго-восточнее (рай-
оны Северного Кавказа) от этих регионов ме-
доносная роль R. pseudoacacia снижалась.

Схожие ресурсные характеристики были 
свойственны другим представителям семей-
ства бобовые (Fabaceae) – Gleditsia triacanthos 
и Amorpha fruticosa. Пыльца первого вида 
была диагностирована в составе 53 образцов 
мёда из 6 европейских регионов России. Мо-

Таблица 2. Содержание пыльцы Gleditsia triacanthos в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 

G. triacanthos

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы G. triacanthos

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Курская область 42 1 0 0 0 0 1
Ростовская область 12 4 0 1 1 0 2

Краснодарский край 75 39 4 5 16 3 11

Республика Адыгея 7 5 0 0 2 2 1
Карачаево-Черкесская 
Республика 6 3 0 0 2 1 0

Ставропольский край 7 1 0 0 0 0 1
Всего: 149 53 4 6 21 6 16

нофлорные пробы гледичиевого мёда с долей 
пыльцы G. triacanthos 47.6–75.5% выявлены 
только среди краснодарских образцов (табл. 
2). 

Пыльца Amorpha fruticosa идентифициро-
вана в 27 пробах мёда из 4 европейских ре-
гионов (табл. 3). Монофлорные аморфовые 
меды встречались редко и только на юге: в 
Краснодарском крае и Ростовской обл. Доля 
пыльцы A. fruticosa в монофлорных образцах 
варьировала в пределах от 47.8 до 89.7%.

Также в южных регионах сбор монофлор-
ного мёда обеспечивал Ailanthus altissima. 
Одна проба айлантового мёда с высокой до-
лей пыльцы этого медоноса (58.9%) была вы-
делена в Краснодарском крае.
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Таблица 3. Содержание пыльцы Amorpha fruticosa в пробах российского мёда

Следует подчеркнуть, что исследованные 
нами образцы южного мёда отличались вы-
соким разнообразием пыльцевых зёрен чу-
жеродных растений в составе их спектров. 
Однако большинство из них – софора япон-
ская (Sophora japonica L.), сирень обыкно-
венная (Syringa vulgaris L.), сумах дубильный 
(Rhus coriaria) (в Ростовской обл. и Ставро-
польском крае), эвкалипт (Eucalyptus), орех 
грецкий (Juglans regia L.), не могли быть от-
несены к ресурсным из-за низких процентов 
пыльцы в мёде.

Heracleum sosnowskyi занял второе место 
по показателю встречаемости пыльцы в про-
бах мёда из Европейской части России. В це-
лом, его пыльцевые зёрна были обнаружены 
нами в составе 74 образцов из 25 регионов, 
от Карелии до Камчатки (табл. 4). Чаще все-
го пыльца H. sosnowskyi встречалась в про-
бах мёда из Европейской России: Псковская, 
Вологодская, Ярославская и Московская об-
ласти. Здесь также отмечены самые высокие 
проценты пыльцевых зёрен этого вида: Ре-
спублики Коми (26.7%) и Чувашия (13.7%), 
Архангельская, Калужская (по 7.1%) и Ле-
нинградская области (5.0%). Примечательно, 
что в пробах из Краснодарского края, где вид 
является аборигенным, его пыльца диагно-
стировалась гораздо реже и в небольших ко-
личествах. Несмотря на высокие показатели 
мёдопродуктивности, H. sosnowskyi не являл-
ся ресурсным видом, так как ни в одном из 
российских регионов он не обеспечивал сбор 
монофлорного мёда.

Аналогичные характеристики были свой-
ственны представителям рода Parthenocissus 
и Elaeagnus angustifolia. Согласно нашим 
данным, их пыльцевые зёрна также часто 

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 
A. fruticosa

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы A. fruticosa

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Ростовская область 12 3 1 1 1 0 0
Краснодарский край 75 20 2 5 4 7 2
Республика Адыгея 7 3 0 1 0 0 2
Карачаево-Черкесская 
Республика 6 1 0 0 1 0 0

Всего: 100 27 3 7 6 7 4

встречались в образцах мёда из европей-
ских регионов России. Монофлорные пробы 
с этих видов не выявлены. Максимальная 
доля пыльцевых зёрен Parthenocissus отмече-
на в краснодарских медах (34.2%) (табл. 5). 
Содержание пыльцы Elaeagnus angustifolia 
в спектрах не превышала 5%. Наибольший 
процент обнаружен в пробах из Московской 
обл. (табл. 6).

Solidago canadensis расположился на 
третьем месте по встречаемости пыльцы в 
пробах мёда из Европейской части России. В 
общей сложности его пыльцевые зёрна были 
идентифицированы в 57 образцах из 23 рос-
сийских регионов (табл. 7). Золотарниковый 
мёд с S. canadensis встречался редко и ис-
ключительно в европейских регионах. Всего 
было диагностировано 4 монофлорные про-
бы, по два образца из Краснодарского края 
(64.0 и 75.6%) и Нижегородской обл. (72.1 и 
88.8%). Также, стоит отметить, что пыльца 
данного инвазионного вида была обнаружена 
во всех калининградских пробах, где её мак-
симальная доля доходила до 30.2%.

В сибирском блоке инвазионные медо-
носные растения по частоте встречаемости 
их пыльцы в изученных образцах мёда рас-
пределились следующим образом: Conium 
maculatum (пыльцевые зёрна отмечены в 
181 сибирской пробе), Amoria hybrida (167), 
Centaurea scabiosa (156), Centaurea jacea (110), 
Echium vulgare (131), Pastinaca sylvestris (71), 
Solidago canadensis (8), Heracleum sosnowskyi 
(2), Oenothera biennis (1), Centaurea diffusa (1) 
и Parthenocissus (1). Треть из них была отне-
сена к ресурсным.

Наиболее значимую медоносную роль 
среди представленных выше растений играл 
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Регион
Общее 
число 
проб

Число проб 
с пыльцой H. 

sosnowskyi

Число проб с соответствующей долей пыльцы H. 
sosnowskyi

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Республика Карелия 8 1 0 0 0 1 0
Архангельская область 22 6 0 0 2 2 2
Республика Коми 1 1 0 1 0 0 0
Ленинградская область 22 6 0 0 1 1 4
Вологодская область 5 2 0 0 1 0 1
Псковская область 10 4 0 0 1 1 2
Тверская область 27 3 0 0 0 1 2
Ярославская область 3 2 0 0 0 1 1
Костромская область 10 1 0 0 0 0 1
Ивановская область 4 1 0 0 0 0 1
Владимирская область 7 1 0 0 0 0 1
Московская область 34 12 0 0 2 4 6
Калужская область 23 4 0 0 1 0 3
Пензенская область 136 1 0 0 0 1 0
Нижегородская область 36 2 0 0 0 0 2
Республика Чувашия 13 3 0 0 1 1 1
Кировская область 27 6 0 0 0 5 1
Пермский край 27 4 0 0 0 3 1
Республика Башкортостан 635 3 0 0 0 1 2
Курская область 42 3 0 0 1 1 1
Краснодарский край 75 4 0 0 1 0 3

Сибирь
Челябинская область 19 1 0 0 0 1 0
Алтайский край 228 1 0 0 0 1 0

Дальний Восток
Камчатский край 8 1 0 0 0 0 1
Приморский край 20 1 0 0 0 1 0
Всего: 1442 74 0 1 11 26 36

Таблица 4. Содержание пыльцы Heracleum sosnowskyi в пробах российского мёда

вид – Centaurea scabiosa. Монофлорные об-
разцы василькового мёда с C. scabiosa были 
отмечены в Кемеровской обл., Алтайском и 
Красноярском краях. Максимальное содер-
жание пыльцы этого медоноса (43.6%) было 
характерно для кемеровских проб (табл. 8). 
Указанный вид василькового мёда отнесён 
нами к медам с недопредставленной пыль-
цой, монофлорная проба должна была содер-
жать не менее 10% пыльцы C. scabiosa.

К ресурсным также был причислен другой 
вид василька – Centaurea jacea. Монофлор-
ные пробы мёда с очень высоким содержани-
ем пыльцы данного медоноса (81.4 и 89.7%) 

были диагностированы среди образцов, по-
лученных из горных районов Западной Сиби-
ри (Республика Алтай) (табл. 9).

Echium vulgare в Сибири отличался менее 
значимой ресурсной ролью, чем в Европей-
ской части России, где вид относится к одним 
из основных медоносов и является абориген-
ным. Так, в медах, отобранных из европейских 
регионов России, его пыльца диагностирова-
лась нами в каждой второй пробе. В сибир-
ских образцах пыльцевые зёрна E. vulgare 
встречались в два раза реже. Синяковый мёд в 
Сибири добывался нечасто. Всего было выде-
лено 3 пробы: по одному среди красноярских 
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Таблица 5. Содержание пыльцы Parthenocissus в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 

Parthenocissus

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы Parthenocissus

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Ленинградская область 22 1 0 0 0 0 1
Псковская область 10 1 0 0 0 0 1
Тверская область 27 1 0 0 0 0 1
Московская область 34 4 0 0 1 1 2
Калужская область 23 1 0 0 0 0 1
Орловская область 4 1 0 0 0 0 1
Курская область 42 5 0 0 1 0 4
Воронежская область 10 1 0 0 0 0 1
Тамбовская область 12 1 0 0 0 0 1
Краснодарский край 75 5 0 1 1 1 2
Республика Адыгея 7 1 0 0 0 1 0
Пензенская область 136 3 0 0 0 0 3
Самарская область 43 2 0 0 1 1 0
Саратовская область 21 1 0 0 0 1 0
Республика Удмуртия 13 2 0 0 0 2 0
Республика Башкорто-
стан 635 8 0 0 0 2 6

Сибирь
Тюменская область 33 1 0 0 0 0 1
Всего: 1147 39 0 1 4 9 25

Таблица 6. Содержание пыльцы Elaeagnus angustifolia в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число 
проб

Число проб 
с пыльцой E. 
angustifolia

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы E. angustifolia

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Московская область 34 1 0 0 1 0 0
Рязанская область 11 1 0 0 0 1 0
Воронежская область 10 1 0 0 0 1 0
Краснодарский край 75 9 0 0 0 4 5
Нижегородская область 36 2 0 0 0 0 2
Пензенская область 136 1 0 0 0 0 1
Ульяновская область 42 4 0 0 0 0 4
Самарская область 43 1 0 0 0 1 0
Саратовская область 21 1 0 0 0 0 1
Республика Башкортостан 635 1 0 0 0 1 0

Дальний Восток
Республика Бурятия 10 1 0 0 0 0 1
Всего: 1053 23 0 0 1 8 14

(67.1%), новосибирских (48.3%) и алтайских 
образцов (48.6%) (табл. 10).

Conium maculatum вносил весомый вклад 
в составы красноярских, алтайских и кеме-

ровских медов (табл. 11). Монофлорный бо-
лиголововый мёд (59.1%) был выделен толь-
ко среди красноярских проб.
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Таблица 7. Содержание пыльцы Solidago canadensis в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число 
проб

Число проб 
с пыльцой 

S. canadensis

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы S. canadensis

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Калининградская область 3 3 0 2 0 0 1
Ленинградская область 22 2 0 0 0 1 1
Московская область 34 3 0 0 0 2 1
Калужская область 23 1 0 0 0 0 1
Тульская область 14 2 0 0 2 0 0
Орловская область 4 1 0 0 1 0 0
Курская область 42 4 0 0 0 4 0
Тамбовская область 12 1 0 0 0 1 0
Ростовская область 12 1 0 0 0 0 1
Краснодарский край 75 8 2 0 1 0 5
Республика Адыгея 7 3 0 0 1 1 1
Пензенская область 136 2 0 0 1 0 1
Ульяновская область 42 1 0 0 0 0 1
Самарская область 43 3 0 0 0 2 1
Кировская область 27 1 0 0 0 0 1
Нижегородская область 36 8 2 1 2 1 2
Республика Чувашия 13 1 0 0 0 1 0
Республика Удмуртия 13 2 0 0 1 0 1
Республика Башкортостан 635 2 0 0 0 2 0

Сибирь
Тюменская область 33 1 0 0 0 0 1
Новосибирская область 45 3 0 0 0 0 3
Алтайский край 228 2 0 0 1 0 1
Кемеровская область 58 2 0 0 0 1 1
Всего: 1524 57 4 3 10 16 24

Оставшиеся виды инвазионных расте-
ний ресурсного значения в Сибири не име-
ли. Наиболее весомый вклад в пыльцевые 
спектры сибирского мёда вносила пыльца 
Amoria hybrida. Наивысшие доли пыльцевых 
зёрен данного вида были выделены в образ-
цах из Красноярского края (до 36.8%), Ке-
меровской (до 19.5) и Тюменской областей 
(до 18.7%) (табл. 12). Максимальная доля 
пыльцы Pastinaca sylvestris в сибирских ме-
дах не превышала 16.8%. Чаще всего пыль-
цевые зёрна этого вида встречались в новоси-
бирских, алтайский и красноярских пробах. 
Менее высокие доли пыльцы (до 5%) были 
характерны для таких видов, как Heracleum 
sosnowskyi, Solidago canadensis и видам рода 
Parthenocissus (табл. 4, 5, 7). Кроме того, еди-
ничные пыльцевые зёрна Oenothera biennis 

были выделены нами в одном образце мёда 
из Иркутской обл. (0.5%). Редкая пыльца 
Centaurea diffusa была диагностирована в од-
ной пробе из Алтайского края (0.4%). 

На Дальнем Востоке первое место по 
встречаемости пыльцы в исследованных про-
бах мёда заняла Amoria hybrida (табл. 12). 
Пыльцевые зёрна этого вида были идентифи-
цированы в 14 образцах. Одна из этих проб, 
отобранная на Камчатке, содержала 66.3% 
пыльцы A. hybrida и была причислена к мо-
нофлорной.

Пыльцевые зёрна Amoria repens были вы-
явлены в 8 образцах мёда. Ресурсного значе-
ния в дальневосточных регионах он не имел. 
Небольшое количество пыльцы A. repens (< 
10%) было отмечено нами в бурятских, за-
байкальских, якутских, камчатских и при-
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Таблица 8. Содержание пыльцы Centaurea scabiosa в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 
C. scabiosa

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы C. scabiosa

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Сибирь

Свердловская область 22 1 0 0 0 0 1
Челябинская область 19 6 0 0 3 (0*) 2 1
Тюменская область 33 5 0 0 0 1 4
Томская область 2 1 0 0 1 (0*) 0 0
Новосибирская область 45 1 0 0 0 1 0
Алтайский край 228 60 0 2 9 (0*) 16 33
Республика Алтай 22 1 0 0 0 1 0
Кемеровская область 58 32 0 3 13 (5*) 7 9
Красноярский край 112 46 0 2 12 (4*) 21 11
Иркутская область 19 3 0 0 0 0 3

Дальний Восток
Республика Бурятия 10 1 0 0 0 1 0
Магаданская область 1 1 0 0 0 0 1
Всего: 571 158 0 7 38 50 63

* – пробы с долей пыльцы 10.0–15.9%.

Таблица 9. Содержание пыльцы Centaurea jacea в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 

C. jacea

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы C. jacea

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Сибирь

Челябинская область 19 2 0 0 0 1 1
Тюменская область 33 1 0 0 1 0 0
Омская область 4 1 0 0 1 0 0
Новосибирская область 45 4 0 0 1 2 1
Алтайский край 228 76 0 6 25 26 19
Республика Алтай 22 14 2 3 7 0 2
Кемеровская область 58 6 0 0 0 4 2
Красноярский край 112 6 0 0 1 3 2
Всего: 521 110 2 9 36 36 27

морских медах. Максимальный процент вы-
делен в пробе из Сахалинской обл. (19.2%).

Пыльца Nonea rossica была также обна-
ружена в составе 8 изученных образцов. Две 
пробы монофлорного нонеевого мёда с высо-
ким содержанием пыльцевых зёрен данного 
вида (63.3 и 86.2%) были добыты в Респу-
блике Бурятия. Повышенная доля пыльцы N. 
rossica (до 42.1%) отмечена также в образцах 
из Забайкальского края. Данный вид, как и 
Amoria hybrida, имел локальное ресурсное 
значение.

Оставшиеся 7 выделенных нами инвази-
онных видов не включены в список ресурс-
ных. Чаще всего в образцах дальневосточно-
го мёда встречалась пыльца Linaria vulgaris. 
Она была выделена в бурятских, камчатских, 
сахалинских и приморских медах. Наиболь-
ший процент отмечен в сахалинской про-
бе (11.3%). Схожие показатели имел другой 
сорный вид – Echium vulgare, максимальная 
доля пыльцы которого была выделена в за-
байкальском мёде (11.8%) (табл. 10). В бурят-
ских пробах в небольшом количестве (< 3%) 
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Таблица 10. Содержание пыльцы Echium vulgare в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число 
проб

Число проб 
с пыльцой 
E. vulgare

Число проб с соответствующей долей пыльцы E. 
vulgare

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Сибирь

Свердловская область 22 2 0 0 0 1 1
Челябинская область 19 7 0 2 3 2 0
Курганская область 1 1 0 0 1 0 0
Тюменская область 33 4 0 0 1 0 3
Новосибирская область 45 16 1 0 6 5 4
Алтайский край 228 79 1 2 25 28 23
Республика Алтай 22 4 0 1 2 1 0
Кемеровская область 58 7 0 0 1 2 4
Красноярский край 112 9 1 1 1 3 3
Республика Хакасия 2 1 0 0 0 0 1
Иркутская область 19 1 0 0 0 0 1

Дальний Восток
Забайкальский край 5 2 0 0 1 1 0
Магаданская область 1 1 0 0 0 1 0
Приморский край 20 1 0 0 0 1 0
Всего: 582 135 3 6 41 45 40

Таблица 11. Содержание пыльцы Conium maculatum в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 

C. maculatum

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы C. maculatum

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Сибирь

Челябинская область 19 2 0 0 0 0 2
Тюменская область 33 3 0 0 0 2 1
Омская область 4 1 0 0 0 1 0
Новосибирская область 45 12 0 0 6 3 3
Алтайский край 228 88 0 6 42 23 17
Республика Алтай 22 6 0 2 1 0 3
Кемеровская область 58 35 0 4 21 6 4
Красноярский край 112 32 1 2 11 9 9
Иркутская область 19 2 0 0 0 1 1
Всего: 540 181 1 14 81 45 40

были отмечены пыльцевые зёрна Convolvulus 
arvensis, Centaurea scabiosa и Elaeagnus 
angustifolia. Также единичная пыльца Carum 
carvi и Centaurea scabiosa присутствовала в 
магаданском мёде. Единичные пыльцевые 
зёрна Heracleum sosnowskyi встречались в 
камчатских и приморских образцах.

Отдельно стоит остановиться на безне-
ктарных перганосных инвазионных видах. 
Всего в эту группу было включено 5 таксо-
нов: Lupinus polyphyllus, Galega orientalis, 

Sambucus racemosa, Ambrosia и Xanthium. 
Чаще всего в исследованных пробах мёда 
встречалась пыльца Ambrosia (табл. 13). 

Максимальные проценты представителей 
этого рода отмечены в пыльцевых спектрах 
образцов из степных регионов Европейской 
части России: Краснодарский край (27.7%), 
Липецкая (20.5%), Самарская (19.6%), Сара-
товская области (29.7%) и Республика Баш-
кортостан (16.3%). При этом, стоит отметить, 
что в составе данных проб мёда преобладали 
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Таблица 12. Содержание пыльцы Amoria hybrida в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 
A. hybrida

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы A. hybrida

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Сибирь

Свердловская область 22 8 0 0 4 3 1
Челябинская область 19 3 0 0 2 1 0
Тюменская область 33 20 0 1 9 3 7
Ханты-Мансийский авто-
номный округ 4 3 0 0 1 2 0

Новосибирская область 45 10 0 0 4 4 2
Алтайский край 228 49 0 0 4 18 27
Республика Алтай 22 6 0 0 1 1 4
Кемеровская область 58 20 0 1 5 9 5
Красноярский край 112 35 0 1 9 17 8
Иркутская область 19 13 0 0 2 9 2

Дальний Восток
Забайкальский край 5 1 0 1 0 0 0
Камчатский край 8 7 1 0 2 1 3
Амурская область 1 1 0 0 0 1 0
Сахалинская область 1 1 0 0 0 1 0
Приморский край 20 4 0 0 0 2 2
Всего: 597 181 1 4 43 72 61

пыльцевые зёрна таких сельскохозяйствен-
ных медоносов, как подсолнечник однолет-
ний (Helianthus annuus L.) и гречиха посевная 
(Fagopyrum esculentum Moench).

На втором месте по встречаемости нахо-
дился Lupinus polyphyllus (табл. 14). Высо-
кий процент пыльцы этого вида отмечен в 
пыльцевых спектрах образцов из Калинин-
градской, Псковской, Московской, Курской, 
Белгородской, Кировской, Нижегородской 
областей, Пермского края, Республик Чува-
шия и Башкортостан. Максимальное содер-
жание пыльцы выявлено в пробах мёда из 
Европейской части России: Нижегородская 
(39.4%), Курская (27.2%) и Кировская обла-
сти (25.9%).

Xanthium имел схожие с Ambrosia особен-
ности распространения (табл. 15). Макси-
мальные проценты пыльцевых зёрен видов 
рода Xanthium также отмечены в образцах из 
степных регионов: Липецкая (5.1%) и Самар-
ская области (3.6%).

В России Galega orientalis на основе пока-
зателей мёдопродуктивности относят к медо-
носным растениям, в Европе по мелиссопали-

нологическим данным этот вид причисляют 
к перганосам. Полученные нами материалы 
подтвердили его перганосную роль. Пыльца 
G. orientalis в российских пробах мёда встре-
чалась редко и исключительно в регионах 
Европейской части России. Она обнаружена 
в 4 пробах из Республики Башкортостан, в 
3 – из Удмуртии и 1 – из Оренбургской обла-
сти. Процент содержания её пыльцевых зёрен 
низкий (< 3%). Sambucus racemosa также не 
представлял ресурсного значения. Единичная 
пыльца этого вида отмечена лишь в одном об-
разце из Краснодарского края.

Таким образом, на основе полученных 
данных установлено, что ресурсное медонос-
ное значение среди российских инвазионных 
растений имели 11 видов. В Европейской ча-
сти России медоносами, обеспечивающими 
сбор монофлорного мёда, являлись Robinia 
pseudoacacia, Gleditsia triacanthos, Amorpha 
fruticosa, Solidago canadensis и Ailanthus 
altissima, в Сибири – Centaurea scabiosa, C. 
jacea, Echium vulgare и Conium maculatum, 
на Дальнем Востоке – Nonea rossica и Amoria 
hybrida. К ресурсным безнектарным пер-
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Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 
Ambrosia

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы Ambrosia

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Смоленская область 8 1 0 0 0 1 0
Московская область 34 2 0 0 0 0 2
Рязанская область 11 1 0 0 1 0 0
Липецкая область 19 6 0 1 1 3 1
Тамбовская область 12 5 0 0 0 2 3
Курская область 42 6 0 0 0 2 4
Белгородская область 11 4 0 0 0 2 2
Ростовская область 12 3 0 0 0 1 2
Краснодарский край 75 9 0 1 2 1 5
Республика Адыгея 7 1 0 0 1 0 0
Карачаево-Черкесская 
Республика 6 2 0 0 1 0 1

Ставропольский край 7 1 0 0 0 0 1
Республика Крым 8 1 0 0 0 0 1
Пензенская область 136 6 0 0 1 4 1
Нижегородская область 36 1 0 0 0 0 1
Ульяновская область 42 1 0 0 0 1 0
Республика Татарстан 9 1 0 0 0 1 0
Самарская область 43 8 0 1 1 1 5
Саратовская область 21 7 0 1 1 2 3
Оренбургская область 49 6 0 0 1 4 1
Республика Башкортостан 635 19 0 1 4 6 8

Сибирь
Алтайский край 228 8 0 0 0 5 3

Дальний Восток
Приморский край 20 1 0 0 0 1 0
Всего: 1471 100 0 5 14 37 44

Таблица 13. Содержание пыльцы Ambrosia в пробах российского мёда

ганосным видам можно отнести Lupinus 
polyphyllus и виды рода Ambrosia. Высокая 
пыльцевая продуктивность данных растений 
делает их привлекательными для медонос-
ных пчёл.

Обсуждение результатов
Всего в результате палинологического 

анализа 2121 пробы мёда были идентифи-
цированы пыльцевые зёрна 26 различных 
инвазионных растений. Наибольшее их раз-
нообразие отмечено в медах, отобранных из 
Краснодарского и Алтайского краёв, Кур-
ской, Московской, Пензенской, Тюменской 
областей и Республики Башкортостан. При 
этом ресурсную роль они играют в основном 

в пределах двух зон: южной (Краснодарский 
край, Республика Адыгея, Ростовская обл.) и 
сибирской (Алтайский и Красноярский края, 
Новосибирская и Кемеровская области). Ло-
кально их медоносный потенциал проявля-
ется в некоторых регионах Поволжья (Ниже-
городская обл.) и Дальнего Востока (Бурятия 
и Камчатский край). Данную особенность 
следует учитывать при разработке дальней-
ших мер борьбы с ними. Причём стратегия 
по снижению их негативного влияния долж-
на быть иной, нежели подход, предложенный 
к лекарственным, пищевым и другим сырье-
вым видам. Данный способ, основанный на 
изъятии ресурсных инвазионных растений 
из естественных популяций и использовании 
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Таблица 14. Содержание пыльцы Lupinus polyphyllus в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число
проб

Число проб 
с пыльцой 

L. polyphyllus

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы L. polyphyllus

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Калининградская область 3 1 0 0 1 0 0
Республика Карелия 8 1 0 0 0 1 0
Вологодская область 5 1 0 0 0 1 0
Псковская область 10 4 0 0 3 0 1
Смоленская область 8 2 0 0 0 2 0
Ивановская область 4 1 0 0 0 0 1
Московская область 34 8 0 0 1 3 4
Калужская область 23 1 0 0 0 1 0
Курская область 42 5 0 1 1 1 2
Белгородская область 11 2 0 0 1 1 0
Краснодарский край 75 2 0 0 0 1 1
Кировская область 27 11 0 1 4 3 3
Нижегородская область 36 14 0 3 7 2 2
Республика Чувашия 13 3 0 0 2 1 0
Республика Мордовия 8 1 0 0 0 1 0
Пермский край 27 3 0 0 2 1 0
Республика Башкортостан 635 6 0 0 2 2 2

Сибирь
Красноярский край 112 1 0 0 0 0 1

Дальний Восток
Камчатский край 8 2 0 0 0 0 2
Сахалинская область 1 1 0 0 0 1 0
Всего: 1090 70 0 5 24 22 19

Таблица 15. Содержание пыльцы Xanthium в пробах российского мёда

Регион
Общее 
число 
проб

Число проб 
с пыльцой 
Xanthium

Число проб с соответствующей долей 
пыльцы Xanthium

> 45.0 16.0–44.9 3.0–15.9 1.0–2.9 < 1.0
Европейская часть

Липецкая область 19 1 0 0 1 0 0
Ростовская область 12 2 0 0 0 1 1
Краснодарский край 75 1 0 0 0 0 1
Республика Крым 8 1 0 0 0 0 1
Пензенская область 136 3 0 0 0 1 2
Самарская область 43 3 0 0 1 0 2
Саратовская область 21 2 0 0 0 2 0
Республика Башкортостан 635 2 0 0 0 1 1

Сибирь
Алтайский край 228 1 0 0 0 0 1

Дальний Восток
Сахалинская область 1 1 0 0 0 1 0
Всего: 1178 17 0 0 2 6 9
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их запасов в качестве сырья, не годится для 
медоносов и перганосов, так как при исполь-
зовании медоносно-перганосных запасов чу-
жеродных (инвазионных) видов растений мы 
получаем обратный эффект. Изъятие таких 
ресурсов как нектар и пыльца способствует 
активному опылению медоносно-перганос-
ных растений, что в итоге ведёт к увеличению 
их семенной продуктивности и содействует 
дальнейшему расселению.

Пчеловодам можно порекомендовать от-
казаться от возделывания растений, которые 
не дают монофлорный мёд и не обеспечивают 
пчёл большим количеством пыльцы, таких 
как, например, Galega orientalis, Elaeagnus 
angustifolia или Oenothera biennis. Нельзя 
также допускать широкого распространения 
сорных трав – Solidago canadensis, Echium 
vulgare, Conium maculatum, Centaurea jacea, 
Nonea rossica, Amoria hybrida, представителей 
рода Ambrosia, а также видов, используемых 
при озеленении – Amorpha fruticosa, Gleditsia 
triacanthos, Ailanthus altissima, которые об-
ладают высоким медоносно-перганосным 
потенциалом. Для важных ресурсных медо-
носных (Robinia pseudoacacia и Centaurea 
scabiosa) и безнектарных перганосных видов 
(Lupinus polyphyllus) можно предложить ис-
пользовать локальный подход к их сдержи-
ванию, применяемый в европейских странах 
[Vitkova et al., 2017], когда в одних районах к 
виду относятся толерантно, а в других полно-
стью искореняют. К примеру, акациевый мёд 
в России добывается часто. Большой интерес 
к Robinia pseudoacacia, как к перспективному 
медоносу, проявляется во многих регионах 
юга, а также в некоторых центральных об-
ластях. Однако важную ресурсную роль вид 
играет лишь в трёх из них: Краснодарском 
крае, Ростовской обл. и Республике Адыгея. 
Поэтому, на наш взгляд, целесообразным яв-
ляется использование R. pseudoacacia в каче-
стве медоносного вида лишь в пределах ука-
занной территории.

В завершении своей работы мы хотели 
бы коснуться темы интродукции чужерод-
ных медоносных растений. На примере проб 
мёда, полученных в ботаническом саду Ку-
банского государственного аграрного уни-
верситета им. И.С. Косенко, нами ранее уже 

было показано [Курманов и др., 2013], что 
многие интродуцированные виды родов 
Eucalyptus, Sophora и др., обладающие вы-
сокими теоретическими показателями мёдо-
продуктивности, практически не посещаются 
медоносными пчёлами. Аналогично невысо-
кие проценты пыльцы чужеродных растений 
отмечаются нами в пробах мёда, собранных в 
городских условиях. К примеру, во всех про-
бах мёда из г. Калининграда присутствуют 
пыльцевые зерна Castanea sativa Mill., но их 
доля не превышает 13.2%. Этому способству-
ют как неподходящие климатические условия 
для нектаровыделения, так и небольшие пло-
щади, занимаемые этими медоносами. Все 
эти данные следует учитывать, при решении 
вопросов целенаправленной интродукции 
медоносов в различных регионах России. 

Особое внимание на эти особенности 
нужно обратить при создании специализиро-
ванных нектароносных дендрариев, первый 
из которых планируется открыть на террито-
рии Республики Башкортостан [Кулуев и др., 
2022]. Предлагаемый для интродукции спи-
сок видов включает наименования 100 дре-
весных таксонов. Он основан исключительно 
на данных об их потенциальной мёдопро-
дуктивности и совсем не учитывает реаль-
ных показателей медосбора с этих растений 
в указанном регионе. В публикуемой статье 
нам удалось наглядно показать, что мёдо-
продуктивные зоны чужеродных древесных 
видов сконцентрированы в южных регионах 
России. Учитывая наши данные, можно дать 
прогноз, что предлагаемый проект нектарно-
го леса в Республике Башкортостан на деле 
не сможет обеспечить пчёл желаемыми объ-
ёмами мёда, и в итоге он рискует стать всего 
лишь ещё одним вектором инвазий.

Заключение
Анализ пыльцевого состава образцов 

российского мёда позволил обозначить ре-
сурсную роль 13 инвазионных растений, 11 
медоносов и 2 безнектарных перганосов. 
К важным медоносным видам Европей-
ской части России были отнесены Robinia 
pseudoacacia (выделена 41 монофлорная 
проба), Gleditsia triacanthos (4) Solidago 
canadensis (4), Amorpha fruticosa (3), Ailanthus 
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altissima (1), Сибири – Centaurea scabiosa 
(16), Echium vulgare (3), Centaurea jacea (2), 
Conium maculatum (1), Дальнего Востока – 
Nonea rossica (2) и Amoria hybrida (1). Хоро-
шими безнектарными перганосами являлись 
Lupinus polyphyllus и виды рода Ambrosia. 
Другая половина выделенных нами видов ре-
сурсного значения не имела.

Дальнейший мониторинг кормовой базы 
пчеловодства в России, основанный на дан-
ных пыльцевого анализа мёда, позволит сле-
дить за состоянием медоносно-перганосных 
ресурсов инвазионных видов растений и даст 
возможность вырабатывать рекомендации по 
потенциальному сокращению их площадей в 
регионах, где они не играют ресурсной роли. 
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RESOURCE MELLIFEROUS-POLLENIFEROUS ROLE OF INVASIVE 
PLANTS IN RUSSIA
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The resource melliferous-polleniferous potential of Russian invasive plant species was studied on the 
basis of the results of melissopalynological (pollen) analysis. The study of the pollen composition of 2121 
honey samples from 70 Russian regions made it possible to diagnose the pollen of 26 invasive plants in their 
composition, 13 of which were resource plants. In the European part of Russia, important melliferous plants 
were Robinia pseudoacacia L., Gleditsia triacanthos L., Amorpha fruticosa L., Solidago canadensis L., and 
Ailanthus altissima (Miller) Swingle. Monofloral honey types from these invasive species were obtained 
mainly in the southern regions. In Siberia, Centaurea scabiosa L., C. jacea L., Echium vulgare L., and Conium 
maculatum L. were of resource importance. Monofloral greater and brown knapweed, viper`s bugloss and 
wild hemlock honey types were found mainly in the regions of Western Siberia. In the Far East, sources of 
monofloral honey were Nonea rossica Steven and Amoria hybrida (L.) C. Presl. The species Lupinus poly-
phyllus Lindll. and species of the genus Ambrosia were classified as important Russian polleniferous plants. 

Key words: resource species, melliferous plant, polleniferous plant, pollen analysis of honey, melis-
sopalynology.
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АДАПТАЦИЯ ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906) 
К ГИПО- И ГИПЕРОСМОТИЧЕСКИМ УСЛОВИЯМ СРЕДЫ: 

РЕАКЦИЯ ГЕМОЦИТОВ
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Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) – вид-вселенец, успешно колонизировавший акваторию 
Чёрного и Азовского морей, несмотря на значительно меньший уровень солёности этих вод в сравнении 
с родным регионом. Методом светооптической микроскопии оценены морфологические и морфоме-
трические характеристики эритроцитов двустворчатого моллюска A. kagoshimensis при адаптации к 
гипо- и гиперосмотическим экспериментальным нагрузкам. Контрольную группу моллюсков содер-
жали при солёности 18‰. Экспериментальные группы – при 8, 14, 35 и 45‰. Снижение солёности 
достигалось путём разбавления морской воды дистиллированной со скоростью 1.5±0.5‰ в сутки. 
Для повышения солёности в аквариумы добавляли морскую соль. Солёность повышали со скоростью 
2.5±0.5‰ в сутки. Экспозиция – 2 дня. Установлено, что диапазон солёности 14–35‰ для анадары 
является естественным. Значительных изменений морфологии клеток в данных условиях не наблю-
дали. Вместе с тем нахождение в среде с уровнем солёности 8 и 45‰ вызывало явное напряжение: 
появлялись клеточные аномалии, менялись размерные характеристики эритроцитов. Однако лизиса 
клеток не происходило, значения удельной поверхности и ядерно-цитоплазматического отношения 
сохранялись. Это свидетельствует о способности анадары некоторое время существовать в регионах 
с экстремальными гипо- и гиперосмотическими условиями. 

Ключевые слова: анадара, эритроциты, гипо- и гиперосмотический стресс, светооптическая 
микроскопия, морфометрия.
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Введение
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) 

(далее анадара) – двустворчатый моллюск, 
который широко представлен в малакофауне 
Индо-Пацифики: прибрежных водах Индии, 
Шри-Ланки, Индонезии, Японии и Австра-
лии [Poutiers, 1998]. В Чёрное и Азовское 
море этот вид-вселенец был занесён вместе 
с балластными водами судов [Шиганова, 
2009]. Впервые анадара была обнаружена у 
берегов Кавказа в 1968 г. [Киселёва, 1992]. В 
последующие годы она массово колонизиро-
вала прибрежные воды Чёрного и Азовского 
морей и стала одним из доминирующих бен-
тосных видов [Revkov et al., 2008]. Широкому 
расселению способствовала высокая степень 
эврибионтности анадары. Показана её толе-
рантность к острым формам гипоксии (анок-

сии) [Андреенко и др., 2009; Soldatov et al., 
2021], сероводородному заражению [Soldatov 
et al., 2018]. Освоение азово-черноморского 
региона типично океаническим видом до-
пускает его способность к существованию в 
гипоосмотических условиях среды. Особен-
но это касается Азовского моря, где Anadara 
kagoshimensis получила широкое распростра-
нение [Zhivoglyadova et al., 2021]. Однако 
пределы осмотической толерантности её из-
учены недостаточно.

Известно, что морские двустворчатые 
моллюски являются типичными осмокон-
формерами [McFarland et al., 2013, Solan, 
Whiteley 2016]. Осмолярность их внутренней 
среды (гемолимфы) соответствует внешнему 
окружению. В этом случае решающее значе-
ние приобретает способность клеточных си-
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стем осмоконформера компенсировать гипо- 
или гиперосмотическую нагрузку. Удобными 
элементами для изучения процессов осмо-
регуляции являются клетки гемолимфы (ге-
моциты). У анадары они в массе представ-
лены эритроидными формами, что отличает 
её от других видов двустворок [Holden et al., 
1994; Morello et al., 2004]. Было показано, 
что снижение солёности приводит к умень-
шению общего числа гемоцитов у Anadara 
kagoshimensis, обитающей у берегов Китая. 
Однако при этом возрастала их фагоцитар-
ная активность, а также способность генери-
ровать АФК [Zhang et al., 2019]. В условиях 
эксперимента была изучена способность ге-
моцитов черноморской анадары реагировать 
на дефицит кислорода и сероводородное за-
ражение водной среды. При этом отмечали 
изменения формы, размеров клеток и их ядер, 
числа гранулярных включений, образование 
характерных аномалий и т. д. [Soldatov et al., 
2018, 2021]. Это означает, что гемоциты чув-
ствительны к условиям внешней среды и их 
можно использовать в качестве маркера со-
стояния организма моллюска в целом. 

В настоящей работе в условиях экспери-
мента in vivo предпринята попытка определе-
ния диапазона осмотической толерантности 
организма анадары. Исследуются эритроид-
ные элементы гемолимфы моллюска. Анали-
зируются их морфологические и морфоме-
трические характеристики в условиях гипо- и 
гиперосмотических нагрузок.

Материал и методика
Работа проводилась на двустворчатых 

моллюсках (A. kagoshimensis Tokunaga, 1906). 
Исследовано 50 особей (сырая масса вместе 
с раковиной ‒ 15.6±1.5 г, диаметр створки ‒ 
35.5±1.1 мм). Моллюсков отбирали осенью 
2020 г. в Чёрном море близ г. Севастополя 
(координаты точки сбора 44.60° с. ш., 33.44° 
в. д., температура воды 20 °С, солёность 
18.3 ‰, содержание кислорода 8.5 мг/л) и до-
ставляли в лабораторию в пластиковых кон-
тейнерах без воды. В лаборатории анадару 
рассаживали в аквариумы, плотность посад-
ки – одна особь на 3‒5 литров. В аквариумах 
поддерживались условия близкие к месту 
сбора материала: температура – 23.3±0.1 °С, 

солёность ‒ 18.2±0.02 ‰, pH ‒ 8.1±0.01, со-
держание кислорода – 7.7±0.1 мг/л. Содер-
жание кислорода и температуру воды оцени-
вали при помощи портативного оксиметра с 
температурным датчиком ST300D (Ohaus, 
США). Солёность и рН воды контролировали 
при помощи портативного кондуктометра-со-
лемера sensION 5 HACH (США) и рН-метра 
ST2100-F (Ohaus, США).

Для оценки диапазонов солёносной адап-
тации моллюсков разделили на 5 групп по 10 
особей в каждой. Контрольная группа содер-
жалась при солёности 18‰, эксперименталь-
ные при 8 ‰, 14 ‰, 35 ‰ и 45 ‰. Экспери-
ментальное снижение солёности (точки 14 ‰ 
и 8 ‰) достигалось путём разбавления мор-
ской воды дистиллированной со скоростью 
1.5±0.5‰ в сутки. После достижения необ-
ходимых значений солёности, моллюсков вы-
держивали в заданных экспериментальных 
условиях 2 суток. Для повышения солёности 
до 35 ‰ и 45 ‰ в экспериментальные аквари-
умы постепенно добавляли соль (Red sea salt, 
France). Солёность повышалась со скоростью 
2.5±0.5 ‰ в сутки. После достижения солё-
ности 35 ‰ (через 6 суток, без учёта перио-
да акклимации) и 45 ‰ (ещё через 4 суток) 
экспозиция в экспериментальных условиях 
составляла 2 суток. На протяжении всего экс-
перимента, включая период акклимации к 
лабораторным условиям, для удаления мета-
болитов ежедневно меняли воду, с сохранени-
ем значения солёности. Моллюсков кормили 
смесью микроводорослей Tetraselmis viridis 
(штамм IBSS–25) из коллекции Отдела био-
технологии и фиторесурсов ФИЦ ИнБЮМ. 
На каждые 50 л аквариумной воды вносили 
5‒10 мл взвеси микроводорослей. Темпера-
тура воды, содержание кислорода и значение 
рН поддерживались на уровне контроля в те-
чение всего экспериментального периода.

Гемолимфу для анализа отбирали сте-
рильным шприцем из экстрапаллиальной по-
лости моллюска, затем трижды отмывали в 
стерильной морской воде в течение 5 минут 
(500 g) и пропускали через фильтр с диаме-
тром ячейки 20 мкм для удаления агрегатов. 
После отмывки клетки концентрировали и го-
товили мазки. Окраску мазков проводили по 
комбинированному методу Паппенгейма [Зо-
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лотницкая, 1987]. Мазки анализировали при 
помощи светового микроскопа (Biomed PR-2 
Lum), оборудованного камерой (Levenhuk C 
NG Series). В программе ImageJ 1.44 p по фо-
тографиям измеряли большой (С1) и малый 
(С2) диаметры клеток (без учёта псевдопо-
дий) и их ядер (N1, N2).

На основании полученных значений рас-
считывали объём и площадь поверхности у 
отдельных клеток (Vc, Sc) и их ядер (Vn, Sn) 
[Новицкая, Солдатов, 2013]. Затем опреде-
ляли удельную поверхность клеток (Sc/Vc) и 
ядерно-цитоплазматическое отношение (Vn/
Vc). На каждом мазке подсчитывалось не ме-
нее 1000 клеток.

Нормальность распределения проверяли 
при помощи теста Колмогорова – Смирнова. 
Различия между группами анализировали с 
помощью программного обеспечения RStudio 
версия 4.1.0 (R Core Team, 2021). Данные 
анализировали с использованием дисперси-
онного анализа (ANOVA). Достоверность 
результатов проверяли при помощи критерия 

Тьюки с доверительным интервалом 95%. Ре-
зультаты выражены как среднее значение ± 
стандартная ошибка среднего.

Результаты
Выживаемость особей. Гипо- и гипе-

росмотическая нагрузка не вызвала гибели 
Anadara kagoshimensis. Створки раковины 
моллюска оставались приоткрытыми на про-
тяжении всех этапов эксперимента.

Морфология эритроцитов. На мазках 
были обнаружены эритроциты анадары, ко-
торые представляли собой крупные округлые 
клетки слегка вытянутой формы со средним 
диаметром большой и малой оси 16.2±0.1 
мкм и 13.3±0.1 мкм, соответственно (рис.1, 
C). Иногда встречались случаи образования 
псевдоподий. В цитоплазме присутствова-
ли множественные гранулярные включения. 
Ядро небольшое, диаметр осей – 5.0±0.03 
мкм и 3.7±0.03 мкм, располагалось ацентрич-
но. Окраска ядра базофильная, хроматин вы-
соко концентрирован. 

Рис. 1. Влияние уровня солёности на морфологические характеристики эритроцитов A. kagoshimensis: A – уровень 
солёности 8 ‰, B – уровень солёности 14 ‰, C – уровень солёности 18 ‰ (контрольный уровень), D – уровень 
солёности 35 ‰, E – уровень солёности 45 ‰. Линейка соответствует 10 мкм.
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В результате гипо- и гиперосмотического 
воздействия морфологические особенности 
эритроцитов претерпевали ряд изменений. 
При снижении солёности до 14 ‰ эритро-
циты и их ядра приобретали неправильную 
форму, зёрна при этом смещались ближе к 
ядру. Количество псевдоподий у клеток ста-
новилось меньше. Наблюдали появление в 
гемолимфе безъядерных клеток (рис. 1, B). 
При дальнейшем снижении солёности до 
8 ‰ описанные морфологические изменения 
сохранялись, кроме того, клетки набухали и 
начинали образовывать агрегаты, которые 
наблюдались по всей площади мазка (рис. 1, 
A). Однако увеличения численности эритро-
цитарных теней, которые отображают случаи 
лизиса, не наблюдали.

Увеличение уровня солёности до 35 ‰ 
также приводило к нарушениям формы кле-
ток и ядер, число псевдоподий у клеток уве-
личивалось. Зёрна концентрировались вокруг 
ядра (рис. 1, D). Однако при дальнейшем по-
вышении солёности до 45 ‰ форма клеток 
вновь становилась округлой, а зёрна распола-
гались равномерно вокруг ядра. Псевдоподии 
у клеток практически не наблюдались (рис. 1, 
E). Роста числа эритроцитарных теней также 
не отмечали.

Линейные размеры клеток. Изменения 
уровня солёности морской воды статистиче-
ски значимо влияли на размерные характери-
стики клеток (рис. 2, A, B). Снижение солёно-
сти привело к возрастанию длины большой и 
малой оси клеток, которая составила 17.1±0.1 

Рис. 2. Влияние уровня солёности на размерные характеристики эритроцитов и их ядер у A. kagoshimensis: A ‒ длина 
большой оси клетки, B ‒ длина малой оси клетки, C ‒ соотношение длин большой и малой осей клетки, D ‒ длина 
большой оси ядра, E ‒ длина малой оси ядра, F‒ соотношение длин большой и малой осей ядра. * – существуют 
достоверные различия между опытной и контрольной группой (p<0.05).
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мкм и 14.2±0.1 мкм при уровне солёности 
воды 8 ‰. Увеличение солёности воды до 
35 ‰ вызвало некоторое уменьшение длины 
большой оси (15.5±0.1 мкм) на фоне роста 
малой оси (13.4±0.1 мкм), однако при солё-
ности воды 45 ‰ длина обеих осей возрас-
тала (17.2±0.2 мкм и 14.5±0.1 мкм). Значения 
в крайних точках, соответствующих 8 ‰ и 
45 ‰ солёности, были на 6‒8% выше кон-
трольных значений (p<0.05). Отношение осей 
С1/С2 в ходе эксперимента существенно не 
изменялось и находилось на уровне 1.1‒1.3 
(рис. 2, C).

Линейные размеры ядра. Изменения пре-
терпевали и размерные характеристики ядер 
эритроцитов (рис. 2, D, E). Снижение уровня 
солёности воды до 14 ‰ вызвало набухание 
ядер: длина большой и малой оси возросла до 

5.5±0.04 мкм и 4.1±0.04 мкм, соответственно. 
Дальнейшее опреснение (8 ‰) сопровожда-
лось некоторым снижением этих значений 
до 5.15±0.03 мкм и 4.1±0.02 мкм. Засоление 
воды привело к росту большой и малой оси 
ядра, и при её солёности 45‰ эти длины со-
ставили 5.3±0.1 мкм и 4.1±0.04 мкм, соответ-
ственно. В крайних точках, соответствующих 
солёности 8 ‰ и 45 ‰, размеры большой и 
малой осей ядра (N1, N2) были на 4‒7% боль-
ше контрольных значений (p<0.05). Соотно-
шение осей ядра (N1/N2) в ходе эксперимен-
та при всех солёностях воды находилось на 
уровне 1.2‒1.5 (рис. 2, F).

Объёмные характеристики эритро-
цитов и их ядер. Рост диаметра большой 
и малой оси в условиях гипоосмотической 
нагрузки привёл к закономерному увеличе-

Рис. 3. Влияние уровня солёности на расчётные характеристики эритроцитов и их ядер у A. kagoshimensis: A ‒ 
объём эритроцитов, B ‒ объём ядра эритроцитов, C ‒ ядерно-цитоплазматическое отношение, D ‒ общая площадь 
поверхности эритроцитов, E ‒ удельная площадь поверхности эритроцитов. * – существуют достоверные различия 
между опытной и контрольной группой (p<0.05).
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нию объёма эритроцитов (Vc) (рис. 3, A). При 
солёности воды 8 ‰ Vс составил 529.4±8.4 
мкм3, что на 19% выше уровня контроля 
(p<0.05). Гиперосмотическая нагрузка вна-
чале приводила к некоторому снижению 
объёма до 420.4±7.6 мкм3 при 35 ‰, а затем 
к его росту до 547.3±12.1 мкм3 при солёно-
сти воды 45 ‰, что на 23% выше контроль-
ных значений (p<0.05). Объём ядра (Vn) уве-
личился на треть в условиях минимальной и 
максимальной солёности и составил 47.3±0.8 
мкм3 и 48.9±1.3 мкм3 при солёностях воды 
8 ‰ и 45 ‰, соответственно (p<0.05) (рис. 3, 
B). При этом максимальное значение объёма 
ядра (52.2±1.2 мкм3) регистрировали при со-
лёности воды 14 ‰. Изменения объёма ядра 
были количественно сопоставимы с измене-
нием объёма клеток, о чём свидетельствует 
отсутствие существенных различий между 
значениями ядерно-цитоплазматического 
отношения Vn/Vc у контрольной и опытных 
групп (рис. 3, C).

Общая и удельная площадь поверхности 
эритроцитов. Общая площадь поверхности 
эритроцитов (Sс) возрастала в гипоосмотиче-
ских условиях и составила 804.2±12.9 мкм2 

при 8 ‰. В гиперосмотических условиях Sс 
вначале несколько снижалась при 35 ‰, а 
затем увеличивалась до 829.9±17.9 мкм2 при 
45 ‰ (рис. 3, D). В крайних точках, соответ-
ствующих 8 ‰ и 45 ‰, общая площадь по-
верхности эритроцитов была выше в 1.2 раза 
в сравнении с контрольными значениями 
(p<0.05). Удельная поверхность клетки Sc/Vc 
оставалась на уровне 1.5 мкм-1 в ходе экспе-
римента (рис. 3, E).

Обсуждение результатов
Из представленной выше информации не-

обходимо акцентировать внимание на следу-
ющих моментах, которые стоит обсудить:

– гипоосмотическая нагрузка сопрово-
ждалась устойчивым ростом среднеклеточ-
ного объёма клеток красной крови и их ядер;

– аналогичные изменения наблюдали и в 
условиях гиперосмотических нагрузок; при 
этом увеличение объёма клеток было более 
выраженным (до 23%);

– морфологические изменения эритроид-
ных форм были незначительны и сводились 

в основном к изменению формы клеточных 
ядер, дислокации зернистых включений, из-
менению числа псевдоподий; агрегирование 
клеток отмечали только при 8 ‰, при этом 
образования эритроцитарных теней не на-
блюдали.

Увеличение объёма эритроцитов в гемо-
лимфе анадары в условиях гипоосмотиче-
ской нагрузки ожидаемо, ввиду гидратации 
гемолимфы и цитоплазмы клеток, что обыч-
но происходит в организме осмоконформеров 
[Bregante et al., 2016]. Однако оно составило 
не более 19%, что допускает развитие процес-
сов, направленных на снижение клеточного 
объёма (regulatory volume decrease, RVD). В 
основе данного процесса может лежать кати-
онно-анионный обмен на уровне клеточных 
мембран по схеме: K+-Cl- симпорт и (или) K+-
H+ антипорт [Cossins, Gibson, 1997]. В обоих 
случаях из клетки выводится осмотически 
связанная вода. В отношении гемоцитов ми-
дий допускается первый процесс [Bregante et 
al., 2016]. Не исключается из внимания и вы-
ведение органических осмолитов, таких как 
таурин и бетаин [Jackson et al., 1994; Torre et 
al., 2013].

При гиперосмотической нагрузке реакции 
организма были более сложными. Нагрузка 
средней интенсивности (35 ‰) сопровожда-
лась незначительным уменьшением клеточ-
ного объёма гемоцитов, без какой-либо его 
последующей коррекции. Эта реакция впол-
не естественна, ввиду гипертонии гемолим-
фы. Однако нахождение в среде при солё-
ности 45‰ сопровождалось существенным 
увеличением объёма клеток красной крови. 
Это можно объяснить только процессами ре-
гуляторного увеличения объёма (regulatory 
volume increase, RVI). В основе этого может 
лежать вход гидратированных ионов в клет-
ку: Na+/Н- обменник, а также Na+, K+ и Cl− 
котранспорт [Cossins, Gibson, 1997]. 

Можно допустить развитие процессов ос-
морегуляции по типу RVD и RVI на уровне 
эритроцитов анадары при адаптации к гипо- 
и гиперосмотическим условиям среды. Од-
нако, в таком случае, эти процессы далеки от 
совершенства. Это видно из того, что клеточ-
ный объём не возвращается к исходным зна-
чениям. В то же время, развития каких-либо 
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существенных клеточных аномалий не про-
исходит. Главное, в гемолимфе не отмечалось 
повышение числа эритроцитарных теней, ко-
торые фактически представляют собой разру-
шенные клетки. Это можно объяснить только 
высокой осмотической стойкостью клеток 
красной крови, которая была зарегистриро-
вана для эритроцитов анадары ранее [Но-
вицкая, Солдатов, 2011]. Последнее отражает 
высокую эластичность цитоплазматической 
мембраны клеток, что скорее является след-
ствием особенностей их фосфолипидного со-
става.

Из представленной информации следует, 
что диапазон солёности 14‒35 ‰ лежит в пре-
делах диапазона осмотической толерантности 
анадары. Об этом свидетельствует отсутствие 
заметных изменений в морфологии и морфо-
метрии клеток красной крови. Нахождение в 
среде, имеющей солёность 8 и 45 ‰, вызы-
вает некоторое напряжение. Оно выражается 
в увеличении объёма клеток красной крови, 
что свидетельствует о несовершенстве про-
цессов осморегуляции по типу RVD и RVI. 
Это в значительной степени компенсируется 
высокой осмотической стойкостью эритроид-
ных клеток. При этом удельная поверхность 
клеток красной крови сохраняется, что важно 
для полноценного выполнения респиратор-
ной функции гемолимфы. Все эти адаптивные 
механизмы, по-видимому, позволяют анадаре 
успешно осваивать гипоосмотические аква-
тории Чёрного и Азовского морей [Revkov et 
al., 2008; Zhivoglyadova et al., 2021], а также 
некоторое время выдерживать крайне низкие 
(8 ‰) и высокие (45 ‰) значения солёности 
водной среды. 

Заключение
Таким образом, диапазон солёности воды 

14‒35 ‰ для организма анадары является 
зоной функционального комфорта. Об этом 
свидетельствует отсутствие значительных из-
менений морфологии и морфометрии у кле-
ток красной крови. Границами осмотической 
толерантности данного вида, по-видимому, 
являются солёности воды 8 и 45 ‰. При та-
ких величинах отмечается значительное из-
менение линейных и объёмных характери-

стик эритроидных элементов, появляется ряд 
клеточных аномалий (форма ядер, локализа-
ция зернистых включений, изменение числа 
псевдоподий) и существенно увеличивается 
клеточный объём. Однако разрушения клеток 
не происходит, что свидетельствует в пользу 
их высокой осмотической стойкости. Сохра-
няется и удельная поверхность эритроцитов. 
Это означает, что организм анадары в течение 
некоторого времени способен выдерживать 
пребывание в условиях экстремальных гипо- 
и гиперосмотических нагрузок.  
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ADAPTATION OF ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906) 
TO HYPO- AND HYPEROSMOTIC ENVIRONMENTAL CONDITIONS: 

HEMOCYTE RESPONSE

© 2023 Kukhareva T.A.*, Rychkova V.N.**, Soldatov A.A.***, Andreyeva A.Yu.****, 
Kladchenko E.S.*****

A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of the RAS, Sevastopol, 299011, Russia 
e-mail: *altali@yandex.ru; **novitsky_valya@mail.ru; ***alekssoldatov@yandex.ru; ****andreevaal@gmail.com; 

*****kladchenko_ekaterina@bk.ru

Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) is an invasive species that has successfully colonized the 
waters of the Black Sea and the sea of Azov, despite the significantly lower salinity level of these waters in 
comparison with the native region. The morphological and morphometric characteristics of bivalve mollusk 
A. kagoshimensis erythrocytes were analyzed by light microscopy during adaptation to hypo- and hyperos-
motic experimental conditions. The control group of mollusks was kept at 18‰ salinity. Experimental groups 
were acclimated to 8, 14, 35 and 45 ‰ salinity. A decrease of salinity was achieved by diluting seawater 
with distilled water at a rate of 1.5±0.5 ‰ per day. Sea salt was added to each aquarium to increase salinity. 
Salinity was increased at a rate of 2.5±0.5 ‰ per day. Exposure period was 2 days. It has been shown that 
the salinity range of 14–35 ‰ is natural for ark clam. No significant changes in cell morphology were ob-
served under these conditions. At the same time, environmental salinity levels of 8 and 45‰ caused obvious 
stress: cellular anomalies appeared, and the linear characteristics of erythrocytes were changed. However, 
cell lysis did not occur, the values of the specific surface area and nuclear-cytoplasmic ratio did not change. 
The results of the present work indicate the ability of the arc clam to exist for some time in regions with 
extremely low and high salinity of the aquatic environment.

Keywords: ark clam, erythrocytes, hypo- and hyperosmotic stress, light optical microscopy, morphometry.
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В работе приводятся сведения о новых чужеродных для флоры Дагестана и Восточного Кавказа 
видах семейства Poaceae, выявленных во время полевых исследований и при анализе различных 
гербарных фондов за 2020–2022 гг. Для флоры Восточного Кавказа впервые указываются Echinochloa 
tzvelevii и Setaria adhaerens, а также подтверждено наличие во флоре Дагестана одичавших культур-
ных видов: Avena sativa, Lolium multiflorum, Sorghum drummondii, Sorghum technicum. Впервые для 
флоры Дагестана приводится карантинный вид Cenchrus longispinus. Для каждого вида дана краткая 
характеристика местонахождения, приведены сведения о состоянии популяции, фенофазе и пр. Кроме 
того, каждому виду присвоен инвазионный статус, согласно критериям и методическим рекомен-
дациям, используемым при ведении региональных «Чёрных книг». Sorghum technicum и Cenchrus 
longispinus имеют более высокий инвазионный потенциал (статус 2), а остальные 5 видов (Avena 
sativa, Echinochloa tzvelevii, Lolium multiflorum, Sorghum drummondii, Setaria adhaerens) встречаются 
в нарушенных и сегетальных сообществах (статус 3).

Ключевые слова: инвазионный статус, флористические находки, чужеродные виды, Poaceae, 
Дагестан, Cenchrus longispinus.

DOI: 10.35885/1996-1499-16-3-126-130

Введение 
В последние годы актуальными становят-

ся работы, посвящённые выявлению и изу-
чению путей проникновения инвазионных 
видов, а также оценкам их влияния на при-
родные сообщества и агроландшафты [Вино-
градова, Майоров, Хорун, 2010; Нотов, Вино-
градова, Майоров, 2010]. 

Инвазионные виды представляют явную 
угрозу биологическому разнообразию, ино-
гда приводя к исчезновению аборигенных 
видов, кардинально меняя природные экоси-
стемы. Весьма ощутимый урон инвазионные 
виды наносят и агропромышленному ком-
плексу, тем самым влияя на продовольствен-
ную безопасность целых стран [IPBES, 2018]. 

Мониторинг и инвентаризация инвазион-
ных видов являются начальным этапом в раз-
работке механизмов борьбы и принятия мер 
по предотвращению ущерба от их внедрения 
в природные и культурные сообщества. В Рос-
сии уже во многих регионах ведётся работа 
по выявлению инвазионных видов и состав-
лению «Чёрных книг» регионов [Vinogradova 

et al., 2021]. В этом отношении Дагестан всё 
ещё является малоизученным регионом, и 
работы по выявлению общего состава чуже-
родных видов весьма актуальны, как и иссле-
дования, касающиеся изучения отдельных 
таксономических групп.

Одно из первых мест по числу инвазив-
ных видов на Кавказе принадлежит семей-
ству Poaceae. В целом для Кавказа в насто-
ящее время выявлено 96 чужеродных видов 
этого семейства [Lytvinskaya, Abdyeva, 2021]. 
Дагестан до сих пор не охвачен целенаправ-
ленными исследованиями по изучению чу-
жеродной флоры. Однако, некоторые райо-
ны достаточно хорошо изучены. Например, 
были выполнены кандидатские диссертации 
по изучению сорной растительности Тер-
ско-Сулакской низменности К.Г. Ибрагимо-
вым [1965] и по Южному Дагестану Н.Х. Га-
мидовой [2004]. Определённые сведения по 
новым находкам чужеродных видов в регио-
не можно найти в работах П.Л. Львова [1971, 
1979] и в некоторых наших совместных пу-
бликациях [Мухумаева, Магомедова, 2016; 
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Мухумаева, Омарова, 2016; Мухумаева, Мур-
тазалиев, 2017; Мухумаева, 2017; Verkhozina 
et al., 2020, 2022].

Целью данной работы являлось уточнение 
видового состава инвазионных видов злаков, 
ранее не отмеченных для Дагестана. С этой 
целью были проведены полевые исследова-
ния, анализирован гербарный материал, а 
также были собраны сведения о видах для 
определения их инвазионного статуса. 

Материал и методика
В статье представлены результаты ис-

следований чужеродных видов семейства 
Poaceae Дагестана, проведённых за послед-
ние годы (2020–2022 гг.) в низменных, пред-
горных и отчасти среднегорных районах 
республики. Кроме того, был просмотрен 
и обработан большой материал в основных 
гербариях региона – кафедры ботаники Да-
гестанского госуниверситета (LENUD) и Гор-
ного ботанического сада ДФИЦ РАН (DAG). 

Для каждого вида дана краткая характери-
стика местонахождения, приведены сведения 
о состоянии популяции, фенофазе и пр. Кроме 
того, каждому виду присвоен инвазионный 
статус, согласно критериям и методическим 
рекомендациям, используемым при ведении 
региональных «Чёрных книг» [Виноградова, 
Майоров, Хорун, 2010; Нотов, Виноградова, 
Майоров, 2010; и др.]. 

Названия таксонов приведены согласно 
монографии Н.Н. Цвелёва и Н.С. Пробатовой 
[2019].

Гербарные материалы найденных видов 
хранятся в гербарии кафедры ботаники Да-
гестанского госуниверситета (LENUD), Гор-
ного ботанического сада ДФИЦ РАН (DAG), 
часть передана в кавказский сектор гербария 
Ботанического института им. В.Л. Комарова 
РАН (LE).  

Результаты и обсуждение 
Ниже приведены краткие сведения выяв-

ленных в последние годы чужеродных видов 
семейства Poaceae в Дагестане.

Avena sativa L. – широко культивируемое 
растение. На территории России в одичав-
шем виде приводится для многих регионов 

европейской части страны, Западной и Вос-
точной Сибири, Дальнего Востока и Кавказа 
[Цвелёв, Пробатова, 2019]. Сведения о наход-
ке уточняют ареал данного вида на террито-
рии Дагестана: Дагестан, окрестности пос. 
Турали, у дороги 20.VI.2021, П. Мухумаева 
(LENUD), 42°50ʹ47.8ʺ с. ш., 47°38ʹ56.6ʺ в. д.; 
Дагестан, Кизилюртовский район, село Шу-
шановка, у дороги, 10.VII.2022, П. Мухумаева 
(LENUD), 43°11ʹ51.4ʺ с. ш., 46°58ʹ46.0ʺ в. д. В 
обеих локациях вид встречается небольшими 
группировками или единичными экземпляра-
ми. Скорее всего он будет распространяться 
вдоль дорог, по обочинам и вполне может за-
сорять сельхоз посевы. Инвазионный статус 
в Дагестане: 3.

Cenchrus longispinus (Hack.) Fernald – од-
нолетнее растение родом из Северной Аме-
рики. Вид входит в перечень карантинных 
объектов, ограниченно распространённых в 
Российской Федерации [Перечень…, 2014]. 
Впервые в Восточной Европе вид был выяв-
лен в середине XX в. на Украине [Ларионов, 
1951]. В России впервые отмечен в Красно-
дарском крае в начале 1990-х гг. [Цвелёв, Боч-
кин, 1992]. Впоследствии стал отмечаться во 
многих регионах юга России. В настоящее 
время известен в Ростовской, Волгоградской, 
Белгородский и других областях [Волкова, 
2011]. На Северном Кавказе, помимо Крас-
нодарского края, отмечен в Чеченской Респу-
блике [Терекбаев, 2015].

Впервые нами выявлен для Дагестана в 
2020 г. вдоль железной дороги на террито-
рии г. Буйнакск: Дагестан, Буйнакский р-он, 
г. Буйнакск, территория ж/д вокзала, вдоль 
дороги, 18.IX.2020, Р. Муртазалиев (DAG, 
LE), 42°49ʹ26.1ʺ с. ш., 47°07ʹ31.5ʺ в. д. В дан-
ном местонахождении встречается довольно 
часто, местами образуя небольшие группи-
ровки. Здесь он, в основном, предпочитает 
участки с редкой растительностью и держит-
ся на откосах насыпи железнодорожного по-
лотна. Растения имели размеры близкие к 
средним значениям и находились на стадии 
плодоношения. Позднее (18.IX.2021 г.) этот 
вид был собран также в пригороде Каспийска 
М. Маллалиевым в полунарушенных сооб-
ществах [Inaturalist.org…, 2023]. Скорее всего 
вид проник в Дагестан по железной дороге из 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023128

соседнего региона, где он был выявлен ранее. 
Вполне вероятно, что в ближайшее время он 
будет выявлен и в других пунктах вдоль же-
лезной дороги и населённых пунктах. Инва-
зивный статус в Дагестане: 2.

Echinochloa tzvelevii Mosyakin ex Mavro-
diev et H. Scholz. Данный вид на территории 
России распространён в европейской части и 
Западной Сибири [Цвелёв, Пробатова, 2019]. 
На Кавказе встречается в Предкавказье и на 
Западном Кавказе. Для флоры Дагестана вид 
приводится впервые: Дагестан, окрестности 
г. Махачкалы вдоль трассы «Кавказ» в питом-
нике «Долина роз» 18.VII.2021, Р. Муртаза-
лиев (LENUD), 43°00ʹ30.9ʺ с. ш., 47°18ʹ35.2ʺ 
в. д. В местонахождении вид представлен не-
большим числом особей, большая часть кото-
рых находилась в момент сбора в фазе пло-
доношения. Скорее всего, вид проник совсем 
недавно вместе с посадочным материалом из 
средней полосы России. Инвазионный статус 
в Дагестане: 3.

Lolium multiflorum Lam. – входит в состав 
газонных видов, встречается у дорог, в на-
селённых пунктах, на полях и плантациях, 
а также на приречных галечниках. В России 
вид широко распространён в европейской 
части, в Сибири, на Кавказе [Цвелёв, Про-
батова, 2019]. Родина вида – Древнее Сре-
диземноморье [Plants…, 2023]. В ходе ин-
вентаризации флоры злаков впервые он был 
выявлен на территории Дагестана: Дагестан, 
Приморская низменность, г. Махачкала, про-
спект Акушинского, вдоль дороги, 3.VI.2022, 
П. Мухумаева (LENUD), 42°58ʹ25.9ʺ с. ш., 
47°25ʹ46.8ʺ в. д. Вид встречается разрознен-
но единичными экземплярами и отмечался 
вдоль дороги в пределах 1.5–2 км. Вероятно, 
он будет в ближайшее время распространять-
ся вдоль дорог и, возможно, проникнет во 
многие районы низменной части Дагестана. 
Инвазионный статус в республике: 3.

Setaria adhaerens (Forssk.) Chiov. Данный 
вид был собран впервые для Дагестана во 
время экспедиции по Центральному Дагеста-
ну. Является новым видом для флоры Восточ-
ного Кавказа: Дагестан, Унцукульский район, 
окрестности села Гимры, 500 м, 20.VI.2021, 
П. Мухумаева (LENUD), 42°45ʹ25.2ʺ с. ш., 
46°49ʹ54.5ʺ в. д. Во флористических сводках 

вид для российской части Кавказа приводит-
ся для Предкавказского и Причерноморского 
районов [Цвелёв, Пробатова, 2019]. Общий 
ареал вида охватывает Африку, Юго-Запад-
ную и Южную Азию, а также некоторые 
острова Океании [Plants…, 2023]. Вид был 
отмечен в абрикосовом саду на площади 1.5 
га и имел довольно большую численность 
(несколько сот экземпляров), основная часть 
из которых в момент сбора находилась в фазе 
плодоношения. Вопрос инвазии данного вида 
в регион остаётся открытым. Инвазионный 
статус в Дагестане: 3.

Sorghum × drummondii (Nees ex Steud.) Mill-
sp. et Chase. В одичавшем виде встречается 
во многих регионах Российской Федерации: 
европейская часть, Западная Сибирь и Кавказ 
[Цвелёв, Пробатова, 2019]. Родина вида – се-
вер Африки [Plants…, 2023]. На территории 
Дагестана обнаружен в Центральном Дагеста-
не: Дагестан, Хунзахский район окрестности 
села Обода, у дороги, 14.VIII.2021, П. Муху-
маева (LENUD), 42°34ʹ29.6ʺ с. ш., 46°40ʹ23.0ʺ 
в. д. Было отмечено несколько экземпляров 
вдоль автомобильных дорог между населён-
ными пунктами на Хунзахском плато. Скорее 
всего проник совсем недавно, судя по числен-
ности вида – было отмечено всего около де-
сятка экземпляров. Пути проникновения вида 
остаются пока не известными. Инвазионный 
статус в Дагестане: 3.

Sorghum technicum (Korn.) Trab. Приво-
дится для флор разных регионов России, 
расположенных на территории европейской 
части, Западной Сибири, Дальнего Востока 
и Кавказа [Цвелёв, Пробатова, 2019]. Есте-
ственный ареал вида охватывает почти весь 
Африканский континент и Южную Азию 
[Plants…, 2023]. Для флоры Дагестана отме-
чен на территории Прикаспийской низмен-
ности в нескольких точках: Дагестан, Кизи-
люртовский район, Янгиюртовский заказник, 
на опушке леса, 10.VIII.2021, П. Мухумаева 
(LENUD), 43°13ʹ25.2ʺ с. ш., 46°59ʹ47.2ʺ в. д.; 
Дагестан, Самурский национальный парк, 
на опушке леса, 18.VI.2020, Р. Муртазалиев 
(LENUD), 41°51ʹ48.4ʺ с. ш., 48°33ʹ20.0ʺ в. д. 
Вид отмечается в лесных, относительно ув-
лажнённых местах. Популяции представлены 
небольшим числом особей, образуют неболь-
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шие группировки. Вполне возможно, что в 
ближайшее время вид будет осваивать есте-
ственные лесные экосистемы, создавая кон-
куренцию аборигенным видам. Инвазионный 
статус в Дагестане: 2.

Заключение
Таким образом, во флоре Дагестана вы-

явлено 7 новых чужеродных видов из семей-
ства Poaceae с разным инвазионным потен-
циалом. Из них два вида – Sorghum technicum 
и Cenchrus longispinus имеют более высокий 
инвазионный потенциал (статус 2). Данные 
виды отмечены в естественных сообществах 
рядом с населёнными пунктами. Остальные 
пять видов встречаются только в нарушен-
ных и сегетальных сообществах и имеют ин-
вазионный статус 3.
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The paper provides information on new species of the Poaceae family, alien for the flora of Dagestan and 
the Eastern Caucasus, identified during field studies and in the analysis of various herbarium collections in 
2020–2022. For the flora of the Eastern Caucasus, Echinochloa tzvelevii and Setaria adhaerens are indicated 
for the first time, and the presence of feral cultivated species in the flora of Dagestan is confirmed: Avena 
sativa, Lolium multiflorum, Sorghum drummondii, Sorghum technicum. For the first time for the flora of 
Dagestan, the quarantine species Cenchrus longispinus is presented. For each species, a brief description 
of the location is given, information on population status, phenophase, etc. is presented. In addition, an 
invasive status was assigned to each species, according to the criteria and guidelines used in the work on 
the regional “Black Books”. Sorghum technicum and Cenchrus longispinus have a higher invasive potential 
(status 2), while the remaining 5 species (Avena sativa, Echinochloa tzvelevii, Lolium multiflorum, Sorghum 
drummondii, Setaria adhaerens) occur in disturbed and segetal communities (status 3).

Keywords: invasive status, floristic finds, alien species, Poaceae, Dagestan, Cenchrus longispinus. 
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Интродукция чужеродных видов на морские острова приводит к дестабилизации сформировав-
шихся на них уникальных экосистем, отличающихся высоким уровнем экологической уязвимости. 
Cделан обзор чужеродных видов млекопитающих в составе островных териокомплексов Северо-За-
падной части Тихого океана и проанализированы результаты произошедшего за последние 150 лет 
массированного вселения инвайдеров. В настоящее время на островах Северо-Западной Пацифики 
обитает 43 чужеродных вида, относящихся к 19 семействам 7 отрядов млекопитающих, среди кото-
рых 9 включены в перечень 14 самых опасных инвазионных видов мира, а на островах Российского 
сегмента этого региона обитает 8 из 10 наиболее опасных млекопитающих-интродуцентов РФ.
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Введение
Интродукция наряду с другими формами 

деятельности человека стала одним из важ-
нейших факторов, влияющих на изменение 
биоразнообразия многих регионов планеты 
в антропоцене [Lewis, Maslin, 2015; Petrosyan 
et al., 2023]. Расселение чужеродных видов 
справедливо сравнивается с биологическим 
загрязнением, которое не только изменяет 
облик сообществ, но может приводить к их 
дестабилизации [Шварц, 2004; Хляп и др., 
2011]. Особое место среди территорий, под-
вергающихся массированному вселению 
инвайдеров, занимают морские острова, ко-
торые различаются по возрасту, географиче-
скому положению и степени изолированно-
сти, что обусловливает формирование на них 
уникальных экосистем. На островах, отли-
чающихся экологической неустойчивостью 
и уязвимостью, именно инвазионные виды в 
86% случаев стали причиной вымирания на-
тивных видов [Спатц, Холмс, 2021]. Чтобы 
предотвратить возможные негативные по-
следствия интродукции чужеродных видов, 
следует детально разобраться в ситуациях, 
складывающихся на островах Северо-Запад-
ной части Тихого океана, где расположено 

самое большое количество островов России 
и даже целое островное государство. Задача 
настоящей статьи – сделать обзор млекопита-
ющих, интродуцированных на острова Севе-
ро-Западной Пацифики (СЗП) и проанализи-
ровать результаты этой интродукции.

Материал и методика
Под Северо-Западной Пацификой пони-

мается условная северо-западная четверть 
Тихого океана с сопредельными морями от 
Берингова на севере до являющегося пере-
ходным к субтропикам Восточно-Китайского 
на юге. На этой территории сосредоточено 
более 7 тысяч островов. Уточним, что остро-
вом считается окружённый морем участок 
суши более 100 м в окружности, и по раз-
мерам можно условно выделить три группы 
островов: большие (более 1000 га), средние 
(до 1000 га) и малые (от 1 до 10 га). Острова, 
лишённые почвы и растительности, традици-
онно называются камнями или кекурами.

Российский сектор СЗП включает около 
140 островов, большая часть которых сгруп-
пирована в архипелаги. С севера на юг мы 
рассматриваем: о. Каргинский и Командор-
ские острова (Берингово море, 4 острова), 
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Шантарский архипелаг (Охотское море, со-
стоит из 15 островов), о. Сахалин и о. Моне-
рон (между Охотским и Японским морями). 
Восточнее, между Охотским морем и Тихим 
океаном, расположен самый крупный Ку-
рильский архипелаг, который объединяет 56 
островов и делится на две гряды: Малую и 
Большую, которая, в свою очередь, подразде-
ляется на имеющие особенности в геологии 
и климате Северные, Средние и Южные Ку-
рилы. В зал. Петра Великого Японского моря 
насчитывается до 50 островов, 30 из которых 
входит в состав двух архипелагов: Римско-
го-Корсакова (10) и императрицы Евгении 
(20). Японский архипелаг (Япония) включает 
более 6.5 тысячи островов, сгруппированных 
вокруг четырёх основных (Хоккайдо, Хонсю, 
Сикоку и Кюсю). Остров Чеджу (Южная Ко-
рея) лежит на севере Восточно-Китайского 
моря.

Для настоящего обзора были проанализи-
рованы опубликованные данные по остров-
ным териокомплексам северной части Тихого 
океана, собственные материалы, собранные 
на этих островах в течение 30 лет, а также на-
блюдения коллег из Лаборатории териологии 
ФНЦ биоразнообразия и сведения из архивов 
лаборатории. 

Ввиду многозначности терминов и их 
трактовок [Richardson et al., 2000; A Global…, 
2001; Хляп и др., 2008; Глоссарий…, 2023] 
необходимо определиться со смысловой на-
грузкой используемых в данной статье по-
нятий. Проблема биологических инвазий 
чужеродных видов в её современном понима-
нии начала интенсивно исследоваться после 
появления сводки Ч. Элтона [Элтон, 1960]. 
Под биологическими инвазиями понимают 
проникновение и создание самовоспроизво-
дящейся популяции видом за пределами его 
естественного ареала. Важнейшим вектором 
инвазии является интродукция, которая под-
разделяется на преднамеренную (внедре-
ние вида в новую среду человеком с заранее 
намеченной целью) и непреднамеренную 
(происходящая в результате человеческой 
деятельности случайная интродукция). От-
носительно млекопитающих к случайной ин-
тродукции относится проникновение вида на 
новые территории с транспортом и грузами, 

в результате побега животных, содержащих-
ся местными жителями в качестве домашних 
питомцев, побега или выпуска из зоопарков и 
со звероферм, а также одичания или бродяж-
ничества домашних животных. В противо-
положность аборигенным или автохтонным 
видам виды-вселенцы называются чужерод-
ными, которые после формирования само-
поддерживающихся популяций считаются 
натурализовавшимися. Вариантом интродук-
ции является реинтродукция – переселение 
видов на территории, где они вымерли или 
были истреблены. 

Классификация млекопитающих, а также 
латинские и русские названия обитающих в 
России видов приведены по Лисовскому [Ли-
совский и др., 2019]. Для остальных видов и 
относительно самостоятельности отрядов зем-
леройкообразных и ежеобразных использова-
на сводка Уилсона и Ридера [Wilson, Reeder, 
2005]. В настоящем обзоре не рассматривают-
ся рукокрылые и морские млекопитающие.

Картосхемы расположения островов не 
приводятся, так как это при необходимости 
легко сделать в любой электронной карте. На-
звания островов Японии приведены в русской 
транскрипции, поэтому опущено, например, 
окончание «-ohshima», добавляемое в япон-
ском языке к названию острова для указания 
того, что он немного крупнее остальных в 
островной группе. При указании географиче-
ского пункта в Японии в скобках приведено 
название префектуры. Для статей, опублико-
ванных на японском языке, приведён имею-
щийся в публикации английский перевод. 

Результаты 
ОТРЯД SORICOMORPHA GREGORY, 

1910 – ЗЕМЛЕРОЙКООБРАЗНЫЕ
Семейство Soricidae Fischer, 1814  

– Землеройковые
В СЗП белозубка японская Crocidura 

dsinezumi Temminck, 1842 была завезена на о. 
Хоккайдо с северо-востока о. Хонсю и на о. 
Чеджу с юго-запада о. Хонсю, хотя время и 
цели этих интродукций неизвестны [Ohdachi 
et al., 2004].

Многозубка домовая Suncus murinus 
Linnaeus, 1766 была непреднамеренно завезе-
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на в Японию с грузами. Сейчас встречается 
на двух островах: на о. Кюсю (Нагасаки) этот 
вид попал ещё в конце XVII в., а в Кагосима 
– в 1820-х гг. Время завоза на о. Фукуэ неиз-
вестно [Abe, Yokohata, 1998].

ОТРЯД ERINACEOMORPHA GREGORY, 
1910 – ЕЖЕОБРАЗНЫЕ

Семейство Erinaceidae Fischer, 1814  
– Ежиные

Ёж амурский Erinaceus amurensis Schrenk, 
1858 был интродуцирован на о. Сахалин и о. 
Хонсю. На о. Сахалин 200 ежей несколькими 
партиями было завезено для коммерческой 
продажи в 1972 г. Содержание ежей как до-
машних питомцев довольно неблагодарное 
занятие, и большая часть купленных живот-
ных была выпущена в окрестностях г. Юж-
но-Сахалинск или сбежала [Матюшков и др., 
2021]. За 50 лет ежи не только хорошо прижи-
лись на юге острова, но ареал вида значитель-
но расширился, причём не без участия мест-
ных жителей, активно переселяющих ежей в 
северные районы. В Японии сейчас зареги-
стрировано две изолированные популяции: 
первая появилась в окрестностях г. Одовара 
(Канагава) в 1987 г., занимает площадь около 
1 км2 и стабильна, вторая существует с 1995 г. 
на п-ове Идзу (Сидзуока), в 2007 г. занимала 
площадь около 58 км2 и расширялась со ско-
ростью 1 км2/год [Ohdachi et al., 2015]. 

ОТРЯД CARNIVORA BOWDICH, 1821 – 
ХИЩНЫЕ

Семейство Canidae Fischer, 1817 – Псовые
В 1929 г. на острова Аскольд, Рикор-

да и Попова в зал. Петра Великого выпу-
стили по 20 енотовидных собак Nyctereutes 
procyonoides Gray, 1834 и через 3 года после 
интродукции на о. Аскольд их насчитыва-
лось уже около 350 [Шапошников, 1938]. В 
настоящее время в количестве 20–30 особей 
этот вид обитает только на о. Рикорда [Ше-
реметьев, 2001]. Енотовидная собака обитала 
на о. Сахалин, но была истреблена, и в нача-
ле ХХ в. японские звероводы начали реинт-
родукцию этого вида. О единичных особях, 
выживших в результате реализации этой 
программы, сообщалось в 1950-х гг. [Васин, 
1953]. В 1956 г. на остров завезли из Примо-

рья 192 енотовидные собаки и выпустили в 
Поронайской и Муравьёвской низменностях. 
К 1966 г. численность этого вида достигла 
7 тыс. особей и его ареал расширялся на 30 
км в год [Воронов, 1982]. С 2018 г. числен-
ность енотовидной собаки колеблется в ди-
апазоне 2300–3900 особей [Численность…, 
2023]. Енотовидная собака завозилась и на 
Шантарские о-ва, но интродукция оказалась 
безуспешной [Голубь, Соловей, 2020]. На о. 
Монерон малочисленная популяция, которая, 
вероятно, была искусственно создана в конце 
XIX в., была уничтожена к 1949 г. В 1941 г. 
вид неизвестно откуда был интродуцирован 
на о. Тибу (Симанэ) и в 1980-х гг. – на о. Яку 
(Кагосима). 

Лисица обыкновенная Vulpes vulpes 
Linnaeus, 1758 обитала на Курилах до начала 
их освоения человеком. Но в XIX в. Русско-а-
мериканская компания организовала завоз 
лисиц почти по всем островам Курильского 
архипелага. Для организации островного зве-
роводства японцы с 1917 по 1945 г. также рас-
селяли лисиц по Курильским островам (отку-
да их брали, неизвестно). После 1945 г. уже 
советскими звероводами были выпущены 
чёрно-бурые лисицы на острова Симушир, 
Матуа, Монерон, но эффекта от этого попол-
нения не было [Бромлей, 1981]. Лисы подви-
да V. v. schrencki зачем-то были завезены с о. 
Хоккайдо на о. Хонсю (Тиба и Сайтама), где 
обитает подвид V. v. japonica [Ohdachi et al., 
2015].

Для интродукции на острова СЗП песца 
Vulpes lagopus Linnaeus, 1758 использовался 
обитающий на Командорских о-вах подвид 
V. l. beringensis Merriam, 1902 (= V. l. semenovi 
– песец медновский), названный за уникаль-
ный цвет меха голубым песцом. Расселялся на 
многие острова Курильского архипелага (по 
крайней мере, на те, где обитает полёвка-эко-
номка, интродуцированная как раз для созда-
ния кормовой базы песцов и лис). Последний 
песец был отстрелен на о. Симушир в 1980 г. 
[Костенко и др., 2004], и сейчас угнетённые 
популяции этого вида обитают только на о-вах 
Ушишир (Янкича и Рыпонкича). В 1925 г. и 
1927 г. 31 особь голубых песцов выпустили на 
о. Большой Шантар [Голубь, Соловей, 2020], в 
1928 г. – на о. Карагинский [Герасимов, 2018] 
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и о. Завьялова [Колосов, Лавров, 1968]. В 1930 
г. был проведён выпуск 30 песцов с о. Медный 
и Сахалинского питомника на о. Фуругельма в 
зал. Петра Великого. Интродукция везде была 
неудачной: на северных островах песцы вско-
ре исчезли сами, а на о. Фуругельма к 1939 г. 
были уничтожены из-за разорения колоний 
морских птиц и «отсутствия перспектив для 
развития хозяйства» [Бромлей, 1981].

Собака домашняя бродячая Canis lupus 
familiaris Linnaeus, 1758 встречается почти по 
всей территории Японии и на о. Сахалин, где 
стаи бездомных животных регулярно напа-
дают на людей. На Южные Курилы собак за-
везли японцы, и при их эвакуации с островов 
в 1949 г. животные были брошены и долгое 
время существовали в одичавших стаях. Сей-
час встречаются на о. Кунашир и о. Итуруп, 
но это, вероятно, уже животные, брошенные 
или сбежавшие от местных жителей и из во-
инских частей в новейшее время. При работе 
на Северных Курилах в 1995–2000 гг. мы не 
видели собак на о. Шумшу и предлагали даже 
исключить их из списка млекопитающих это-
го острова [Костенко и др., 2004], но, веро-
ятно, поторопились с выводами. Одичавшие 
собаки до сих пор обитают на о. Парамушир, 
а на о. Шумшу нападали на интродуцирован-
ных туда в 2006–2007 гг. северных оленей. 

Семейство Mustelidae Fischer, 1817 
– Куньи

В связи со складывающейся непростой 
ситуацией с норкой европейской Mustela 
lutreola Linnaeus, 1761 было принято реше-
ние о создании «резервных популяций» это-
го вида, изолированных от американской 
норки [Терновский, 1975]. Использовать для 
этой цели о. Карагинский не удалось [Гера-
симов, 2018], но 134 особи было выпущено 
в 1981–1985 гг. на о. Кунашир [Терновский и 
др., 1986], а в 1986–1989 гг. 254 европейских 
норок завезли на о. Итуруп [Костенко и др., 
2004]. В конце 1980-х гг. на двух островах 
учтено 500 особей. Затем норку перестали 
регистрировать, и одно время даже считали, 
что вид на островах не натурализовался. Но с 
2014 г. появились сведения о встречах норки 
на о. Кунашир [Kisleyko et al., 2022]. Что про-
исходит на о. Итуруп – неизвестно.

Колонок Mustela sibirica Pallas, 1773 в 
Японии автохтонен только на о. Цусима. За-
везён на о. Хонсю для разведения, но часть 
животных в 1930-х гг. сбежали с ферм в пре-
фектуре Хёго и совместно с животными, за-
везёнными на о. Кюсю в 1940-х гг., явились 
основой для формирования популяции за-
падных частей Японии [Hosoda et al., 2000]. 
В восточных частях Японии вид расселился 
вплоть до префектуры Гифу [Ando, 1989]. В 
последние годы расширение области распро-
странения замедлилось [Ohdachi et al., 2015]. 
В рамках программы ограничения численно-
сти крыс, колонков расселяли и на неболь-
шие соседние острова, но из-за истребления 
представителей аборигенной фауны от этого 
метода борьбы отказались, хотя колонки на 
некоторых из этих островов остались.

Итатси Mustela itatsi Temminck, 1844 из-
давна расселяли на многие острова Японии 
вплоть до архипелага Яяма на юге, поэтому 
трудно точно установить, на каких островах 
этот вид нативен [Ohdachi et al., 2015]. Жи-
вотных разводили на фермах и выпускали для 
контроля над численностью крыс [Shiraishi, 
1982]. В 1868–1911 гг. был завезён с о. Хон-
сю на о. Хоккайдо на корабле с грузом зер-
на, куда итатси проникли, преследуя крыс 
[Inukay, 1943]. С о. Хоккайдо расселён на о. 
Ребун и о. Рисири. Затем для уничтожения 
размножившихся серых крыс в 1932 г. был 
завезён на о. Сахалин, где на юге острова до 
1940 г. было расселено по одним данным 123 
особи [Inukay, 1943] этого вида, по другим – 
до 300 [Беньковский, 1974]. Сначала ареал 
итатси увеличивался, но после интродукции 
американской норки и соболя, сократился 
до нескольких изолированных очагов [Бень-
ковский, 1977, Воронов, 1982]. К 1980-м гг. 
ареал был представлен двумя изолятами в 
Анивском и Долинском районах, где с 2000-х 
гг. регистрировали только единичные встре-
чи [Туманов, 2014]. Вид уже не включили в 
новое издание Красной книги Сахалинской 
области [2016] и предложили вычеркнуть из 
списка животных, обитающих в настоящее 
время на о. Сахалин [Здориков, 2011].

Интродукцию норки американской 
Neovison vison Schreber, 1777 на Дальнем 
Востоке СССР проводили по общегосудар-
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ственному плану [Колосов, Лавров, 1968]. 
На о. Сахалин впервые завезена из Приморья 
в 1956 г. 79 особей выпущены в нижнем те-
чении р. Поронай. С 1956 по 1971 г. в пяти 
районах острова выпущено ещё 636 особей 
из Приморья и с Алтая [Павлов и др., 1973]. 
С 1961 г. велось внутриостровное расселение 
[Воронов, 1982]. На о. Уруп норки завезены 
японцами в 1930-х гг. и содержались на фер-
ме, но были выпущены перед капитуляцией 
Японии в 1945 г. В 1960–1970-х гг. в приу-
стьевых участках рек насчитывалось до 1000 
особей [Воронов, 1974]. Данных на настоя-
щее время нет. На о. Беринга американскую 
норку завезли в 1965 г. и к 1975 г. она засели-
ла остров, заняв все удобные местообитания 
[Валенцев и др., 2022]. В зал. Петра Великого 
дикие популяции американской норки суще-
ствовали на о. Попова и о. Путятина в период 
функционирования ферм по её разведению. В 
настоящее время норка пока ещё встречает-
ся на о. Путятина, но численность её крайне 
низкая и, видимо, в ближайшие годы этот вид 
здесь будет элиминирован.

В рамках программы реинтродукции собо-
ля Martes zibellina Linnaeus, 1758 в 1927–1929 
гг. его завозили на о. Феклистова, где вид был 
истреблён к 1913 г. [Тимофеев, Надеев, 1955]. 
В настоящее время обитает как на о. Фекли-
стова, так и о. Большой Шантар [Даренский, 
Голубь, 2007]. К 1890-м гг. соболь был истре-
блён на о. Карагинский и впоследствии заво-
зился на остров несколько раз, в частности, 
в 1901 г. – 10 особей выпущены охотника-
ми [Тимофеев, Надеев, 1955], в 1928 г. – 20 
особей В.И. Разумовским [Герасимов, 2018] 
и добавочно 3 особи завозили в 1930 г. [Вер-
шинин, Белов, 1973]. В 1958 г. на о. Монерон 
было выпущено 6 особей соболя, привезён-
ных с Сахалина [Воронов, 1982]. Животные 
быстро размножились, заселили весь остров 
и уничтожили большую часть колоний птиц 
[Бромлей, 1981]. В настоящее время это един-
ственный хищник на острове, хотя данные по 
его численности отсутствуют. 

Соболь японский Martes melampus Wagner, 
1840 является эндемиком южных Японских 
островов и на о. Хоккайдо был интродуци-
рован для разведения. Сбежавшие животные 
стали основой дикой популяции на юге о. 

Хоккайдо [Murukami, Ohtaishi, 2000]. Интро-
дуцирован на о. Садо [Ohdachi et al., 2015].

Хотя калан Enhydra lutrus Linnaeus, 1758 
считается морским млекопитающим, которые 
не рассматриваются в данном обзоре, следует 
упомянуть о попытке переселения этого вида 
на о. Монерон в 1958–1959 гг. хотя бы в каче-
стве примера неграмотного подхода к интро-
дукции. Из 12 отловленных около о. Уруп ка-
ланов 9 особей погибли во время передержки 
и в первые дни после выпуска, а оставшиеся 
3 особи исчезли в 1961 г. Интродукция была 
обречена на провал из-за неучтённых раз-
личий в температуре воды в месте выпуска, 
ледовой обстановки и отсутствия водоросле-
вых полей [Бромлей, 1981].

Семейство Procyonidae Gray, 1825 
– Енотовые

Первая натурализация на островах СЗП 
енота-полоскуна Procyon lotor Linnaeus, 1758 
произошла от 12 особей, сбежавших в 1962 
г. из зоопарка в Инуяме на о. Хонсю (Айти), 
вторая – в префектуре Энива на о. Хоккайдо 
в 1979 г. Еноты были невероятно популярны 
в Японии и с 1970-х гг. их выпуск и побеги 
из зоопарков случались по всей Японии, в 
результате чего в настоящее время в диком 
состоянии этот вид зарегистрирован в 36 пре-
фектурах. В 1936 г. К.Г. Абрамов выпустил 
двух енотов-полоскунов на о. Петрова [Бром-
лей, 1981]. Цель эксперимента не ясна, но 
вскоре животные ожидаемо погибли.

Семейство Felidae Fischer de Waldheim, 
1817 – Кошачьи

Одичавшие кошки домашние Felis catus 
Linnaeus, 1758 обитают практически по всей 
территории Японии, включая многие мелкие 
острова [Invasive species…, 2023]. Так, на о. 
Ао (400 га) живёт около 200 кошек, являю-
щихся потомками животных, завезённых на 
остров для борьбы с грызунами в середине 
XX в. [Холин, 2023]. В отличие от других до-
машних животных в Японию кошек завозили 
ещё 1000 лет назад, но первая дикая популя-
ция была официально зарегистрирована на о. 
Окинава в 1970 г. [Invasive species…, 2023]. 
Несмотря на то, что кошки не образуют стай, 
подобно диким собакам, они стали в стране 
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серьёзной проблемой [Izawa, 2015]. Одичав-
шие кошки живут по всему Сахалину, а также 
встречаются на многих обитаемых островах 
СЗП в России и Корее.

Семейство Mephitidae Bonaparte, 1845 
– Скунсовые

В 1933–1939 гг. в разных участках СССР 
делались попытки интродукции скунса по-
лосатого Mephitis mephitis Schreber, 1776 с 
удалёнными анальными железами [Колосов, 
Лавров, 1968]. Все эти эксперименты оказа-
лись неудачными, включая выпуск К.Г. Абра-
мовым в 1936 г. трёх скунсов на о. Петрова 
[Бромлей, 1981]. 

Семейство Herpestidae Bonaparte, 1845 
– Мангустовые

Для контроля численности крыс и ядо-
витой змеи жёлто-зелёной куфии (хабы) в 
1910 г. на о. Окинава было выпущено 17 
пойманных в Бангладеш мангустов яванских 
Herpestes javanicus Gepffroy, 1818. В 1979 г. 
30 особей было выпущено на о. Амами и 4 
– на о. Тонаки. Животные прижились и ста-
ли медленно расширять область распростра-
нения [Ohdachi et al., 2015]. Но мангусты не 
стали хищниками для змей и Правительством 
для сохранения биоразнообразия субтропи-
ческих островов была принята программа их 
искоренения [Invasive species…, 2023]. 

Семейство Viverridae Gray, 1821 
– Виверровые

Время и место интродукции гималайской 
циветты Paguma larvata Smith, 1827 в Японии 
неизвестно. Первое официальное упомина-
ние о регистрации вида в стране относится 
к периоду окончания Второй мировой войны 
[Asahi, 1985]. Встречается по всей террито-
рии о. Хонсю и о. Сикоку, а также в северной 
части о. Кюсю.

ОТРЯД ARTIODACTYLA OWEN, 1848 – 
ПАРНОКОПЫТНЫЕ

Семейство Suidae Gray, 1821 – Свиные
Одичавшие популяции кабана Sus scrofa 

Linnaeus, 1758 издавна обитают на терри-
тории островов Хонсю, Сикоку и Кюсю 

[Ohdachi et al., 2015], а также зарегистриро-
ваны на островах Отодзима и Окиноэрабу 
[Invasive species…, 2023]. На о. Чеджу по-
пуляция кабана образовалась из сбежавших 
с ферм по разведению этого вида животных 
в 2003 г., и в настоящее время численность 
её увеличивается [Jo et al., 2012]. В 1980 г. 
была предпринята неудачная попытка инт-
родукции кабанов (выпущено 6 особей) на 
Сахалине [Данилкин, 2002]. Дикие кабаны 
периодически переплывают морские проли-
вы в зал. Петра Великого и подолгу живут на 
островах. Так в 2006 г. беременная кабаниха 
перебралась на о. Фуругельма и родила, а 
самец из появившегося на острове выводка 
зарегистрирован в 2022 г. [Фотоловушка…, 
2023].

Семейство Cervidae Goldfuss, 1820 
– Оленьи

В 1965 г. была начата интродукция на о. 
Сахалин оленя благородного Cervus elaphus 
Linnaeus, 1758 и за 5 лет выпущено 29 отлов-
ленных в Приморском и Хабаровском краях 
особей, из которых к 1972 г. погибло 20. Од-
нако вопреки ошибкам охотоведов животные 
выжили. В 1990-х гг. изюбри были переселе-
ны в Тымовский район [Доклад…, 2021], где 
прижились, и к концу 1990-х гг. численность 
популяции достигла 700 животных. Затем 
началось снижение, и долгое время уровень 
численности этих оленей колебался в районе 
120 особей. В последние годы численность 
вновь начала расти, и в настоящий момент 
по официальным данным в Сахалинской об-
ласти насчитывается 438 изюбрей, и в сезон 
2022/23 гг. на них даже открыта лимитиро-
ванная охота [Численность…, 2023]. Алтай-
ский благородный олень (марал) совместно с 
пятнистым оленем Cervus nippon Temminck, 
1838 (всего 300 особей) в 2017 г. был выпу-
щен в свободный выпас на о. Аскольд част-
ными предпринимателями, арендовавшими 
участок островной территории. Никто из 
местных властей этому выпуску не препят-
ствовал. Какова ситуация с вселенцами на 
острове неизвестно, но в 2022 г. местные 
жители наблюдали марала, переплывающе-
го 8-километровый пролив между островами 
Аскольд и Путятина.
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Пятнистого оленя Cervus nippon Temminck, 
1838 выпускали в зал. Петра Великого на 
острова Аскольд, Путятина, Русский, Попова, 
Рикорда, Большой Пелис, Стенина [Гептнер и 
др., 1961; Бромлей, 1981]. В настоящее время 
на этих островах сохранился только на о. Ас-
кольд и о. Путятина. На о. Путятина в диком 
состоянии обитает не более 30 особей [Ше-
реметьев, 2001]. На о. Аскольд численность 
оленей при их подкормке и охране в начале 
века достигала 2500 особей [Бромлей, 1981], 
но в 2000-х гг. уже не превышала 35 особей 
[Шереметьев, 2001]. В 2017 г. на остров вы-
пущена новая партия животных (суммарно 
300 особей оленей пятнистого и благород-
ного Cervus elaphus), и чем закончится этот 
очередной эксперимент пока не понятно. 
Последняя встреча оленя на о. Рикорда, где 
хозяйство по разведению этих животных су-
ществовало до 1930-х гг., зарегистрирована в 
1965 г. [Бромлей, Нечаев, 1966]. На о. Стени-
на последнее наблюдение следов жизнедея-
тельности оленей сделано в 1965 г. [Бромлей, 
Нечаев, 1966], а островная популяция на о. 
Большой Пелис просуществовала до 1978 г. 
[Шереметьев, 2001]. В 2017 г. на о. Сахалин 
из Приморья частная фирма «Роз-Агро» за-
везла (за свои деньги, но при поддержке об-
ластного министерства сельского хозяйства) 
102 пятнистых оленя с заявленной целью раз-
вития агротуризма, получения мяса и пантов. 
К 2020 г. на экоферме было уже около 200 
животных. На основе опыта оленеводческих 
хозяйств Приморского края побеги оленей 
из вольеров неизбежны и сбежавших оленей 
жители Южно-Сахалинска уже регистриру-
ют в окрестностях города. Так что скоро на 
о. Сахалин можно ожидать формирование 
дикой популяции этого вида. В Южное Корее 
на о. Чеджу пятнистый олень был истреблён 
к 1915 г., но в 1992 г. 12 особей с о. Тайвань 
были завезены на остров и выпущены мест-
ными землевладельцами. Статус реинтроду-
цированной популяции пока не ясен [Jo et al., 
2012].

Первые лоси Alces alces Linnaeus, 1758 
были завезены на о. Сахалин в 1988 г. Это 
было пять молодых животных, отловленных 
на Чукотке. Животные прижились и, по дан-
ным Минсельхоза, сейчас на Сахалине (преи-

мущественно в Смирныховском и Тымовском 
районах) обитает примерно 90 лосей [Чис-
ленность…, 2023]. 

Впервые на о. Беринга северные олени 
Rangifer tarandus Linnaeus, 1758 появились 
в 1882 г. по инициативе Б.И. Дыбовского, 
который организовал завоз 15 особей с Кам-
чатки [Мараков, 1972]. Достигнув численно-
сти примерно 1000 особей, олени подорвали 
кормовую базу и вымерли к 1917 г. [Мараков, 
1977]. Повторная интродукция прошла в 1927 
г., когда с о. Карагинский было завезено 17 
особей, и, вероятно, 28 особей в 1928 г. [Бо-
бров и др., 2014]. Популяция быстро росла: 
к 1937 г. поголовье увеличилось до 350 жи-
вотных, а максимума в 3500 особей достиг-
ло к 1954 г. [Мараков, 1972]. Затем истоще-
ние кормовой базы и болезни обусловили 
сокращение численности, и к 1970-м гг. на 
острове обитало около 100 оленей. В 1984 г. 
А.Г. Коваленков завёз на остров ещё 32 оле-
ня, отловленных на о. Карагинский. В 2018 
г. популяция северного оленя на о. Беринга 
оценивалась в 2000 особей. В 1925 г. вид был 
интродуцирован также на о. Симушир [Isino-
Esiuki, 1925], где было выпущено 15 особей 
с Сахалина. Группировка поддерживалась до 
истребления оленей в 1945 г. [Воронов, 1982]. 
В 1925 г. 23 оленя были выпущены на о. Боль-
шой Шантар. Животные прижились, и в 1985 
г. на о. Феклистова наблюдалось стадо чис-
ленностью до 100 особей. С 1990-х гг. оленей 
на Шантарах не регистрировали, и считалось, 
что эта островная популяция исчезла. Но в 
2017 г. на о. Феклистова медведь выгнал оле-
ня на берег моря [На Шантарах…, 2023]. Так 
что существование северного оленя на Шан-
тарских островах пока продолжается. В 2005 
г. и 2007 г. 18 особей северного оленя завезе-
ны с Камчатки на о. Шумшу [Ерёмин, 2011], 
где сейчас обитает около 90 особей [Числен-
ность…, 2023].

Мунтжак китайский Muntiacus reevesi 
Ogilby, 1839 был завезён в Японию как 
выставочное животное и натурализован в 
префектуре Тиба в период с 1960 по 1980 
г. [Asada et al., 2000]. Сейчас поголовье 
мунтжака на п-ове Босо оценивается в 
1400–5400 особей. В 1970 г. завезён на о. 
Осима.
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Семейство Bovidae Gray, 1821 – Полорогие
Коза домашняя Capra hircus Linnaeus, 

1758 занимает особое место в списке инва-
зионных млекопитающих Японии, так как 
первичная интродукция началась на Рюкю 
ещё в XV в. и продолжалась в XIX в., когда 
животных завозили на о-ва Огасавара моряки 
и китобои с целью возможности пополнения 
запасов продуктов [Ikeda, 2015]. Одичавшие 
популяции произошли от сбежавших домаш-
них животных, и сейчас козы в диком состо-
янии обитают на 19 островах [Ohdachi et al., 
2015], оказывая негативное влияние на расти-
тельность, включая эндемичные виды, и ме-
стообитания птиц, а также вызывая деструк-
цию почв [Invasive species…, 2023].

ОТРЯД PERISSODACTYLA OWEN, 1848 
– НЕПАРНОКОПЫТНЫЕ

Семейство Equidae Gray, 1821 
– Лошадиные

В Японии одичавшая популяция лоша-
ди домашней Equus caballus Linnaeus, 1758 
обитает на о. Кюсю (Миядзаки) ещё с XVI в. 
[Invasive species…, 2023] и на о. Юрури, рас-
положенном около о. Хоккайдо. В настоящее 
время группировка одичавших лошадей, со-
стоящая примерно из 20 особей, обитает на 
о. Кунашир. На о. Итуруп табун из примерно 
15 лошадей в 2010 г. ещё держался в районе 
перешейка Рока, но дожила ли эта группиров-
ка до наших дней не известно. После остав-
ления японцами Курильских островов в 1945 
г. на островах Симушир, Шикотан, Зелёный, 
Юрий и Танфильева существовали малочис-
ленные группировки одичавших лошадей 
[Воронов, 1982], которые в настоящее время 
исчезли [Костенко и др., 2004]. 

ОТРЯД LAGOMORPHA BRANDT, 1855 – 
ЗАЙЦЕОБРАЗНЫЕ

Семейство Leporidae Fischer, 1817 
– Заячьи

Заяц-беляк Lepus timidus Linnaeus, 1758 
был завезён на о. Парамушир по просьбе 
местных охотников [Воронов, 1970]. Отлов-
ленных на юге Камчатки 37 особей выпусти-
ли двумя партиями в 1971 г. и 1972 г. в окрест-
ностях г. Северо-Курильск [Воронов, 1982]. В 

настоящее время из-за отсуствия достаточно-
го количества пригодных местообитаний об-
разовалось несколько локализованных очагов 
с малой численностью [Костенко и др., 2004]. 
В 1940 г. с промысловой целью осуществлён 
выпуск 27 беляков на о. Большой Шантар. 
Зайцы здесь встречались до зимы 1946–1947 
гг. и позднее не регистрировались [Бромлей, 
1981].

Первый завоз кроликов Oryctolagus 
cuniculus Linnaeus, 1758 в Японию с целью 
разведения для меха и использования в пищу 
произошёл, вероятно, ещё в XVI в. Одичав-
шие кролики регистрируются с начала XIX в. 
На многих мелких островах были выпущены 
в естественные местообитания с неизвест-
ной целью в 1950–1990-хх гг. Сейчас заре-
гистрированы на 12 островах [Yamada, 1991; 
Ohdachi et al., 2015]. Существует программа 
по уничтожению одичавших кроликов, и об 
искоренении этого вида уже объявлено в 2019 
г. на о. Ното [Искоренение…, 2023]. 

На о. Анучина домашние кролики были 
выпущены местными жителями в 1946 г. [Во-
ронов, 1974]. В 1955 г. на острове их было 
«огромное количество» [Клумов, 1960], но 
уже в 1972 г. сохранилась лишь небольшая 
(около 100 особей) популяция, которая пол-
ностью исчезла к 1995 г. [Костенко и др., 
2004].

ОТРЯД RODENTIA BOWDICH, 1821  
– ГРЫЗУНЫ

Семейство Sciuridae Fischer, 1817  
– Беличьи

Популяция белки обыкновенной Sciurus 
vulgaris Linnaeus, 1758 на о. Чеджу сформи-
ровалась в 2000-х гг. из сбежавших живот-
ных, использовавшихся как домашние питом-
цы [Jo et al., 2018]. Единственная популяция 
обыкновенной белки на о. Хонсю, образовав-
шаяся по той же причине, что и в Корее, реги-
стрируется в окрестностях г. Саяма (Сайтама) 
с 1998 г. [Ohdachi et al., 2015].

Белка краснобрюхая Callosciurus 
erythraeus Pallas, 1779 была завезена с о. Тай-
вань на о. Осима, откуда животные выво-
зились в зоопарки соседних островов. Вы-
пущенных и сбежавших из неволи особей 
начали регистрировать на о. Осима в диком 
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состоянии с 1935 г., на о. Хонсю – с 1951 г. В 
настоящее время дикие популяции этого вида 
отмечены для 9 префектур Японии на остро-
вах Осима, Хонсю, Кюсю, Ики и Фукуэ.

На о. Хонсю бурундук азиатский Tamias 
sibiricus Laxmann, 1769 был завезён, вероят-
но, с о. Хоккайдо в  1970-х гг. Специально 
выпущенные и сбежавшие животные обра-
зовали изолированные популяции в префек-
турах Ниигата, Гифу и Яманаси [Ohdachi et 
al., 2015]. На о. Чеджу популяция бурундука 
сформировалась из выпущенных животных в 
1980-х гг. [Jo et al., 2014, 2018].

В 2003 г. на о. Парамушир выпущено 43 
особи сурка камчатского (черношапочного) 
Marmota camtschatica Pallas, 1811. Сурки 
прижились. В августе 2005 г. было учтено 
12 сеголеток, а к 2009 г. в популяции насчи-
тывалось уже около 200 особей [Колотилин, 
2019]. В настоящее время, по официальным 
данным, на острове обитает 550 особей этого 
вида [Численность…, 2023]. 

Семейство Castoridae Hemprich, 1820 
– Бобровые

В 1980-х гг. предпринималась неудачная 
попытка интродукции на о. Сахалин бобра 
канадского Castor canadensis Kuhl, 1820 [Ба-
сарукин, Здориков, 1990]. 

Семейство Cricetidae Fischer, 1817 
– Хомяковые

В 1927 г. на совещании Общества изу-
чения Урала, Сибири и Дальнего Востока 
было принято решение о разведении ондатры 
Ondatra zibethicus Linnaeus, 1766 на островах 
северных и восточных морей и в 1928 г. три 
десятка закупленных в Канаде ондатр были 
выпущены на о. Карагинский [Герасимов, 
2018]. В Японию ондатру завезли из Север-
ной Америки ориентировочно в 1943 г. для 
разведения в неволе с целью получения меха 
для одежды летчиков [Ohdachi et al., 2015]. 
После войны животные были выпущены в 
природу. В настоящее время ондатра в не-
большой численности регистрируется на о. 
Хонсю в префектурах Сайтама и Тиба. После 
неудачи с первой островной интродукцией на 
о. Карагинский, ондатра была завезена на о. 

Сахалин только в 1952 г. (76 особей), а затем в 
1955 г. (187 особей). С 1956 г. внутриостров-
ное расселение (904 особи) осуществлялось 
10 лет [Гизенко, 1956]. В настоящее время 
численность ондатры на острове составляет 
около 4700 особей [Доклад…, 2021]. 

Полёвка красная Myodes rutilus Pallas, 
1779 случайно с дровами была завезена на 
о. Беринга с Камчатки в 1880-х гг. [Мараков, 
1972]. Этот вид быстро натурализовался и 
сейчас занимает самые разные островные ме-
стообитания, достигая высокой численности. 
В 1962 г. остатки красной полёвки были обна-
ружены в остатках пищи песца на о. Медном, 
поэтому обитание этого вида здесь вероятно, 
хотя и не подтверждено отловами.

Полёвка красно-серая Craseomys rufocanus 
Sundevall, 1846 непреднамеренно завезена с 
грузами на о. Итуруп в конце ХХ в. Место 
происхождения вселенцев неизвестно, но на 
острове вид представлен формой irkutensis, 
отсутствующей на островах Малой Куриль-
ской дуги [Костенко, 2000]. Сейчас числен-
ность довольно высока [Костенко и др., 2004].

С целью создания кормовой базы для 
разводимых лисиц и песцов с 1916 г. полёв-
ку-экономку Alexandromys oeconomus Pallas, 
1776 с о. Парамушир и о. Шумшу расселяли 
на острова Шиашкотан, Рыпонкича, Матуа, 
Кетой и Симушир [Воронов, 1982], а также 
острова Анциферова, Маканруши и Расшуа 
[Костенко и др., 2004]. По некоторым данным 
[Isino-Esiuki, 1925], к началу 1920-х гг. этот 
вид уже был на о. Онекотан, но, возможно, 
этот остров был заселён в числе первых в 
1916 г. На большинстве островов Курильской 
гряды популяции полёвки-экономки освоили 
все пригодные местообитания от морского 
побережья до верхнего пояса гор [Костенко и 
др., 2004].

Семейство Muridae Illiger, 1811  
– Мышиные

Мышь домовая Mus musculus Linnaeus, 
1758 и крыса серая Rattus norvegicus 
Berkenhout, 1769 завозились человеком на 
острова преимущественно с грузами, и вселе-
ние этих видов произошло примерно 200 лет 
назад [Тимофеева, 1968]. Лишь на о. Итуруп 
серую крысу японцы разводили специально 
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для кормления лисиц [Сурков, 1986]. Сей-
час этот вид встречается на большей части 
островов СЗП, кроме малых необитаемых 
островов. В отличие от домовой мыши, суще-
ствование которой тесно связано с построй-
ками человека, серая крыса успешно заселяет 
природные биотопы и продолжает обитать на 
островах даже после покидания их человеком 
[Костенко и др., 2004]. 

Крыса чёрная Rattus rattus Linnaeus, 1758 
и крыса малая Rattus exulans Peale, 1848 име-
ют на островах СЗП меньшее распростране-
ние, но также попали туда при транспорти-
ровке грузов морем. Первый вид отмечен для 
о. Матуа и о. Монерон [Костенко, 2000], но 
ошибочно указан для о. Шикотан [Григорьев, 
2008]. Был обычен на о. Медный в 1930-е 
гг., но исчез там после 1952 г. [Бобров и др., 
2008]. Второй вид зарегистрирован на о. Ми-
яко архипелага Рюкю [Ohdachi et al., 2015].

Кроме синантропов, ещё один предста-
витель рассматриваемого семейства – мышь 
полевая Apodemus agrarius Pallas, 1771 слу-
чайно проникла при транспортировке грузов 
на о. Фуругельма и о. Большой Пелис в зал. 
Петра Великого [Шереметьев, 2001].

Семейство Myocastoridae Ameghino, 1904  
– Нутриевые

Нутрия Myocastor coypus Molina, 1782 
была впервые завезена на о. Хонсю из Южной 
Америки в 1907 г. в парк Уэно в окрестностях 
Токио. Второй массовый завоз произошёл в 
1939 г., когда 150 особей прибыли из Фран-
ции. В 1939–1945 гг. нутрию разводили в не-
воле во многих местах о. Хонсю и о. Сикоку 
для получения меха. После окончания войны 
в результате массового выпуска и побегов об-
разовались многочисленные изолированные 
дикие популяции [Kaneko, Kawaguchi, 2009]. 
Сейчас в Японии считается одним из самых 
опасных чужеродных видов. Только в пре-
фектуре Ямагути количество истреблённых 
нутрий увеличилось с 11 в 2013 г. до 1000 в 
2019 г. [Japantimes…, 2023]. Нутрию актив-
но разводили в Корее с 1985 г., но в связи со 
снижением спроса в 2000-х гг. большинство 
ферм разорилось, и животные были выпуще-
ны в природу. Одичавшая популяция нутрии 

на о. Чеджу к настоящему времени уничтоже-
на [Jo et al., 2017].

ОТРЯД PRIMATES LINNAEUS, 1758  
– ПРИМАТЫ

Семейство Cercopithecidae Gray, 1821  
– Мартышковые

Одичавшие популяции макака тайвань-
ского Macaca cyclopis Swinhoe, 1863 форми-
ровались на о. Хонсю из сбежавших живот-
ных, привезённых с о. Тайвань. В настоящее 
время только на о. Осима обитает довольно 
многочисленная популяция, существующая с 
1940-х гг. На п-ов Симокита (Аомори), этот 
вид был привезён в 1952 г. Одичавшая попу-
ляция появилась с 1971 г., но просуществова-
ла немногим более 30 лет, и в 2004 г. объяв-
лено о её искоренении [Ohdachi et al., 2015]. 
Популяция на п-ове Кии (Вакаяма) была ос-
нована из животных, выпущенных на волю из 
обанкротившегося в 1954 г. зоопарка. К 2009 
г. там оставалось только 20 особей, и в 2017 
г. также было объявлено об искоренении этой 
группировки [Invasive species…, 2023]. 

Макак-резус Macaca mulatta Zimmermann, 
1780 обитает на о. Хонсю. Одичавшая попу-
ляция образовалась на п-ове Босо (Тиба) в 
1960-х гг. из особей, завезённых, вероятно, из 
Китая [Hagiwara et al., 2003] и сбежавших из 
частного туристического объекта [Ohdachi et 
al., 2015]. 

Таким образом, на острова СЗП было ин-
тродуцировано 45 видов млекопитающих, из 
которых хотя бы на одном острове натура-
лизовались представители 43 видов, относя-
щихся к 19 семействам из 8 отрядов. 

С конца XIX в. фауна островов российско-
го сектора СЗП пополнялась 29 видами чуже-
родных млекопитающих, из которых к насто-
ящему времени выжило 24 вида. 10 видов 
являются случайными вселенцами (табл. 1). 
Из них 3 вида грызунов относятся к синантро-
пам (два вида крыс и домовая мышь), 3 вида 
грызунов попали на острова с транспортны-
ми грузовыми потоками с материка (полевая 
мышь, красная и красно-серая полёвка) и 1 
вид является сбежавшим домашним питом-
цем (амурский ёж). Все виды, отнесённые к 
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группе «случайные индродуценты», успеш-
но натурализовались на островах, куда они 
непреднамеренно были завезены. Три отно-
сящиеся к категории «домашние животные» 
вида (кошка, собака и лошадь) – результат 
присутствия на островах человека.

В России 19 видов млекопитающих (табл. 
2) интродуцировали на острова преднамерен-
но. Из них интродукция 5 видов оказалась 
полностью неудачной: бобр канадский, итатси 
и кабан элиминированы из экосистем о. Саха-
лин, а енот-полоскун и скунс – с островов зал. 
Петра Великого. Степень натурализации боль-
шинства видов не ясна. Неизвестно, выживут 
ли популяции европейской норки на островах 
Итуруп и Кунашир, изюбря, лося и северного 
оленя на о. Сахалин, черношапочного сурка и 
северного оленя на о. Шумшу, песца на о-вах 
Ушишир, пятнистого оленя, марала и еното-
видной собаки на островах в зал. Петра Вели-
кого, зайца-беляка на о. Парамушир. В любом 

случае, интродукцию перечисленных видов 
нельзя признать успешной хотя бы потому, что 
на большей части мест их островных выпу-
сков, животные уже исчезли. Например, песец 
выпускался минимум на 12 островах СЗП, а 
остался пока на трёх. Ондатра исчезла на мел-
ких островах и натурализовалась только на о. 
Сахалин, а американская норка – на о. Саха-
лин и о. Беринга. Единственным безусловным 
успехом можно считать пока только интродук-
цию полёвки- экономки, проведённую на Ку-
рильских островах с целью пополнения кор-
мовой базы хищников, часть из которых уже 
элиминирована. 

Число инвазионных видов в Японии оце-
нено в 39 [Ikeda, 2015; Invasive species…, 
2023], но сюда включено 7 видов, существо-
вание диких популяций которых не под-
тверждено, а также 1 представитель отряда 
рукокрылых. Таким образом, без учёта пере-
численных выше категорий, список чужерод-
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На островах только российского сектора СЗП
1 Полёвка красная +
2 Полёвка красно-серая +
3 Мышь полевая +

На островах российского и зарубежного секторов СЗП
4 Ёж амурский + +
5 Собака домашняя + + + + + + + +
6 Кошка домашняя + + + + + + +
7 Лошадь домашняя + + +
8 Мышь домовая + + + + + + + + + + +
9 Крыса серая + + + + + + + + + + +
10 Крыса чёрная – + + +

Современное обитание только на островах зарубежного сектора СЗП
11 Белозубка японская + +
12 Многозубка домовая +
13 Циветта гималайская + + +
14 Мунтжак китайский +
15 Кролик европейский – + + + +
16 Белка обыкновенная + +
17 Белка краснобрюхая + +
18 Бурундук азиатский + +
19 Крыса малая +
20 Ондатра +
21 Нутрия + + –
22 Макак тайваньский +
23 Макак-резус +

Таблица 1. Виды млекопитающих, случайно интродуцированные на острова Северо-Западной части Тихого океана

Примечание. (+) – существует минимум одна натурализованная популяция, (–) – интродуцированный вид вымер.
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ных видов млекопитающих Японии суммар-
но включает 31 вид. Три вида крыс, домовая 
мышь, домовая многозубка и, вероятно, япон-
ская белозубка относятся к группе случайных 
интродуцентов (табл. 1), как и все одичавшие 
домашние животные. Самую многочислен-
ную группу (55%) из случайно интродуци-
рованных видов млекопитающих составляют 
в Японии сбежавшие или выпущенные на 
волю животные, завезённые с целью разведе-
ния, как домашние питомцы или зоопарковые 
объекты. 

Преднамеренные интродуценты в Японии 
составляют всего 19.4% от общего числа чу-
жеродных видов и их можно подразделить на 
две подгруппы: виды, завезённые для контро-
ля численности других вредных или опасных 
животных (мангуст, итатси, колонок) и виды, 
завезённые для использования в пищу (коза, 

мунтжак, и на некоторые острова – пятни-
стый олень).

В Южной Корее из 9 видов чужеродных 
видов млекопитающих только кабан и пятни-
стый олень были интродуцированы на о. Чед-
жу преднамеренно.

Обсуждение
Мероприятия по увеличению численно-

сти охотничьих животных известны со вре-
мен Древней Руси [Кутепов, 1896], а первые 
попытки искусственного расселения мле-
копитающих известны с XVIII в. [Груздев, 
1974]. В начале ХХ в. описания таких меро-
приятий неоднократно появлялись в литера-
туре [Томкевич, 1914; Доппельмаир, 1916]. 
После революции и гражданской войны охот-
ничьи ресурсы в России были существенно 
подорваны, и в 1920-х гг. стали раздаваться 

Таблица 2. Виды млекопитающих, преднамеренно интродуцированные на острова Северо-Западной части Тихого 
океана

№ Вид

Ка
ра

ги
нс

ки
й

Ко
ма

нд
ор

ы

Ш
ан

та
ры

С
ах

ал
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М
он
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он
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П

В

Хо
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С
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К
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Че
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у

1 Собака енотовидная +Р – + +
2 Лисица обыкновенная – +Р +М
3 Песец – + –
4 Норка европейская +
5 Колонок + + +
6 Итатси – +М +М
7 Норка американская + + ? + + +
8 Соболь + + +
9 Соболь японский +М
10 Енот-полоскун – + + + +
11 Скунс полосатый –
12 Мангуст яванский + +
13 Кабан – + +
14 Олень благородный + +
15 Олень пятнистый + +М +
16 Лось +Р
17 Олень северный + + –
18 Коза домашняя +
19 Заяц-беляк – +
20 Сурок черношапочный +
21 Полёвка-экономка +
22 Бобр канадский –
23 Ондатра – +

Примечание. (+) – существует минимум одна натурализованная популяция, (–) – интродуцированный вид вымер, 
(?) – статус не ясен, Р – реинтродукция, М – межостровное расселение; жирным шрифтом показаны виды, инт-
родуцированные на острова в российском секторе СЗП.
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голоса о необходимости «реконструкции» и 
о «преобразовании» охотничьей фауны. В ра-
ботах П.А. Мантейфеля [1934], Б.М. Житкова 
[1934] и Б.К. Фортунатова [1935] содержался 
не только призыв к «реконструкции» охот-
ничьей фауны страны путём восстановления 
численности промысловых животных, но 
предлагалось начать работу по интродукции 
новых видов млекопитающих и «акклимати-
зации полезных» видов на новых территори-
ях. До начала Великой Отечественной войны 
в различных районах страны было расселено 
более 50 тыс. особей, относящихся к 27 видам 
охотничьих животных [Лавров, 1947]. После 
войны биотехния была возведена в ранг нау-
ки о разведении в природных условиях диких 
охотничье-промысловых и других полезных 
животных [Ларин, 1970]. Интродукция мле-
копитающих, как один из ключевых момен-
тов такой биотехнии, возобновилась с новой 
силой по всей России, а на Дальнем Востоке 
России – в соответствии с идеями А.М. Коло-
сова [1953].

Нельзя не признать, что в СССР работы 
по интродукции охотничьих животных были 
масштабными [Павлов и др., 1973], но в боль-
шинстве своём не дали ожидаемых резуль-
татов и оценивались отрицательно [Шварц, 
1959; Насимович, 1961; Гептнер, 1963; Ска-
лон, 1963; Сухомиров, 1990]. Несмотря на 
очевидные неудачи, работы по интродукции 
млекопитающих в стране продолжились 
вплоть до конца 1980-х гг., хотя и со смеще-
нием акцента в обоснованиях от «реконструк-
ции» фауны к её «обогащению», особенно 
на «обеднённых видами» морских островах. 
Однако суть от этого не изменилась, положи-
тельные результаты были единичными, а за-
траты возросли [Сухомиров, 2022].

Оценка ущерба, нанесённого видами-ин-
дродуцентами на островах Российской части 
СЗП, не проводилась, сначала специально, 
чтобы не «портить картину» успехов охото-
ведов-реформаторов, потом из-за отсутствия 
средств и логистических трудностей с иссле-
дованиями на удалённых островах, большая 
часть из которых необитаема. Но даже появ-
лявшаяся информация была малоутешитель-
ной. Наиболее показательным примером яв-
ляются разоряющие огромные птичьи базары 

песцы. На Ушишире миллионные колонии 
топорков, чаек, бакланов, глупышей и дру-
гих птиц существовали по всей территории 
острова, но к середине ХХ в. были полностью 
уничтожены потомками интродуцированных 
особей песцов [Костенко и др., 2004]. В на-
стоящее время птицы гнездятся на острове 
только на нескольких неприступных для пес-
цов береговых скалах. Аналогичная ситуация 
сложилась и на других островах, в частности 
упоминавшемся выше о. Фуругельма, где 
песцов пришлось отстрелять. Европейскую 
норку, интродуцированную на о. Кунашир с 
благой целью спасения находящегося на гра-
ни исчезновения вида, после перерыва вновь 
начали регистрировать на острове. И вопрос, 
поднятый учёными в ходе обсуждения про-
екта интродукции европейской норки на изо-
лированные от американской норки острова, 
может встать с новой силой из-за угрозы су-
ществованию эндемичных полозов и дальне-
восточного сцинка. 

В странах, соседствующих с Россией в 
СЗП, ситуация была иной. Интродукция в 
Японию некоторых видов животных про-
изошла еще 6 тыс. лет назад, но основное 
количество чужеродных видов появилось с 
открытием торговых путей в период Мэйдзи 
(1869–1912) и после окончания Второй миро-
вой войны [Asahi, 1985]. 

Как и на многих других островах СЗП, чу-
жеродные виды млекопитающих стали в Япо-
нии источником множества проблем. У мест-
ных жителей вызывает тревогу нанесение 
ущерба сельскохозяйственным культурам от 
енотов [Ikeda et al., 2004], лесным насажде-
ниям – от краснобрюхой белки [Tamura, 2002], 
рыборазведению – от американской норки 
[Uraguchi, 1996], а также увеличение случаев 
переносимых енотами и лисами зоонозных 
и паразитарных инфекций [Miyashita, 1993]. 
Всё более заметным становится влияние чу-
жеродных видов на природные экосистемы 
и аборигенные виды животных [Ohdachi et 
al., 2015]. Наиболее яркими примерами яв-
ляются, во-первых, яванские мангусты. Они 
вместо змей, для истребления которых эти 
хищники были выпущены на острова Оки-
нава и Амами, стали охотиться на редких эн-
демичных горных агам, рюкийских мышей и 
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древесных зайцев [Ogura et al., 2003]. Второй 
пример: ведущая к непредсказуемым генети-
ческим нарушениям гибридизация автохтон-
ных японских макак с макаками-резусами 
[Kawamoto et al., 2004]. 

С начала XXI в. интродукция новых видов 
на Японские острова фактически запрещена, 
и начали приниматься меры по ограничению 
влияния чужеродных видов. Уже начал ска-
зываться эффект от внедрения проектов по 
снижению численности мангуста на о. Ама-
ми [Ishii, 2003], енота – на о. Хоккайдо и ну-
трии в префектуре Хиого на о. Хонсю [Ikeda, 
2015]. Увеличилось количество раппортов об 
искоренении популяций чёрной крысы и козы 
на некоторых островах [Tokida, 2006]. 

Несмотря на растущий объём информа-
ции о негативных последствиях воздействия 
интродуцентов на местных млекопитающих, 
включая поглощение близкородственных 
форм в результате гибридизации, циркуля-
цию губительных для аборигенов возбудите-
лей болезней и разрушение прибрежных био-
топов, описанные для Японского архипелага, 
интродукция млекопитающих на острова рос-
сийского сектора Северо-Западной части Ти-
хого океана продолжается. Казалось бы, идеи 
«реставрации» фауны остались в прошлом 
столетии, но и в XXI в. «обогащение» остров-
ной фауны продолжается при молчаливом 
попустительстве природоохранных организа-
ций и местных правительств: северные олени 
интродуцированы на о. Шумшу, сурки завезе-
ны на о. Парамушир, а маралы выпущены на 
о. Аскольд с невнятными, зачастую маскиру-
ющимися под развитие «экотуризма» целями.

Заключение
Таким образом, суммарно на островах 

Северо-Западной части Тихого океана в на-
стоящее время обитает 43 чужеродных вида 
млекопитающих. Из 14 наиболее опасных 
инвазионных видов млекопитающих мира 
[Luque et al., 2014] на острова СЗП было ин-
тродуцировано 9, а из 10 самых опасных ин-
вазионных видов России [Самые…, 2018] на 
острова российского сектора СЗП были инт-
родуцированы все 10, но натурализовалось 8. 

Понимание опасностей, связанных с ро-
стом количества инвазионных видов и их воз-

действием на структуру экосистем морских 
островов, к сожалению, пришло довольно 
поздно. В Японии с начала XXI в. проводятся 
исследования по оценке влияния чужеродных 
видов на островные экосистемы, и уже нача-
та реализация программ по снижению ущер-
ба от их вредоносной деятельности вплоть до 
искоренения на некоторых островах наиболее 
опасных вселенцев [Ohdachi et al., 2015]. В 
России такие исследования ограничены, и за 
исключением особо охраняемых территорий 
пока не налажен даже мониторинг состояния 
популяций чужеродных видов млекопитаю-
щих на островах. 

В эпоху антропоцена трудно избежать 
случайного проникновения инвайдеров на 
острова, но эксперименты с преднамеренной 
интродукцией чужеродных видов должны 
быть законодательно запрещены, особенно на 
мелких необитаемых островах из-за непред-
сказуемых последствий и невозможности 
осуществления там мониторинга и контроля.
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Introduction of alien species to marine islands leads to destabilization of the unique ecosystems, which 
are characterized by a high level of ecological vulnerability. A review of alien mammal species in the insular 
theriocomplexes of the Northwestern Pacific was made and the results of a massive invasion that occurred 
in the recent 150 years were analyzed. Currently, 43 alien species belonging to 19 families of 7 mammal 
orders live on the islands of the Northwest Pacific, among which 9 are included in the list of the 14 most 
dangerous invasive species of the world, and 8 of the 10 most dangerous introduced mammals of the Russian 
Federation inhabit the islands of the Russian segment of this region. 
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Современные климатические изменения, деградация местообитаний и развитие дорожно-транс-
портной сети способствуют инвазии чужеродных видов растений в более северные широты и высо-
когорные регионы. В данном исследовании с помощью метода максимально энтропии (Maxent) были 
построены модели распространения Ambrosia artemisiifolia с учётом абиотических, биотических и 
антропогенных факторов среды. Построены карты современного распространения вида на Кавказе и 
динамики его ареала в соответствии с принятыми климатическими сценариями. Выявлены наиболее 
важные переменные, определяющие пространственную локализацию популяций A. artemisiifolia 
в регионе: расстояние до дорог (не более 0–5 м), фактор неровности рельефа (пологие участки) и 
влагообеспеченность территорий (климат от семиаридного до пергумидного). Расстояние 0–5 м ха-
рактеризует фактор доступности территорий (способность вида к саморасселению), вклад которого 
в итоговую модель составил около 47%. Расселению вида за пределы придорожных участков препят-
ствуют ненарушенные лесные и луговые сообщества, в границах которых вероятность обнаружения 
A. artemisiifolia не превышает 0.01%. Центральные зоны современного ареала вида расположены в 
предгорных и низкогорных районах Западного и Центрального Кавказа, Западного и Центрального 
Закавказья, на северо-западе Малого Кавказа и побережье Каспийского моря. Инвазия вида в вы-
сокогорные районы прогнозируется по пологим речным долинам крупных рек, концентрирующим 
основные объекты дорожно-транспортной сети. Согласно пессимистическому и оптимистическому 
сценариям изменения климата, к 2100 г. сокращение площади оптимальных местообитаний A. 
artemisiifolia на Кавказе составит, соответственно, 87 и 27% и затронет в основном равнинные терри-
тории наиболее влагообеспеченных в настоящее время регионов. Основные локалитеты пригодных 
для вида местообитаний спрогнозированы в среднегорьях и высокогорьях Кавказа.

Ключевые слова: Ambrosia artemisiifolia, моделирование, SDM модели, концепция ВАМ, клима-
тические изменения, Maxent, ENVIREM, Кавказ.
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Введение
Горные экосистемы со специфически-

ми, нередко суровыми, природно-климати-
ческими условиями традиционно считались 
устойчивыми к внедрению чужеродных ви-
дов, однако в настоящее время исследователи 
отмечают активное распространение инвази-
онных растений вдоль высотного градиента 
горных систем мира [Pickering et al., 2011; 
Pollnac et al., 2012; Alexander et al., 2016; 
Pauchard et al., 2016]. Основными движущи-
ми факторами при этом являются антропо-
генное нарушение местообитаний и совре-
менные климатические изменения [Petryna 

et al., 2002; Дгебуадзе, 2014; Alexander et al., 
2016; Pauchard et al., 2016; Lamsal et al., 2018]. 
На Кавказе эти процессы также способству-
ют внедрению в горы чужеродных видов 
[Комжа, Попов, 1990; Акатова, Акатов, 2019; 
Чадаева и др., 2019], а широкий спектр при-
родно-климатических условий обеспечивает 
успешность их натурализации.

Для управления инвазионным процессом 
необходимо понимание закономерностей рас-
пространения чужеродных видов, в том числе 
на фоне современных климатических изме-
нений. Решение данного вопроса возможно 
с привлечением методов пространственного 
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анализа, таких как SDM (Species Distribution 
Modelling). Основанный на географических 
информационных системах и статистической 
обработке переменных окружающей среды, 
данный подход позволяет оценить потенци-
альное распространение чужеродных видов 
[Bowen, Stevens, 2020], спрогнозировать их 
пространственную динамику на фоне кли-
матических изменений [Banerjee et al., 2019], 
выявить коридоры инвазий и наиболее уязви-
мые территории [Yan et al., 2019]. На Кавказе 
исследования инвазионных процессов с при-
менением методов пространственного анали-
за ограничены достаточно небольшим числом 
работ. Для территории Армении представле-
ны результаты моделирования климатогенной 
динамики пяти чужеродных видов растений, 
в том числе Ailanthus altissima (Mill.) Swingle, 
Robinia pseudoacacia L., Silybum marianum (L.) 
Gaertn., Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & A. 
Gray и Impatiens glandulifera Royle [Файвуш, 
Таманян, 2011]. Ряд исследований посвящён 
закономерностям распространения инвазион-
ных видов флоры Северо-Западного Кавказа 
и юга Российского Причерноморья [Egoshin, 
2015; Егошин, 2016, 2021]. Нами ранее приве-
дены данные о потенциальном распростране-
нии видов рода Ambrosia L. [Пшегусов и др., 
2019] и оценке географического консерватиз-
ма экологических ниш видов рода Galinsoga 
Ruiz et Pav. [Пшегусов, Чадаева, 2022].

Перечисленные исследования были осно-
ваны на использовании абиотических пере-
менных в качестве экологических предикто-
ров распространения видов. В то же время, 
как известно, положительные и отрицатель-
ные биотические связи существенно влияют 
на распространение биологических объектов. 
SDM модели должны включать биотические 
переменные, чтобы результат моделирова-
ния имел биологический смысл [Peterson, 
Soberón, 2012; Simões, Peterson, 2018]. Учёт 
биотических взаимодействий в простран-
ственном анализе, проводимом за рамками 
«bioclimate envelope modelling», в настоящее 
время является актуальной методологической 
задачей моделирования распространения и 
экологических ниш видов. Наиболее распро-
странённый подход при этом заключается в 
дополнительном использовании цифровых 

карт почвенно-растительного покрова, в от-
сутствии (или при недостоверности) которых, 
на наш взгляд, эффективным способом учёта 
биотической составляющей распространения 
видов является включение SDM моделей дру-
гих видов/ценозов в качестве биотических 
слоёв в модели изучаемого вида [Pshegusov et 
al., 2022].

Широко распространённое влияние че-
ловека на природные процессы определяет 
необходимость включения в SDM модели 
также антропогенных факторов в качестве 
важнейших предикторов распространения 
видов. Распространённый подход предпола-
гает оценку расстояний от изучаемого вида 
(популяции) до объектов инфраструктуры 
[Ortiz-Urbina et al., 2020; Vignali et al., 2021; 
Sharma et al., 2023]. Наиболее популярным 
инструментом при этом является евклидово 
расстояние (Euclidean distance), которое, од-
нако, не учитывает один из наиболее важных 
факторов при изучении горных экосистем – 
градиент высоты. Поэтому в данном исследо-
вании мы использовали показатель путевого 
расстояния Path Distance. Данный параметр 
вычисляется с учётом расстояния по поверх-
ности, расстояния по прямой и перепада вы-
сот [McCoy et al., 2001].

Ещё одним важным предиктором распро-
странения биологических объектов является 
доступность территорий / ресурсов, нередко 
ограниченная пространственными, времен-
ными и иными барьерами. Особенно значим 
данный фактор в условиях горных террито-
рий с выраженной географической изоляци-
ей. В данном исследовании учёт фактора до-
ступности территорий мы реализовали через 
расстояние от оптимальных местообитаний 
(участков с порогом пригодности среды оби-
тания больше 0.8), на котором вероятность 
обнаружения вида сохраняется выше 0.5 
[Pshegusov et al., 2022].

Возможность изучить влияние трёх пе-
речисленных типов факторов (абиотиче-
ский, биотический, доступность среды) по 
отдельности, а также интегрировать геогра-
фическое распространение видов-консортов 
в одновидовые модели предусматривает 
концепция BAM (Biotic-Abiotic-Movement) 
[Soberón, Peterson, 2005; Peterson, Soberón, 
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2012]. Данная концепция экологических ниш 
учитывает абиотические (A-factor) и биоти-
ческие (B-factor) предикторы, определяющие 
распространения видов (то есть экологиче-
ской ниши), а также доступность террито-
рий в качестве характеристики способности 
к саморасселению или подвижности видов 
(M-factor – movement). В соответствии с кон-
цепцией BAM, на первом этапе исследований 
мы построили А-модель пространственно-
го распространения, основанную только на 
абиотических переменных и отражающую 
географическое выражение фундаменталь-
ной ниши вида [Soberón, Peterson, 2005; 
Peterson, Soberón, 2012]. Построенная далее 
ВА-модель, учитывающая также биотиче-
ские и антропогенные факторы, позволяет 
анализировать географическое выражение 
реализованной экологической ниши вида. 
Дополнительное использование в ВАМ-мо-
делях фактора доступности территорий пред-
ставляет возможность анализировать так на-
зываемую занятую область распространения 
вида («occupied distributional area»), наиболее 
близкую к его фактическому распростра-
нению в природе [Soberón, Peterson, 2005; 
Peterson, Soberón, 2012].

Объектом исследований послужила ам-
брозия полыннолистная Ambrosia artemisii-
folia L. – агрессивный инвазионный ключе-
вой вид [Самые опасные..., 2018], широко 
распространённый во всех регионах Кавказа 
на высоте до 2100 м над ур. м. [Пшегусов и 
др., 2019]. Возобновление популяций данно-
го однолетнего растения во многом зависит 
от температурного режима местообитаний, 
определяющего успешность обсеменения и 
перезимовки семян. Высокая межвидовая 
конкуренция в сообществе нередко ограни-
чивает распространение A. artemisiifolia, в то 
время как антропогенные факторы (перенос 
семянок автотранспортом и сельскохозяй-
ственной техникой, с грунтом, строитель-
ными и дорожными материалами, зерном и 
фуражом) способствуют инвазии на новые 
территории [Чадаева и др., 2019]. Соответ-
ственно, амброзия полыннолистная – удоб-
ный модельный объект для изучения абио-
тических, биотических и антропогенных 
аспектов инвазионных процессов в горах в 

настоящее время и в условиях глобальных 
климатических изменений.

Цели исследования: 1) изучить потен-
циальное распространение A. artemisiifolia 
на Кавказе с помощью комплексного учёта 
абиотических, биотических, антропогенных 
факторов и доступности территорий в SDM 
моделях; 2) спрогнозировать возможное из-
менение ареала вида в условиях различных 
сценариев изменения климата (оптимистиче-
ский сценарий SSP1-2.6 и пессимистический 
сценарий SSP5-8.5 модели UKESM1-0-LL). 
Мы предположили, что прогнозируемое «по-
тепление климата» будет способствовать ак-
тивному продвижению A. artemisiifolia в гор-
ные районы Кавказа.

Материал и методика
Район исследований. Исследование про-

ведено в Кавказском экорегионе на терри-
тории площадью около 390 тыс. км2 (между 
38–47° с. ш. и 36–50° в. д.), включающей семь 
крупных климато-орографических единиц 
(Северный Кавказ и Закавказье (части Боль-
шого Кавказа), Предкавказье, Колхидская и 
Кура-Араксинская низменности, Малый Кав-
каз и Закавказское нагорье) в Российской Фе-
дерации, Грузии, Азербайджане и Армении 
(рис. 1).

Большая часть района исследований 
представлена территориями с горным ре-
льефом. Нами построена схема классифика-
ции климата Кавказа [Pshegusov et al., 2022] 
с использованием данных о среднемесячной 
температуре и осадках из базы WorldClim2 
[WorldClim…, 2023] на основе алгоритма 
SagaGis [Conrad et al., 2015] с применением 
классификационной схемы климата Кеппе-
на – Гейгера [Köppen, 1936; Geiger, 1961] в 
редакции М. Пила с соавторами [Peel et al., 
2007]. Согласно данной схеме, климат от 
предгорий до среднегорий Кавказа в основ-
ном континентальный с тёплым летом (Dfb 
по классификации Кеппена – Гейгера), в вы-
сокогорьях – континентальный с прохладным 
летом (Dfc) и альпийский (ET) [Pshegusov et 
al. 2022]. На равнинах Предкавказья преоб-
ладает континентальный климат с жарким 
летом (Dfa). На Западном Кавказе, в Запад-
ном Закавказье и Колхидской низменности 
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Рис. 1. Географическое положение и климато-орографическое районирование исследуемой территории. 1 – Запад-
ный Кавказ, 2 – Центральный Кавказ, 3 – Восточный Кавказ (части Северного Кавказа), 4 – Западное Закавказье, 
5 – Центральное Закавказье, 6 – Восточное Закавказье.

распространены территории с океаническим 
(Cfb) и влажным субтропическим (Cfa) кли-
матом. На юго-востоке Кура-Араксинской 
низменности и Закавказского нагорья пре-
валирует холодный полуаридный климат 
(BSk). В целом, сухость климата на Кавка-
зе возрастает с северо-запада на юго-восток 
[Pshegusov et al., 2022]. В предгорьях и сред-
негорьях Кавказа широко распространены 
буковые (Fagus orientalis Lipsky), грабовые 
(Carpinus betulus L.) и дубовые (Quercus spp.) 
леса. Еловые (Picea orientalis (L.) Peterm.) 
и пихтовые (Abies nordmanniana (Steven) 
Spach) формации, встречающиеся в средне-
горьях и высокогорьях Западного Кавказа и 
Западного Закавказья, сменяются сосновыми 
древостоями (Pinus sylvestris L.) и березняка-
ми (Betula spp.) на Центральном и Восточном 
Кавказе [Гроссгейм, 1948; Шифферс, 1953; 
Гулисашвили и др., 1975]. Дубравы и можже-
веловые заросли (Juniperus spp.) составляют 
леса Закавказского нагорья и юго-востока 
Малого Кавказа. Равнины, предгорья и низ-

менности Кавказа в основном освоены под 
сельское хозяйство. Остепнённые и субаль-
пийские луга среднегорий и высокогорий 
традиционно используются под пастбища. 
Здесь большое распространение получают 
мезофитные и остепнённые формации пе-
строкостровых (Bromus variegatus M. Bieb.) 
лугов [Гроссгейм, 1948; Шифферс, 1953; Гу-
лисашвили и др., 1975].

Географические записи и экологиче-
ские предикторы. Точки находки (точки при-
сутствия) A. artemisiifolia на Кавказе были по-
лучены в ходе экспедиционных исследований 
2015–2022 гг. (93 GPS-координаты), включав-
ших обследование пастбищ – от равнинных 
до высокогорных, ненарушенных луговых и 
лесных ценозов, объектов городской, сель-
ской и рекреационной инфраструктуры, фер-
мерских хозяйств, придорожных сообществ и 
т. п. Из базы Глобального информационного 
фонда по биоразнообразию GBIF получе-
ны еще 553 точки [GBIF…, 2023]. Данные о 
встречаемости вида были проверены на нали-
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чие дубликатов и пространственно разрежены 
(функция «clean duplicate» в библиотеке ntbox 
в R [Osorio-Olvera et al., 2020]) до одной запи-
си на 1 км2 ячейки сетки. Далее набор разре-
женных точек был проверен на наличие про-
странственной автокорреляции с помощью 
меры кластеризации / рассеивания – среднего 
индекса ближайшего соседа (Average Nearest 
Neighbour Index, ANNI) [Petrosyan et al., 2020] 
в библиотеке spatialECO в R [SpatialECO…, 
2023]. Полученные значения статистики 
z-score показали случайное распределение 
точек после пространственного разрежива-
ния (табл. 1). В итоге в анализ были включе-
ны 248 точек присутствия.

В качестве абиотических предикторов 
использовали переменные из набора дан-
ных ENVIREM (ENVIronmental Rasters for 
Ecological Modeling) [Title, Bemmels 2018; 
ENVIREM…, 2023]) с разрешением 30 угло-
вых секунд (~1 км). Ряд климатических пре-
дикторов ENVIREM (embergerQ, параметры 
эвапотранспирации) напрямую связаны с 
физиологическими и экологическими про-
цессами в растительном покрове и, соответ-
ственно, эффективны для прогнозирования 

Таблица 1. Результаты оценки пространственной автокорреляции точек присутствия Ambrosia artemisiifolia на 
Кавказе

Точки 
присутствия n

Наблюдаемое 
среднее 

расстояние, м

Ожидаемое 
среднее 

расстояние, м
ANNI z-score p-уро-

вень Тип распределения

Полный набор 646 6063 16 010 0.37 −27.72 0.000 Кластеризованный
Разреженный 
набор 248 20 316 25 713 0.94 −1.26 0.20 Случайный

Примечание: n – число точек присутствия; ANNI (Average Nearest Neighbour Index) – средний индекс ближайшего 
соседа; z-score – значение статистики, показывающее достоверность нулевой гипотезы (случайное распределение 
точек); p-уровень – уровень достоверности.

распространения биологических объектов 
[Title, Bemmels 2018; Adhikari et al., 2019; 
Tytar, 2021]. Кроме того, некоторые из пре-
дикторов объединяют переменные, высоко 
коррелированные в горных районах: TRI (вы-
сота над уровнем моря и крутизна склона), 
embergerQ (температура и эвапотранспира-
ция), aridityIndexThornthwaite (осадки и эва-
потранспирация). Их использование в моде-
лировании SDM, на наш взгляд, способствует 
решению проблемы высокой коллинеарности 
экологических переменных в горах. Для сни-
жения степени коррелированности перемен-
ных и предотвращения переобучения модели 
мы также использовали тест VIF (Variance 
Inflation Factor) в R (порог VIF ≤ 3), позволя-
ющий отобрать некоррелированные экологи-
ческие слои, исключая в том числе латентные 
корреляции. В результате в анализ были вов-
лечены пять из 18 климатических и топогра-
фических переменных ENVIREM (табл. 2).

С учётом значимости объектов дорожной 
сети, сельского хозяйства и городской ин-
фраструктуры в распространении семянок A. 
artemisiifolia на Кавказе [Чадаева и др., 2019], 
при построении ВА-модели распространения 

Таблица 2. Используемые в анализе переменные ENVIREM, отобранные тестом VIF

Переменные Описание, единицы измерения VIF

embergerQ Плювиотермический коэффициент Эмбергера 1.91

PETDriestQuarter Среднемесячная потенциальная эвапотранспирация самого засушливого квартала, 
мм/мес. 2.37

PETWettestQuarter Среднемесячная потенциальная эвапотранспирация наиболее влажного квартала, 
мм/мес. 1.78

PETColdestQuarter Среднемесячная потенциальная эвапотранспирация самого холодного квартала, 
мм/мес. 2.06

TRI Индекс неровности рельефа 2.24

Примечание: названия и единицы измерения переменных ENVIREM приведены по [Title, Bemmels, 2018].
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вида анализировали факторы, учтённые с по-
мощью показателя путевого расстояния Path 
Distance: расстояние до дорог (path_roads), 
населённых пунктов (path_setlment), сель-
хозполей и ферм (path_landuse). Path Distance 
вычисляется для каждой ячейки как расстоя-
ние в метрах до ближайшего объекта (дороги, 
поселения, поля и фермы) с учётом действи-
тельного расстояния по поверхности, а также 
вертикального и горизонтального факторов 
[McCoy et al., 2001]. Входные данные были 
представлены классом пространственных 
объектов из наборов векторных карт сервиса 
NextGis [NextGis, 2022]. Ячейки, через кото-
рые пролегают источники (векторные слои), 
приобретают значение расстояния «0», уда-
лённость от них рассчитывается как гипоте-
нуза треугольника по формуле: 

где с – расстояние по поверхности, а – рас-
стояние по прямой между центрами ячеек, b 
– высота (разница между высотами двух цен-
тров ячеек) [McCoy et al., 2001].

В качестве биотических факторов исполь-
зовали слои присутствия (заранее построен-
ные ВА-модели) широко распространённых 
на Кавказе луговых и лесных формаций – пе-
строкостровые луга из Bromus variegatus и 
буковые древостои из Fagus orientalis. Эколо-
гические предикторы в ВА-модели в основ-
ном слабо коррелированы (табл. 3). Исключе-
ние составляет параметр неровности рельефа 
TRI, коррелирующий (r>0.7) с расстоянием 
до дорог и населённых пунктов, что объясня-

Таблица 3. Парные коэффициенты корреляции Пирсона и результаты теста VIF для переменных ВА-модели рас-
пространения Ambrosia artemisiifolia на Кавказе

Переменные 1 2 3 4 5 6 7 8 VIF
1 1.0 0.45 0.27 0.40 −0.06 −0.02 −0.54 0.53 2.20
2 – 1.0 0.66 0.73 −0.37 −0.25 −0.29 0.78 3.51
3 – – 1.0 0.72 −0.28 −0.18 −0.20 0.58 2.43
4 – – – 1.0 −0.36 −0.25 −0.28 0.76 3.67
5 – – – – 1.0 0.57 −0.15 −0.26 1.80
6 – – – – – 1.0 −0.40 −0.22 2.05
7 – – – – – – 1.0 −0.35 2.12
8 – – – – – – – 1.0 4.72

ется расположением объектов инфраструкту-
ры в основном по пологим речным долинам. 
Концентрирование дорожной сети и агроце-
нозов в окрестностях поселений объясняет 
также корреляцию факторов расстояния до 
этих объектов. Согласно тесту VIF, все 10 пе-
ременных умеренно коррелируют друг с дру-
гом (1 < VIF < 5).

Прогнозирование динамики ареала A. 
artemisiifolia проводили в условиях изме-
нений климата для четырёх временных пе-
риодов: 2021–2040, 2041–2060, 2061–2080, 
2081–2100 гг. При выборе модели системы 
Земли использовали сведения межсекто-
рального проекта по сопоставлению моделей 
воздействия ISIMIP3b (Intersectoral Impact 
Model Intercomparison Project round 3b) 
[Lange, Büchner, 2020]. Проект ISIMIP3b пре-
доставляет основу для сопоставления после-
довательных наборов данных о воздействии 
климата в различных секторах и масштабах. 
Часть третьего раунда моделирования проек-
та посвящена количественной оценке связан-
ных с климатом рисков при различных уров-
нях изменения климата и антропогенного 
воздействия. Согласно рекомендациям разра-
ботчиков ISIMIP3b, в работе применяли одну 
из наиболее приоритетных моделей системы 
Земли (вторую по степени приоритетности) 
– UKESM1-0-LL (UK Earth System Model) 
[Sellar et al., 2019], разработанную для проек-
та CMIP6 в Великобритании. Данная модель 
обладает высоким значением равновесной 
чувствительности к изменению климата ECS 

Примечание: 1 – embergerQ, 2 – path_landuse, 3 – path_roads, 4 – path_setlment, 5 – PETColdestQuarter, 6 – 
PETDriestQuarter, 7 – PETWettestQuarter, 8 – TRI; полужирным шрифтом выделены коэффициенты корреляции 
Пирсона r ≥ 0.7.

𝑐𝑐 = √𝑎𝑎! + 𝑏𝑏!, 
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(Equilibrium climate sensitivity) – 5.4 °C [Meehl 
et al., 2020]. В рамках модели UKESM1-0-LL 
рассматривали два общих социально-эконо-
мических пути – оптимистический сценарий 
SSP1-2.6 и пессимистический (worst-case) 
сценарий SSP5-8.5. Слои ENVIREM для этих 
сценариев были рассчитаны на основе клима-
тических слоёв Worldclim2 в пакете envirem 
ver. 2.3 в R [Title, Bemmels, 2018]. Использо-
вали четыре климатических слоя Worldclim2 
с разрешением 30 угловых секунд (~1 км): 
среднемесячная минимальная температура, 
среднемесячная максимальная температура, 
среднемесячное количество осадков, месяч-
ная солнечная радиация. Значения солнечной 
радиации для расчёта параметров потенци-
альной эвапотранспирации ENVIREM были 
получены с помощью пакета palinsol в R 
[Laskar et al., 2004]. Всего построено восемь 
ВА-моделей климатогенной динамики ме-
стообитаний A. artemisiifolia на Кавказе – по 
двум сценариям для четырёх временных пе-
риодов. Антропогенный компонент моделей 
(расстояние до дорог, населённых пунктов 
и объектов сельского хозяйства) и параметр 
неровности рельефа TRI принимали неиз-
менными. На основе моделей современного 
распространения буковых лесов и пестроко-
стровых лугов формировали прогнозные кар-
ты на анализируемые временные периоды бу-
дущего в соответствии с рассматриваемыми 
сценариями.

Построение и оценка качества моделей. 
В данном исследовании мы использовали 
Maxent [Baldwin, 2009; Phillips et al., 2017] как 
один из наиболее надёжных, эффективных 
и простых методов моделирования на осно-
ве данных только о присутствии [Elith et al., 
2006; Phillips, Dudík, 2008; Komori, Eguchi, 

2019]. Программное обеспечение Maxent ver. 
3.4.3 [Phillips et al., 2017] применяли в пакете 
R dismo [Hijmans et al., 2017]. Оптимальный 
набор параметров моделей Maxent был опре-
делён в пакете R ENMeval [Muscarella et al., 
2014] с использованием: (1) 10 000 фоновых 
точек, (2) пяти репликаций при 20% точек 
присутствия в качестве проверочных и 80% 
точек в качестве обучающей выборки, (3) ти-
пов функций L, Q, H, LQ и LQH, (4) множи-
теля регуляризации от 0.5 до 5 с шагом 0.5, 
(5) максимумом 500 итераций. Для выбора 
оптимальных моделей среди 50, созданных 
для каждого варианта (А-, ВА-, ВАМ-модели) 
был использован комплекс критериев: непре-
рывный индекс Бойса CBI [Boyce et al., 2002], 
информационный критерий Акаике для ма-
лых выборок AICc [Akaike, 1974], разница 
между AICc и его минимальным значением 
deltaAICc, площадь под операционной кри-
вой приёмника по данным обучения AUCtrain 
[Fielding, Bell, 1997] и AUCdiff – разница 
между AUCTrain и AUCTest (AUC по тесто-
вым данным). Итоговые модели с наимень-
шими значениями AICc, deltaAICc, AUCdiff 
и наибольшими значениями CBI, AUCtrain 
представлены в таблице 4.

Для анализа важности переменных ис-
пользовали их процентный вклад в построе-
ние моделей и пермутационную значимость 
[Phillips et al., 2017]. Поскольку не суще-
ствует единого метода определения порога 
пригодности местообитаний [Glover-Kapfer, 
2015], в данном исследовании для оптималь-
ных территорий использован фиксированный 
высокий порог пригодности ≥0.8. Такой по-
рог снижает вероятность ложноположитель-
ных результатов [Buhl-Mortensen et al., 2019]. 
Для потенциально пригодных местообитаний 

Таблица 4. Настройки и прогностическая эффективность оптимальных моделей Maxent распространения Ambrosia 
artemisiifolia на Кавказе

Модели AICc deltaAICc CBI AUCtrain AUCdiff Тип функций RM
А-модель 4892.9 0.00 0.75 0.80 0.03 LQН 0.5
ВА-модель 4828.7 0.00 0.88 0.84 0.06 LQН 1.5
ВАМ-модель 4768.6 0.00 0.96 0.85 0.03 LQН 2.5

Примечание: AICс – скорректированный информационный критерий Акаике, deltaAICc – разница между AICc и 
его минимальным значением, CBI – непрерывный индекс Бойса, AUCtrain – площадь под кривой (AUC) по данным 
обучения; RM (regularization multiplier) – множитель регуляризации.
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использовали порог ≥0.5 (вероятность обна-
ружения вида более 50%). Оптимальные и по-
тенциально пригодные значения предикторов 
(для местообитаний соответственно с ≥0.5 
и ≥0.8 порогами пригодности) получены из 
анализа кривых отклика, иллюстрирующих 
связь между каждой переменной и вероятно-
стью наиболее подходящих местообитаний. 
Для каждой модели созданы прогностиче-
ские карты распространения со шкалой ве-
роятности встречаемости вида от 0 (непод-
ходящие местообитания) до 1 (оптимальные 
местообитания) в цветовой градации пали-
тры Maxent. Карты распространения были 
созданы путём преобразования выходных 
файлов Maxent в файлы netCDF с визуализа-
цией в пакете tMap в R [Tennekes, 2018]. При 
отображении границ крупных водоёмов ис-
пользованы материалы справочника солёных 
и пресных водоёмов SeaVoX [BODC…, 2023].

Результаты
А-модель. Значения AUC всех получен-

ных моделей указывают на их высокую про-
гностическую точность (табл. 5). Основными 
абиотическими предикторами распростра-
нения A. artemisiifolia на Кавказе являются 

Таблица 5. Вклад основных экологических переменных в модели распространения Ambrosia artemisiifolia на Кавказе

Переменные
A-модель BA-модель BAM-модель

PC, % PI, % Значения PC, % PI, % Значения PC, % PI, % Значения
embergerQ 28.4 17 50–350 4.2 0.8 50–350 0.6 1.1 50–350
PETWettestQuarter 27.1 23.4 125–145 5.5 4 125–145 0.4 1.4 125–145
PETDriestQuarter 17.5 16.6 60–120 2.9 3.8 60–120 0.3 0.8 60–120
TRI 17.2 17.7 0–50 0.2 0.3 0–50 0.3 1.3 0–50
PETColdestQuarter 9.8 25.3 17–20 3.9 6.9 17–20 0.1 0 17–20
path_roads, м – – – 53.8 29.7 0–5 34.6 23.8 0–3
path_landuse, м – – – 2.1 4.6 0–100 0.2 0 0–100
path_setlment, м – – – 4.9 4.4 0–300 0.1 0.3 0–300
Bromus variegatus, 
встречаемость – – – 11.6 29.8 0–0.01 9.24 12.4 0–0.01

Fagus orientalis, 
встречаемость – – – 10.9 15.7 0–0.01 7 4.9 0–0.01

Подвижность вида, м – – – – – – 47.16 54 0–5
AUC±SD 0.76±0.03 0.84±0.03 0.86±0.02

Примечание: Важность переменных в моделях Maxent оценена с помощью процентного вклада PC (percentage 
contribution) и коэффициента пермутации PI (permutation importance). Значения – диапазон изменения переменной 
для точек в оптимальных местообитаниях (≥0.8 порог пригодности местообитаний) – были получены из кривых 
отклика.

embergerQ и PETWettestQuarter. В меньшей 
степени расположение пригодных местоо-
битаний определяют PETDriestQuarter и TRI 
(табл. 5).

Прогнозируемые значения embergerQ в 
оптимальных местообитаниях варьируют 
в диапазоне, характеризующем различные 
типы климата от семиаридного до гумидно-
го и пергумидного [Daget et al., 1988]. Тем 
не менее, согласно значениям переменных 
PETWettestQuarter и PETDriestQuarter, наи-
более подходящими для произрастания A. 
artemisiifolia являются достаточно влагообе-
спеченные территории. Диапазон значений 
TRI определяет пространственную локализа-
цию оптимальных местообитаний вида на по-
логих формах рельефа (0–80) по классифика-
ции Ш. Райли с соавторами [Riley et al., 1999]. 
Данные абиотические условия обусловли-
вают широкое потенциальное распростра-
нение A. artemisiifolia на Кавказе (более 160 
тыс. км2) (табл. 6) с формированием крупного 
центра ареала в наиболее влагообеспеченной 
западной части Большого Кавказа (от равнин-
ных до низкогорных районов Западного Кав-
каза и Западного Закавказья) (рис. 2а). Мень-
ший центр обилия амброзии прогнозируется 
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Таблица 6. Площади пригодных и оптимальных в настоящее время местообитаний Ambrosia artemisiifolia на 
Кавказе согласно моделям Maxent

Пригодные территории, тыс. км2 Оптимальные территории, тыс. км2

A-модель BA-модель BAM-модель A-модель BA-модель BAM-модель
163.1 86.8 79.4 41.8 39.9 21.5

Рис. 2. Карты потенциального распространения Ambrosia artemisiifolia на Кавказе согласно A-модели (а), BA-мо-
дели (б) и BAM-модели (в). 0–1 – вероятность обнаружения вида.
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в районах Центрального Кавказа (от предгор-
ных до низкогорных) с гумидным климатом. 
Очаги оптимальных местообитаний вида 
сконцентрированы также в условиях влаж-
ного океанического климата Центрального 
Закавказья, северо-западных хребтов Малого 
Кавказа, а также на побережье Каспийского 
моря.

Наименее пригодные для A. artemisiifolia 
территории расположены в засушливых ус-
ловиях Центрального и Восточного Предкав-
казья, юго-восточной части Азербайджана. 
Проникновение вида в средне- и высокогор-
ные районы Большого Кавказа прогнозирует-
ся по пологим долинам крупных рек.

ВА-модель. Согласно ВА-модели, роль 
природно-климатических условий среды во 
многом маскируется преобладающим влия-
нием антропогенных и биотических факто-
ров, среди которых особенно выделяется рас-
стояние до объектов дорожно-тропиночной 
сети (path_roads) (табл. 5). В наибольшей 
степени сокращается вклад в модель орогра-
фического фактора TRI, коррелирующего с 
расстоянием до дорожно-тропиночной сети 
(табл. 3). Оптимальное для обнаружения ам-
брозии расстояние до дорог составляет всего 
0–5 м. Пестрокостровые луга и буковые леса 
также значительно ограничивают площадь 
потенциальных местообитаний амброзии 
на Кавказе (суммарный процентный вклад в 
модель – 22.5% при достаточно высоких ко-
эффициентах пермутации). Вероятность об-
наружения A. artemisiifolia в границах таких 
фитоценозов не превышает 0.01% (табл. 5). 
В меньшей степени распространение вида 
зависит от факторов расстояния до населён-

ных пунктов (оптимальное значение не более 
300 м) и сельскохозяйственных объектов (не 
более 100 м), что в некоторой степени может 
быть связано с их корреляцией с переменной 
расстояния до дорожно-тропиночной сети.

С учётом антропогенных и биотических 
факторов площадь потенциально пригодных 
местообитаний амброзии на Кавказе (0.5 по-
рог пригодности) сокращается почти в два 
раза, в то время как площадь оптимальных 
территорий – всего на 1900 км2 (табл. 6). Ло-
кализация последних довольно строго детер-
минирована приуроченностью к дорожной 
сети с сохранением расположения крупных 
центров обилия амброзии в климатически оп-
тимальных районах Кавказа (рис. 2б).

ВАМ-модель. Важнейшим предиктором 
распространения A. artemisiifolia в ВАМ-мо-
дели является фактор доступности террито-
рий (подвижности вида), процентный вклад 
которого соответствует суммарному вкла-
ду биотических и антропогенных факторов 
(табл. 5). Расстояние доступных (пригодных) 
для амброзии территорий от оптимальных 
местообитаний составляет всего 0–5 м. Соот-
ветственно, площадь оптимальных для вида 
территорий, по сравнению с ВА-моделью, со-
кращается почти в два раза (табл. 6). Площадь 
пригодных территорий, во многом простран-
ственно замещающих оптимальные участки 
(рис. 2в), уменьшается только в 1.1 раза.

Климатогенная динамика ареала. Мо-
дели обоих рассматриваемых сценариев 
климатических изменений предусматривают 
направленное сокращение площади прогно-
зируемых местообитаний амброзии на Кавка-
зе с 2021 по 2100 гг. (табл. 7).

Таблица 7. Площади местообитаний Ambrosia artemisiifolia согласно моделям климатогенной динамики Maxent на 
основе оптимистического (SSP1-2.6) и наихудшего (SSP5-8.5) социально-экономических сценариев в 2021–2100 гг.

Сценарий Годы Пригодные территории, тыс. км2 Оптимальные территории, тыс. км2

SSP1-2.6

2021–2040 81.9 34.5
2041–2060 78.4 30.1
2061–2080 74.4 28.6
2081–2100 71.5 26.3

SSP5-8.5

2021–2040 85.9 39.8
2041–2060 66.3 22.4
2061–2080 31.3 8.2
2081–2100 16.1 5.3
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Тренд сокращения местообитаний вида 
по оптимистическому сценарию SSP1-2.6 
носит постепенный характер (рис. 3) – по 
0.1–5.4 тыс. км2 пригодных и 1.1–7.6 тыс. 
км2 оптимальных территорий за один вре-
менной период. Уменьшение площадей 
пригодных и оптимальных местообитаний 
с 2021 по 2100 г. составит 13 и 27%, соот-
ветственно.

Рис. 3. Карты потенциального распространения Ambrosia artemisiifolia на Кавказе с учётом климатических изме-
нений за четыре временных периода (2021–2040, 2041–2060, 2061–2080, 2081–2100 гг.) для двух социально-эко-
номических сценариев (SSP1-2.6 и SSP5-8.5).

Пессимистический сценарий SSP5-8.5 
предусматривает более выраженное клима-
тогенное сокращение потенциальных место-
обитаний амброзии – по 10.3–63.2 тыс. км2 
пригодных территорий и 1.2–19.3 тыс. км2 оп-
тимальных участков за один временной пери-
од при общем уменьшении площадей к 2100 
г. на 81 и 87%, соответственно. Масштабное 
сокращение местообитаний прогнозируется в 
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центрах современного ареала вида с наиболее 
влажным климатом – на Западном Кавказе, в 
Центральном и Западном Закавказье (рис. 3). 
Кроме того, согласно временному ряду мо-
делей SSP5-8.5, элиминация потенциальных 
местообитаний амброзии особенно выраже-
на для равнинных и низкогорных районов 
при одновременном их концентрировании в 
среднегорьях и высокогорьях Кавказа. Так, к 
2100 г. оптимальные для произрастания вида 
территории в основном прогнозируются в 
наиболее высокогорных районах Большого и 
Малого Кавказа, Закавказского нагорья. Очаг 
с пригодными для Ambrosia artemisiifolia ме-
стообитаниями, вероятно, сохранится также 
в районе Ейского полуострова на Западном 
Кавказе.

Учитывая установленную зависимость 
пространственной локализации вида от кли-
матических факторов температурно-водно-
го режима, прогнозируемое сокращение его 
ареала на Кавказе объясняется снижением го-
дового количества осадков, которое по сцена-
рию SSP5-8.5 составляет около 40 мм к 2100 
г. (рис. 4).

Продвижение амброзии в высокогорья 
Кавказа, вероятно, объясняется в целом ме-
нее засушливым климатом гор, а также посте-
пенным увеличением температурных показа-
телей на фоне современных климатических 
изменений (рис. 4).

Рис. 4. Динамика коэффициента Эмбергера embergerQ, среднегодовой температуры воздуха и среднегодового 
количества осадков на Кавказе в соответствии с принятыми сценариями изменения климата SSP1-2.6 и SSP5-8.5.

Обсуждение
Благодаря широкому диапазону толерант-

ности по отношению к экологическим факто-
рам [Cunze et al., 2013; Essl et al., 2015; Gentili 
et al., 2015; Омельяненко, Багрикова, 2022; 
Zhao et al., 2022], A. artemisiifolia является 
удобным модельным объектом для изучения 
инвазионных процессов в различных усло-
виях среды. Кроме того, вид оказывает выра-
женное негативное воздействие на здоровье 
человека (сезонный поллиноз) и сельское хо-
зяйство (засорение посевов, пастбищ) [Фай-
вуш и др., 2022; Cunze et al., 2013; Milakovic 
et al., 2014; Пшегусов и др., 2019; Skalova et 
al., 2019; Tian et al., 2022; Song et al., 2023]. 
Соответственно, исследования экологии A. 
artemisiifolia в мировом масштабе достаточно 
обширны, включая экологические требова-
ния вида к местообитаниям [Essl et al., 2015; 
Vladimirov et al., 2017; Афонин и др., 2022; 
Омельяненко, Багрикова, 2022; Zhao et al., 
2022; Song et al., 2023] и различные аспекты 
климатогенной динамики [Cunze et al., 2013; 
Gentili et al., 2015; Skalova et al., 2019; Tian et 
al., 2022]. Несмотря на то, что большинство 
этих исследований проведено с использова-
нием наземных наблюдений и методов, наше 
исследование можно рассматривать в контек-
сте предыдущих работ. Мы изучили потенци-
альное распространение A. artemisiifolia на 
Кавказе в зависимости от абиотических, био-
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тических и антропогенных факторов, доступ-
ности территории и современных климати-
ческих изменений. Это позволило дополнить 
сведения о способности вида к внедрению в 
высокогорные экосистемы и важности мони-
торинга придорожных сообществ для пред-
упреждения распространения амброзии в 
горы.

Современное распространение Ambrosia 
artemisiifolia на Кавказе. Согласно А-, ВА- и 
ВАМ-моделям, оптимальные местообита-
ния A. artemisiifolia на Кавказе (порог при-
годности ≥0.8) расположены на достаточно 
влагообеспеченных пологих территориях в 
пределах 0–5 м от объектов дорожно-транс-
портной сети, вне границ природных луго-
вых и лесных экосистем (табл. 5). Вместе с 
тем крайне широкое варьирование важней-
шей предикторной перменной embergerQ – от 
семиаридного до пергумидного климата – 
свидетельствует о высокой экологической 
пластичности A. artemisiifolia по отноше-
нию к климатическим факторам и их слабой 
ограничивающей роли в распространении 
вида. Эти результаты подтверждают данные 
предыдущих исследований о значительной 
адаптивности A. artemisiifolia к условиям вла-
гообеспеченности и температурного режима 
[Cunze et al., 2013; Essl et al., 2015; Gentili et 
al., 2015; Zhao et al., 2022]. В то же время В. 
Чжао с соавторами [Zhao et al., 2022] сообщи-
ли, что для активного роста и развития расте-
ний этого вида в семиаридных районах Китая 
необходимо количество осадков не менее 280 
мм в год. Согласно нашим результатам, вид 
также имеет наибольшее распространение в 
условиях влажного климата Западного Кав-
каза, Западного и Центрального Закавказья, 
северо-западных хребтов Малого Кавказа, а 
также в районах Центрального Кавказа с гу-
мидным климатом (рис. 2).

Как показано выше, фактор неровности 
рельефа TRI, определяющий пространствен-
ную локализацию высоко пригодных место-
обитаний вида на пологих территориях, кор-
релирует с расстоянием до дорог (табл. 3). 
В горных условиях это объясняется локали-
зацией объектов дорожно-транспортной ли-
нейной инфраструктуры по пологим речным 
долинам, проходящим по дну ущелий. Транс-

портные пути, в частности дорожно-тропи-
ночная сеть, играют большую роль в распро-
странении A. artemisiifolia во многих регионах 
мира [Cunze et al., 2013; Milakovic et al., 2014; 
Song et al., 2023]. На Кавказе вид также фак-
тически широко распространён вдоль грун-
товых и асфальтированных дорог, формируя 
плотные заросли высотой до 1.5–2.5 м в при-
дорожных сообществах [Шхагапсоев и др., 
2018; Акатова, Акатов, 2019; Чадаева и др., 
2019]. Наиболее заселёнными A. artemisiifolia 
придорожными фитоценозами являются зале-
жи, агроценозы, рудеральные растительные 
сообщества в границах населённых пунктов, 
в меньшей степени – придорожные участки 
нарушенных пастбищ [Chadaeva et al., 2021]. 
Проникновение вида в средне- и высокогор-
ные районы Кавказа наблюдается по дорогам 
вдоль крупных рек [Шхагапсоев и др., 2018; 
Акатова, Акатов, 2019; Файвуш и др., 2022; 
Чадаева и др., 2019], что также соответствует 
результатам моделирования.

Примечательно, что расстояние 0–5 м от 
дорожного полотна, характеризующее ло-
кализацию оптимальных местообитаний A. 
artemisiifolia, совпало со значениями параме-
тра доступности среды или подвижности вида 
(табл. 5). Несмотря на то, что биологически и 
экологически обусловленная способность к 
саморасселению вида значительно превыша-
ет расстояние 0–5 м, отсутствие пригодных 
территорий при удалении от обочин дорог 
определяет низкую подвижность вида. При 
этом лимитирующими факторами во многом 
выступают ненарушенные лесные и луговые 
сообщества (учтены через встречаемость 
Bromus variegatus и Fagus orientalis), препят-
ствующие расселению вида (табл. 5). Многие 
исследования также подтверждают, что сло-
жившееся растительные сообщества могут в 
значительной степени ограничить плотность 
популяций, рост, развитие и семенную про-
дуктивность растений A. artemisiifolia [Gentili 
et al., 2015; Vladimirov et al., 2017; Skalova et 
al., 2019; Омельяненко, Багрикова, 2022].

Климатогенная динамика Ambrosia 
artemisiifolia на Кавказе. По данным А. 
Афонина с соавторами [Афонин и др., 2022], 
недостаточная теплообеспеченность (сум-
ма активных температур) в период созрева-
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ния семян ограничивает распространение 
A. artemisiifolia на север европейской части 
России. На чувствительность побегов вида к 
весенне-осенним заморозкам, а семянок – к 
зимнему промерзанию указывали также С.Я. 
Резник [2009], С.И. Лучинский, А.В. Макове-
ев [2011] и Ф. Эссль с соавторами [Essl et al., 
2015]. Соответственно, изменение климата 
в сторону потепления может способствовать 
продвижению вида в более северные широ-
ты как на территории Российской Федерации 
[Афонин и др., 2022], так и в мировом мас-
штабе [Essl et al., 2009; Cunze et al., 2013]. 
Наши исследования также показали, что со-
кращение площади прогнозируемых место-
обитаний амброзии в экорегионе с 2021 по 
2100 г., согласно обоим сценариям климати-
ческих изменений (оптимистическому SSP1-
2.6 и пессимистическому SSP5-8.5) (табл. 
7), будет сопровождаться смещением ареала 
вида из равнинных в среднегорные и высоко-
горные районы Большого и Малого Кавказа, 
Закавказского нагорья (рис. 3).

При этом, как показали результаты лабора-
торных экспериментов Ч. Тянь с соавторами 
[Tian et al., 2022], одним из адаптивных меха-
низмов вида к будущим изменениям климата 
является активный синтез вторичных мета-
болитов (флавоноидов, дубильных веществ и 
др.) в ответ на повышенное содержаниее ат-
мосферного CO2 и выраженный рост темпе-
ратур. Высокая семенная продуктивность A. 
artemisiifolia и способность семян десятиле-
тиями находиться в состоянии покоя в почве 
также могут способствовать адаптации вида к 
новым климатическим условиям [Song et al., 
2023]. Кроме того, с повышением атмосфер-
ной температуры A. artemisiifolia способна 
к значительному увеличению высоты и фи-
томассы побегов, опережая в росте и разви-
тии местные виды, что может предоставить 
виду конкурентное преимущество в будущем 
[Skalova et al., 2019].

Заключение
Значения показателей потенциальной 

эвапотранспирации и орографии местности 
определяют пространственную локализацию 
оптимальных местообитаний A. artemisiifolia 
на пологих формах рельефа влагообеспе-

ченных территорий. В то же время широкое 
варьирование диапазона оптимальных зна-
чений коэффициента Эмбергера embergerQ 
(от семиаридного до пергумидного климата) 
характеризует амброзию как экологически 
пластичный вид, слабо ограниченный в рас-
пространении климатическими факторами. 
Большее значение в определении простран-
ственной локализации A. artemisiifolia имеет 
фактор расстояния до дорог, ограничивающий 
оптимальные местообитания вида расстояни-
ем 0–5 м до объектов дорожной сети. Данное 
расстояние характеризует также фактор до-
ступности территорий (около 47% вклада в 
ВАМ-модель) – способность к саморасселе-
нию амброзии на придорожных участках. Ли-
митирующими факторами являются наличие 
ненарушенных луговых и лесных ценозов, в 
границах которых вероятность обнаружения 
вида не превышает 0.01%.

Для A. artemisiifolia характерно широкое 
потенциальное распространение с формиро-
ванием центров ареала во влагообеспечен-
ных предгорных и низкогорных районах За-
падного и Центрального Кавказа, Западного 
и Центрального Закавказья, на северо-западе 
Малого Кавказа и побережье Каспийского 
моря. Для данных территорий особенно вы-
ражено климатогенное сокращение площади 
оптимальных местообитаний амброзии со-
гласно пессимистическому сценарию изме-
нения климата SSP5-8.5 – на 87% к 2100 г. 
Одновременно прогнозируется элиминация 
пригодных для произрастания вида террито-
рий от равнинных до низкогорных районов 
с продвижением A. artemisiifolia в среднего-
рья и высокогорья Кавказа. Обочины дорог, 
проходящих по речным долинам, служат ко-
ридорами для проникновения амброзии в 
горные районы. Оптимистический сценарий 
изменения концентрации парниковых газов 
SSP1-2.6 прогнозирует сохранение обшир-
ных участков пригодных для вида местооби-
таний от равнин до низкогорий кавказского 
экорегиона при постепенном проникновении 
амброзии в высокогорные районы. Согласно 
данному сценарию, уменьшение площади 
пригодных и оптимальных местообитаний к 
2100 г. составит всего 13 и 27%. Для ограни-
чения распространения амброзии на Кавказе 
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необходим строгий контроль за фитосанитар-
ным состоянием придорожных участков, а 
также сохранение ненарушенных луговых и 
лесных экосистем.
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Current climate change, habitat degradation and road network development contribute to the invasion of 
alien plant species in areas of more northern latitudes and higher altitudes. Using the maximum entropy method 
(Maxent), we built the spatial distribution models of Ambrosia artemisiifolia, considering abiotic, biotic and 
anthropogenic factors, and area accessibility. Maps of the species current distribution in the Caucasus and its 
range dynamics according to the climate change scenarios were constructed. The most important variables 
determining A. artemisiifolia spatial localization in the region were as follows: distance to roads (not more 
than 0–5 m), terrain roughness (gentle areas) and humidity (climate from semi-arid to pergumid). The 0–5 m 
distance is also characterized by the area accessibility factor (species dispersal capacity), which contributed 
about 47% to the final model. Species dispersal beyond roadsides was hindered by forests and meadows with 
the probability of A. artemisiifolia occurrence not exceeding 0.01%. The species core ranges were predicted 
in foothills and low mountains of the Western and Central Caucasus, Western and Central Transcaucasia, 
the northwestern Lesser Caucasus and the Caspian Sea coast. The species invasion in highlands could occur 
along the gentle river valleys that concentrate the main mountain roads. According to the pessimistic and 
optimistic climate change scenarios, by 2100 the decline in optimal A. artemisiifolia habitats will be 87 and 
27%, respectively, and will affect mainly the plain areas of the currently most humid regions. The main core 
ranges were predicted in the middle mountains and highlands of the Caucasus.

Key words: Ambrosia artemisiifolia, modelling, SDM models, ВАМ concept, climate change, Maxent, 
ENVIREM, Caucasus.
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Приводятся материалы по распространению Nyctalus noctula в Ростовской области, на основа-
нии которых уточняется северная граница его зимнего обитания и сезонный характер пребывания. 
Находки на юге и крайнем востоке региона, сделанные летом и в межсезонье, свидетельствуют об 
использовании этой территории, как в период миграции, так и в качестве летних мест обитания. В 
течение последних десятилетий в научной литературе отмечается расширение зимнего ареала вида 
на север за пределы известной области зимовки. В качестве подтверждающих фактов экспансии рас-
сматривают находки зимующих зверьков в высотных зданиях городов. Однако вопрос о расширении 
границ зимовки остаётся неоднозначным, так как все эти находки сделаны в климатической «зоне 
риска». Результаты моделирования вероятностной области зимнего обитания N. noctula в условиях 
естественных убежищ (дупла деревьев) показали, что за последние 70 лет изменения границ не про-
исходили, а её северные пределы не соответствует тем, которые были обозначены ранее. На востоке 
европейского ареала вида северная граница области зимовки проходит через Ростовскую область 
и заканчивается восточнее на широте г. Астрахани. Важнейшими биоклиматическими факторами, 
определяющими зимовку в переделах такой территории, являются средняя температура самой сухой 
и средняя температура самой холодной четвертей года, а также минимальная температура самого 
холодного месяца. В северных от этой области регионах из-за суровости зим зимовка животных в 
естественных убежищах маловероятна. Поэтому находки зимующих колоний вечерниц далеко за пре-
делами естественной области зимовки можно рассматривать как попытку адаптации к климатической 
«зоне риска» в условиях изменения климата и урбанизированной среды. На основании полученных 
результатов общую область зимовки N. noctula следует делить на две зоны. Первая – территория, где 
зимовка носит массовый характер и возможна в слабозащищённых естественных убежищах; вторая 
– территория с климатической «зоной риска», где остаётся лишь очень небольшая часть популяции 
вида, а убежищами служат защищённые от внешних факторов пространства в многоэтажных стро-
ениях населённых пунктов.

Ключевые слова: рыжая вечерница, Nyctalus noctula, летние находки, область зимовки, модели-
рование, Ростовская область.
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Введение
Ростовская область находится на юге Ев-

ропейской России и занимает обширные рав-
нины в бассейне Среднего и Нижнего Дона, 
включает также часть Северного Приазовья 
и Западного Предкавказья. С точки зрения 
зоогеографии её территория имеет ключевое 
положение, поскольку представляет пере-
ходную зону между двумя фаунистически-
ми комплексами, сформированными с одной 
стороны неморальной фауной средней поло-
сы, а с другой – фауной Северо-Кавказского 

региона. Эколого-генетическая связь между 
комплексами обеспечена рядом общих видов, 
а также регулярными сезонными перемеще-
ниями группы перелётных. Показательными 
в этом отношении являются рукокрылые, у 
ряда видов которых через территорию об-
ласти проходят осенне-весенние миграции 
[Каменева, Панютин, 1960; Панютин, 1968, 
1980; Газарян, Казаков, 2002] и формируют-
ся границы областей сезонного пребывания 
[Стрелков, 1997, 2002]. В последнее десяти-
летие особый интерес представляет информа-
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ция, связанная с появлением новых сведений 
о местах зимовок, находящихся за предела-
ми известного зимнего ареала. Анализ таких 
данных даёт основание делать предположе-
ния о попытках изменения миграционного 
поведения вида [Стрелков, 2002; Смирнов и 
др., 2010] и смещении границ области зимов-
ки [Godlevska, 2015].

В последней сводной работе по руко-
крылым Ростовской обл. констатируется 
недостаточная изученность этой группы 
млекопитающих; особенно крайне мало ин-
формации о летучих мышах, обитающих в 
северных, южных и восточных районах обла-
сти [Газарян и др., 2010]. Поэтому материа-
лы о новых находках рукокрылых сохраняют 
свою актуальность. 

В данном сообщении приводятся до-
полнительные материалы по распростране-
нию на территории Ростовской обл. такого 
вида как рыжая вечерница (Nyctalus noctula 
Schreber, 1774). Среди них есть сведения, ко-
торые были опубликованы относительно дав-
но, либо представлены в коллекциях музеев, 
но никогда не упоминались в специальной 
литературе. Их учёт в общем анализе данных 
даёт возможность по-иному взглянуть на ха-
рактер сезонного пребывания вида в регионе 
и провести переоценку его модели распро-
странения. Основанием для пересмотра мо-
гут быть и появившиеся в последнее время 
многочисленные материалы о находках зиму-
ющих колоний вида, сделанных за пределами 
известных северных границ области его зим-
него пребывания. Подавляющее большинство 
таких находок относится к многоэтажным 
строениям различных населённых пунктов. 
Пока непонятно, принимать ли их как ре-
альное расширение, связанное с действием 
каких-то определённых факторов, либо как 
результат интенсификации в последние де-
сятилетия исследовательской деятельности и 
потока полезной информации через широкий 
спектр информационных ресурсов. В связи 
с этим, ещё одной задачей нашего исследо-
вания было построение при использовании 
биоклиматических данных вероятностной 
модели северной границы области зимовки 
N. noctula на востоке Европы и установление 
ключевых факторов, её определяющих.

Материал и методы
Материалом для настоящего сообщения 

послужили сведения о находках N. noctula 
на юге Европейской России, в Предкавказье, 
на Северном Кавказе, в Крыму и в континен-
тальной Украине, опубликованные с начала 
прошлого века по настоящее время в лите-
ратуре [Акимов, 1904; Заварзина, Кузенков, 
1929; Кузенков, 1929; Газарян, 2002а, 2002б; 
Газарян, Бахтадзе, 2002; Газярян, Казаков, 
2002; Ильин и др., 2002; Стрелков, 2002; Ду-
лицкий, Коваленко, 2003; Газярян и др., 2010; 
Godlevska, 2015; Ільюхін, 2018], полученные 
в ходе собственных исследований, а так-
же представленные в музейных коллекциях 
(Ростовский государственный университет 
– РГУ, Зоологический институт РАН – ЗИН, 
Саратовский государственный университет – 
СГУ) и на портале «Млекопитающие России» 
[Портал «Млекопитающие России», 2023]. 
Всего в пределах обозначенных территорий 
проанализированы 342 точки регистрации 
вида, среди которых 89 мест зимовок.

Моделирование проводили на основе ме-
тода максимальной энтропии в программе 
MaXent [Phillips et al., 2006; Phillips, Dudik, 
2008; Elith et al., 2011]. В ходе машинного 
обучения осуществлялся поиск территорий 
с подходящими для вида климатическими 
условиями зимовки и предсказание его при-
сутствия в это время в определённой области 
географического пространства. В качестве 
исходного материала для моделирования ис-
пользована информация о 59 точках зимних 
находок (ТР – точки регистрации). 

N. noctula относится к типичным ден-
дрофилам, для которых характерно исполь-
зование слабо защищённых от колебания 
температуры и относительной влажности 
воздуха зимних убежищ [Газарян, 2002а; 
Газарян, Малиновкин, 2010]. Данное обсто-
ятельство заставляет предполагать, что есте-
ственные северные границы области зимовки 
вида должны определяться не по совокупно-
сти на данный момент всех известных север-
ных точек зимнего пребывания вида, а неким 
диапазоном оптимальных климатических па-
раметров, способствующих успешной его пе-
резимовки в слабо защищённых убежищах. 
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Именно поэтому в процедуру моделирования 
были включены только те ТР, где отмечены 
многочисленные зимние скопления живот-
ных в естественных надземных убежищах 
– дуплах деревьев и трещинах скал, а так-
же прочие зимние находки вида, сделанные 
южнее самых северных находок в естествен-
ных надземных убежищах. Зимние находки 
отдельных особей, а также их скопления в 
постройках человека, сделанные в более вы-
соких широтах по отношению к самым се-
верным находкам в естественных надземных 
убежищах, мы относили к нетипичным и в 
анализ не включали.

Для создания модели с ресурса WorldClim2 
[Fick, Hijmans, 2017] заимствованы клима-
тические данные за периода 1970–2000 гг. с 
разрешением 2.5 м (~21 км2), которые пред-
ставлены 19 параметрами. С целью избежать 
чрезмерной подгонки модели [Mateo et al., 
2013] и проблемы мультиколлиниарности 
[Dormann et al., 2013] был проведён тест кор-
реляции Пирсона между переменными, где 
наиболее зависимые, при значениях r>0.75 и 
p≤0.05, были исключены. По результату ана-
лиза для построения модели отобраны 8 наи-
менее коррелирующих биоклиматических 
параметров: Bio02 – средняя дневная раз-
ница температур, Bio04 – температурная се-
зонность, Bio05 – максимальная температура 
самого тёплого месяца, Bio08 – средняя тем-
пература самой влажной четверти года, Bio09 
– средняя температура самой сухой четверти 
года, Bio11 – средняя температура самой хо-
лодной четверти года, Bio15 – сезонность вы-
падения осадков, Bio16 – осадки самой влаж-
ной четверти года. 

Во избежание эффекта смещения выборки 
в модели, которое может быть вызвано «пере-
груженностью» точками регистрации опреде-
лённых областей пространства, на основе ис-
ходных данных был сгенерирован отдельный 
файл с разреживанием ТР. Шаг разреживания 
составил не менее 25 км, а количество ТР по 
итогу оказалось 44.

В настройках программы MaXent были 
выбраны следующие параметры: максималь-
ное количество итераций – 1000; количество 
прогонов программы с использованием одно-
го файла с координатной привязкой – 10; тип 

повторений с возможностью выбора процента 
тестовых точек вручную. Для описания взаи-
мосвязей ТР с условиями окружающей среды 
были использованы три класса функций: ли-
нейные, квадратичные и линейно пороговые 
функции предикторов [Merow et al., 2013]. 
В ходе моделирования исходную выборку 
случайно разбивали на обучающую (75%) и 
тестовую (25%). Для предотвращения чрез-
мерной параметризации видового распреде-
ления проведено дополнительное модели-
рование с разными параметрами сложности 
(Regularization multiplier): 0.5, 1, 1.5, 2.5, 5. 
После процедуры репликации была отобрана 
модель, обладающая наибольшей предсказа-
тельной способностью. В качестве критерия 
для отбора использовали наименьшие значе-
ния показателя AUCdiff

, [Warren, Seifert, 2011; 
Boria et al., 2014]. Расчёты модели проводили 
с использованием логистического выхода.

Для оценки качества модели был исполь-
зован индекс AUC [Fielding, Bell, 1997]. Зна-
чение AUC выше 0.75 и близкое к единице 
означает высокую степень достоверности 
построенной модели и хорошую её способ-
ность различать ТР и ФТ (функциональные 
точки) [Elith, 2002]. Для оценки вклада ка-
ждой переменной среды в предсказания при-
годности территории обитания использовали 
метод расчёта (в процентах) с помощью кри-
терия складного ножа [Phillips, Dudik, 2008; 
Phillips, 2010]. Обработка растровых данных 
и визуализация карт проведены с помощью 
программы QGIS.

Результаты и обсуждение
Места летних находок. На севере Ростов-

ской обл., кроме известных здесь находок 
[Газарян и др., 2010], N. noctula были отмече-
ны нами в Миллеровском р-не: 6 июня 2004 г. 
визуально и с помощью ультразвукового де-
тектора летающие животные зарегистрирова-
ны на р. Калитва в окрестностях сл. (слобо-
ды) Кудиновка (рис. 1, точка 1; 49.208° с. ш., 
40.534° в. д.), а 8 июня этого же года отловлен 
взрослый самец в окрестностях хут. Ключков-
ка (рис. 1, точка 2; 49.131° с. ш., 40.673° в. д.). 
На самом юге региона известно лишь две на-
ходки. Первая сделана в окр. с. Жуковского 
(рис. 1, точка 3; 46.088° с. ш., 40.673° в. д.), 
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где 3 сентября 1958 г. пойман молодой самец, 
который был окольцован 7 августа этого же 
года в Воронежском заповеднике [Панютин, 
1968]. Вторая – в с. Развильное (рис. 1, точка 
4; 46.244° с. ш., 41.300° в. д.), здесь 23 августа 
1990 г. добыта самка (колл. РГУ, № 355).

Самые восточные места обитания N. 
noctula в Ростовской обл., обнаруженные ещё 
в середине прошлого века – г. Пролетарск в 
долине Западного Маныча (рис. 1, точка 5) и 
постройки человека на Цимлянских песках 
(рис. 1, точка 6) [Критская, 1956]. Однако 
случайные находки указывают на обитание 
рыжих вечерниц и восточнее – в населённых 
пунктах, расположенных в засушливых рай-
онах области. Так, 21 июля 2018 г. погибший 

Рис. 1. Места находок Nyctalus noctula на юго-востоке Европейской России и сопредельных территориях: а – 
зимние, б – колонии взрослых самцов, в – размножающиеся самки, г – прочие находки, д – границы Ростовской 
обл., е – предполагаемые северные границы области зимовки до 2002 г. [по Стрелкову, 2002], ж – предполагаемые 
северные границы области зимовки до 2015 г. [по Godlevska, 2015]. Находки взрослых самцов, размножающихся 
самок и прочие находки представлены только для территории Европейской части России, Крыма, Северного Кав-
каза и Западного Казахстана. Цифры – см. объяснения в тексте.

самец был обнаружен на внутреннем дворе у 
здания гостиницы в с. Ремонтном (рис. 1, точ-
ка 7; 46.559° с. ш., 43.651° в. д.), а в вечерних 
сумерках, поблизости от неё, отмечали высо-
кие полёты нескольких рыжих вечерниц.

Рыжие вечерницы были известны из насе-
лённых пунктов восточных районов Ростов-
ской обл. и в более ранний период – почти 
столетие назад. Об этом свидетельствуют по-
имки двух особей этого вида (пол не указан) 
сотрудниками Атаманской противочумной 
лаборатории, которые во второй половине 
1920-х гг. вели работы по исследованию чумы, 
выяснению носителей и переносчиков возбу-
дителя этого заболевания в степях верховьев 
р. Сал и на западных склонах Ергенинской 
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возвышенности. Одна рыжая вечерница была 
поймана в 1927 г. в станице Атаманской (рис. 
1, точка 8) [Заварзина, Кузенков, 1929], рас-
полагавшейся ниже слияния рек Джурак-Сал 
и Кара-Сал, где исследования проводили в 
июне. Ещё одна особь отловлена в июле 1928 
г. в с. Заветном (рис. 1, точка 9), с которой 
были сняты блохи Ischnopsyllus elongatus [Ку-
зенков, 1929]. В то время деятельность зоо-
логов противочумных отрядов и лаборатории 
в целом, не предполагала целенаправленных 
поисков рукокрылых. Поэтому отлов одиноч-
ных рыжих вечерниц был случайным, о чём 
сообщают сами авторы, а это может указы-
вать, что зверьки в населённых пунктах были 
не редки.

Древесная растительность в засушливых 
районах Ростовской обл. в 1920-х гг., когда 
масштабные облесительные работы только 
начинались, была очень скудной. Судя по 
старым фотографиям, в населённых пунктах 
изредка встречались одиночные, преимуще-
ственно плодовые деревья на подворьях и в 
небольших садах. В таких условиях рыжие 
вечерницы могли обитать постоянно только в 
постройках человека. В то время из относи-
тельно высоких сооружений были церкви и 
небольшое число 2–3-этажных зданий. Про-
тивочумная лаборатория в с. Заветном, напри-
мер, где базировался противочумный отряд, 
располагалась в двухэтажном доме. Атаман-
ская противочумная лаборатория находилась 
в большом одноэтажном деревянном здании 
добротной постройки с высокой крышей и 
навесами. Возможно, и летучие мыши были 
пойманы в этих же строениях, где работали 
сотрудники противочумных отрядов. В 1930-
х гг. станица Атаманская была упразднена, 
жители её покинули, постройки частично пе-
ревезли, остальные постепенно сами разру-
шились и к настоящему времени место, где 
был этот достаточно крупный населённый 
пункт, в котором обитали N. noctula, ничем не 
выделяется среди степного ландшафта.

На обитание N. noctula в степных и за-
сушливых регионах европейской части Рос-
сии указывают находки в некоторых районах 
Калмыкии, юга Волгоградской обл. и севера 
Ставропольского края, непосредственно гра-
ничащих на востоке с Ростовской обл. Здесь 

животных отмечали в г. Элиста (рис. 1, точка 
10), в пос. Кегульта (рис. 1, точка 11) [Ункуро-
ва, 1984] и в с. Киевка (рис. 1, точка 12) [Ор-
лов, 1928]. В коллекции ЗИН хранится один 
экземпляр (колл. Хлебников В.А.), добытый 
в Малодербетском улусе Калмыкии (рис. 1, 
точка 13), а в колл. СГУ экземпляр из ста-
ницы Потёмкинской (рис. 1, точка 14) (ныне 
ст. Пугачёвская) Волгоградской обл. (все без 
указания дат).

Места зимовок. В последние десятилетия 
обнаружено много новых мест зимовок N. 
noctula в Восточной Европе, преимуществен-
но в городах, что связывается с потеплением 
климата и увеличением числа многоэтажных 
зданий в населённых пунктах [Портал «Мле-
копитающие России», 2023; Godlevska, 2015; 
материалы авторов]. На основании анализа 
новых данных делается вывод о смещении, 
начиная с 1990-х гг., границы области мас-
совых зимовок этого вида на северо-восток 
[Godlevska, 2015] (рис. 1). В то же время, не-
смотря на формирование в последние десяти-
летия новых постоянных зимовочных скопле-
ний в ряде населённых пунктов, отмечается, 
что для N. noctula свойственна задержка не-
которых особей к северу и востоку за преде-
лами вероятной границы зимовок. Поэтому 
иногда новые хорошо документированные 
данные могут быть повторением давних – 
малоизвестных или вызывавших сомнения 
[Стрелков, 2002]. Это находит подтвержде-
ние в приводимых ниже материалах. 

На юге России хорошо задокументиро-
ванные известные места зимовок N. noctula 
находятся на Северном Кавказе, в Крыму, а 
также в некоторых крупных городах Пред-
кавказья (Ростов-на-Дону, Краснодар и др.) 
[Казаков, Ярмыш, 1974; Ярмыш и др., 1980; 
Газарян, Казаков, 2002; Стрелков, 2002; Ду-
лицкий, Коваленко, 2003; Godlevska, 2015]. 
Среди них долгое время отсутствовал г. Став-
рополь, находящийся в сходных климатиче-
ских условиях. Однако имеется информация 
о зимовках в этом городе N. noctula уже в 
первой половине прошлого века. Сведения о 
зимующих в Ставрополе вечерницах содер-
жатся в определителях некоторых групп па-
разитических насекомых. В 1920–1940-х гг. 
шли интенсивные исследования фауны блох 
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Aphaniptera, как основного переносчика воз-
будителя чумы человека, обследовались поч-
ти все отряды млекопитающих, в том числе 
и рукокрылые, характеризующиеся специ-
фичным составом этих эктопаразитов. В пе-
риод с декабря по март, в Ставрополе и его 
окрестностях были собраны в значительном 
числе блохи Nycteridopsylla eusarca с типич-
ных хозяев – N. noctula [Иофф, Тифлов, 1954; 
Тифлов и др., 1977]. Этот же вид блох так-
же был снят с вечерницы, добытой в одном 
из зданий города 18 января 1982 г. [Лабунец, 
Дегтярёва, 1985], что однозначно указывает 
на длительный и устойчивый характер зимо-
вок зверьков в краевом центре.

Имеются данные, в определённой степе-
ни, подтверждающие существование зимовок 
летучих мышей (в том числе, не исключено, 
и рыжих вечерниц) в Краснодаре уже в конце 
XIX в. Свидетельство тому оставил переехав-
ший на проживание в Екатеринодар (ныне г. 
Краснодар) Преображенский В.В., который 
много времени отдавал охоте и наблюдениям 
за животными. В одной фенологической за-
метке, опубликованной в «Охотничьей газе-
те», он пишет, что 17 марта (по новому сти-
лю 29 марта) 1895 г. в полдень (в этот день 
температура воздуха достигала +15° R) видел 
полёты летучей мыши [Преображенский, 
1895]. Как показали детальные наблюдения 
за зимовками N. noctula в Краснодаре, прове-
дённые столетие спустя, конец февраля – на-
чало марта – время первых вылетов зверьков 
из зимних убежищ, а интенсивные весенние 
миграции проходят в апреле [Газарян, Каза-
ков, 2002]. Однако ретроспективные данные 
по климату г. Краснодара свидетельствуют 
[Галкин, 1989, 2014], что на рубеже XIX–XX 
вв. зимы здесь были более продолжительны-
ми и, судя по ледоставу, начало весны могло 
происходить существенно позже (примерно 
на 12 дней) по сравнению с современным пе-
риодом. Поэтому, скорее всего, наблюдаемая 
днём летучая мышь зимовала где-то в районе 
города. К сожалению, автором не указывает-
ся ни характер полёта, ни размер животных, 
ни предполагаемый вид.

Некоторые сведения, которые можно рас-
сматривать как возможную зимовку N. noctula 
в начале ХХ в. в Таганроге (рис. 1, точка 15), 

оставил Акимов А.А., страстный охотник и 
натуралист, уроженец и постоянный житель 
этого города [Джорж, 1907]. Он опубликовал 
достаточно много интересных наблюдений за 
животными. Среди них есть одна небольшая 
заметка о летучих мышах [Акимов, 1904]. В 
ней сообщается, что 13 марта (по новому сти-
лю 26 марта) 1903 г. в полдень над лесными 
складами в Таганроге летала одна летучая 
мышь. А 20 марта (2 апреля) там же проведе-
ны наблюдения в течение не менее получаса 
за охотой 5 летучих мышей так же в середине 
дня. Вид не указан, но автор замечает, что не 
было слышно их писка, так как они летали 
слишком высоко. Судя по этой детали, в Та-
ганроге, где жил автор, писк летучих мышей 
не редкость и с большой долей вероятности 
издавали его рыжие вечерницы. Писк (или 
цыканье) на местах днёвок, который можно 
слышать человеку, очень характерен для это-
го вида [Формозов, 1927; Зубко, 1937; Попов, 
1941]. Время наблюдения (конец марта – на-
чало апреля по новому стилю) указывает на 
возможную зимовку летучих мышей в Таган-
роге, так как по датам полностью совпадает с 
первыми вылетами зверьков после зимовки, 
отмеченными по современным наблюдениям 
в районе Ростова-на-Дону, расположенном в 
70 км восточнее Таганрога [Газарян, Казаков, 
2002]. Подтверждением этому служат и заме-
чания самого автора наблюдения о том, что 
в первой половине марта 1903 г. (по старому 
стилю) в ночное время температура воздуха 
опускалась до отрицательных значений [Аки-
мов, 1904]. А такие погодные условия долж-
ны препятствовать осуществлению рыжими 
вечерницами миграционных перемещений в 
этот период.

В первой половине прошлого столетия 
рыжие вечерницы оставались на зимовку и 
в других населённых пунктах по Нижнему 
Дону. Так, 22 ноября 1947 г. был добыт са-
мец N. noctula в церкви хутора Алдабуль-
ский Дубовского района (рис. 1, точка 16) 
(колл. Слинко) – тушка с черепом находится 
в коллекции музея природы Харьковского 
университета [Ільюхін, 2018]. Место добы-
чи зверька расположено в 220 км восточнее 
Ростова-на-Дону. Свои исследования Л.И. 
Слинко проводила на базе Зимовниковской 
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противочумной станции; основное направле-
ние – изучение грызунов и их эктопаразитов. 
В 1947–1950 гг. был обследован Дубовский, 
а в 1951–1956 гг. частично и Зимовников-
ский р-ны Ростовской обл. Рыжая вечерница, 
по-видимому, была добыта случайно, целе-
направленных поисков представителей этой 
группы млекопитающих не проводилось и в 
публикациях Л.И. Слинко рукокрылые ни-
где не упоминаются. Следует отметить, что 
в 1947 г. хутор Алдабульский находился в 
пойме Дона, где имелись высокоствольные 
древостои. Только в начале 1950-х гг., по-
сле строительства плотины, хутор был пе-
ренесён на возвышенность, где находится и 
сейчас. А его прежнее место, в том числе и 
место расположения церкви, в которой была 
добыта вечерница, залито водами Цимлян-
ского водохранилища. Добытая в конце но-
ября в хуторе Алдабульском вечерница явно 
осталась там на зимовку, так как осенние ми-
грации у этого вида в регионе завершаются 
к концу октября [Газарян, Казаков, 2002]. В 
Дубовском районе по описанию Л.И. Слинко 
«…зима 1947–1948 гг. была исключительно 
мягкой, ночные отрицательные температуры 
воздуха в припочвенном слое наблюдались 
очень редко и были непродолжительными. 
Почва в течение всей зимы не замерзала, не 
прекращалось развитие озимых посевов и 
дикой травянистой растительности целин-
ных участков» [Слинко, 1961]. Такие погод-
ные условия, без сомнения обеспечили нор-
мальную зимовку N. noctula в этом районе.

Другой не менее интересный случай был 
зарегистрирован на лесном кордоне в Цим-
лянских песках уже после возведения пло-
тины и затопления облесённой поймы Дона 
в этом районе (рис. 1, точка 17). В конце ок-
тября 1953 г. на чердаке жилого дома были 
найдены три особи N. noctula, находившиеся 
в состоянии зимнего оцепенения [Критская, 
1956]. Как указывает автор находки, впадение 
в спячку было связано с внезапным похолода-
нием. Мы не исключаем, что в данном случае 
это могли быть и задержавшиеся зверьки, ко-
торых застало незначительное похолодание 
на пролёте по пути в более южные районы. 
Место и убежище, где они обнаружены, были 
вполне подходящими для спячки.

Но и более суровые погодные условия не 
препятствуют успешной зимовке вида в ре-
гионе. Прямые наблюдения за зимовкой N. 
noctula в дуплах деревьев на юге России по-
казали, что на широте Ростова-на-Дону зверь-
ки нормально переносят морозные зимы с 
кратковременными понижениями до −20° С, 
но при опускании температуры воздуха ещё 
ниже – до −27° С происходит массовая гибель 
зверьков, как это отмечено в Краснодаре [Га-
зарян, 2002а; Газарян, Малиновкин, 2010]. В 
этих условиях решающее значение начина-
ют приобретать особенности убежищ и чис-
ленность зверьков в них. Но зимы, в течение 
которых температура может снижаться ниже 
−20° С, являются аномальными в регионе и 
случаются не чаще 1 раза в десятилетие. Это 
даёт основание считать климатические усло-
вия юга Русской равнины подходящими для 
массовых зимовок N. noctula и в природе, и в 
городской застройке.

Следует отметить, что храмы и церкви, и 
сейчас, и в прошлом были неотъемлемой ча-
стью казачьих станиц, а также многих хуто-
ров на Донской земле. Эти здания, очевидно, 
постоянно использовали летучие мыши, в том 
числе, рыжие вечерницы для днёвок во время 
сезонных перелётов, а при наличии подходя-
щих убежищ – и для зимовки. Находки зверь-
ков в хуторе Алдабульском и в постройках 
на Цимлянских песках могут служить этому 
подтверждением. Но число культовых соору-
жений в небольших населённых пунктах пер-
вой половины ХХ столетия, как возможных 
мест обитания летучих мышей, к тому же 
почти не обследованных в этом отношении, 
не идёт ни в какое сравнение с количеством 
выстроенных во второй половине прошлого и 
начале нашего века высотных отапливаемых 
зданий в городах, где, в основном, и обнару-
жены новые места зимовок N. noctula.

Освоение многоэтажных зданий и соору-
жений в качестве зимовочных стаций стало 
происходить, скорее всего, уже в XIX в. Об 
этом свидетельствуют данные о зимовках 
рукокрылых в Краснодаре, Таганроге, Став-
рополе и, по-видимому, в Ростове-на-Дону, а 
также в населённых пунктах Крымского по-
луострова. Но в этот период выбор рыжими 
вечерницами зимовочных убежищ в зданиях 
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и переход в антропогенную среду происхо-
дил в пределах установленной на основании 
климатических показателей естественной 
области зимовки. Успешная перезимовка в 
искусственных сооружениях на юге России 
способствовала закреплению у рыжих вечер-
ниц такого поведенческого стереотипа.

В январе 2010 г. одна особь N. noctula была 
найдена в городе Волгодонске (Ростовская 
обл.) (рис. 1, точка 18) [Газарян и др., 2010], 
и эту находку рассматривали как один из фак-
тов, подтверждающих расширение области 
зимовок данного вида в восточном направле-
нии [Godlevska, 2015]. Хотя более чем 50 лет 
назад в хуторе Алдабульском и на Цимлянских 
песках, располагавшихся почти в 40 км далее 
на восток от Волгодонска, уже добывали зиму-
ющих рыжих вечерниц. В целом, если соеди-
нить крайние точки с сообщениями о находках 
рыжих вечерниц в зимний период, датируемых 
первой половиной ХХ в. (Нежинский   р-н, 
Черниговской обл. [Великанів, 1930]; хутор 
Алдабульский, Ростовской обл.; Ставрополь), 
то все обнаруженные в последние десятилетия 
места зимовок [Godlevska, 2015] находятся к 
югу и западу от этой условной линии и, фак-
тически, восточная граница зимовок данного 
вида пока не изменилась. Для проверки этой 
точки зрения нами было проведено биокли-
матическое моделирование оптимальной об-
ласти зимовки при условии, что животные в 
холодное время занимают естественные и сла-
бо защищённые от внешних колебаний среды 
надземные убежища.

Моделирование области зимовки. Все мо-
дели, построенные при разных уровнях слож-

ности, показали значения индекса AUCtest 
выше 0.75. Однако наименьшее переобуче-
ние (AUCdiff = 0.003±0.0007) получила модель 
со значением сложности равным 1, которая и 
была взята для рассмотрения. 

Результаты анализа продемонстрировали 
хорошую точность модели, данные по тесто-
вым точкам близки предсказанной динамике 
омиссии, рассчитанной для тестовых данных 
(рис. 2А). Достаточно высокий показатель 
данных обучения (средней AUC и площадь 
под кривой) говорит о хорошей пригодности 
модели. Для тестовых данных значение AUC 
также велико – 0.992±0.001. Кривые тесто-
вых и тренировочных данных расположены 
далеко от диагональной прямой, которая де-
монстрирует надёжность прогноза на случай-
ном уровне, что свидетельствует о высокой 
ожидаемой способности полученной модели 
(рис. 2Б).

Карта, показывающая степень пригодно-
сти территорий, представлена на рис. 3. Она 
отличается от сплошной области зимовки N. 
noctula, обозначенной ранее для восточной 
части зимнего ареала на период 2015 г. (рис. 
1). Прогнозируемое размещение подходящих 
для зимовки территорий не образует конти-
нуум, а представлено отдельными участка-
ми. Согласно построенной модели, наиболее 
благоприятные районы (индекс пригодности 
> 0.60) находятся в пределах юга Среднего и 
Южного Приднепровья, Крыма, приазовской 
части Краснодарского края, южной полови-
ны Ростовской обл., западного и восточного 
Предкавказья, северных и приморских рай-
онов республики Дагестан и юга Астрахан-

Рис. 2. Статистический анализ точности полученной модели вероятностного распространения: А – изменение 
омиссии и «идеальной» области зимовки по тестовым и тренировочным точкам, Б – тренд операционной кривой, 
отображающий ROC и AUC, по усредненным данным.
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ской обл. Зона меньшего благоприятствова-
ния (индекс пригодности 0.30–0.50) включает 
районы Ставропольской и Ергенинской воз-
вышенностей на востоке и западной части 
Приазовской возвышенности на западе. 

В ходе процедуры моделирования выяв-
лено, что наибольший вклад при обучении 
модели на определение пригодности террито-
рии к зимовке вносят шесть переменных сре-
ды: Bio11, Bio15, Bio04, Bio09, Bio05, Bio02 
(табл.). Однако при оценке переменных после 
пермутации значимое уменьшение значений 
тренировочной AUCtraining фиксируется только 
по Bio11. У остальных происходит перерас-
пределение, и на второе место по значимости 
выходит переменная Bio09, которая при пря-
мой оценке значимости занимала лишь чет-
вёртую позицию. 

Рис. 3. Вероятностная модель области зимовки на юго-востоке европейской части ареала Nyctalus noctula, постро-
енная на основе данных WorldClim. Градиентом цвета показана вероятность пригодности территории к зимовке в 
естественных надземных убежищах. Синие точки – установленные места зимовок вида. Чёрная линия – админи-
стративные границы Ростовской обл.

По результатам jackknife-теста (рис. 4), пе-
ременные Bio08 и Bio16 не дают существен-
ного прироста, и использование каждой из 
них по отдельности для моделирования бес-
полезно. Фактор Bio05 неплохо предсказыва-
ет распределение точек, но не используется 
программой, когда берутся все переменные 
(табл.). Если рассматривать построение мо-
делей с исключением переменных, то опреде-
лённое количество уникальной информации 
содержат такие факторы как Bio11, Bio02, 
Bio04, Bio09 и Bio15. Однако использование 
Bio02 и Bio04 по отдельности каждой также 
не даёт существенного прироста. По обуча-
ющим, тестовым данным и по кросс-валиди-
рованной кривой AUCtest (рис. 4) результаты 
jackknife-теста показывают, что наиболее эф-
фективно предсказывают распределение ТР 
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Таблица. Процентный вклад переменных в построение модели пригодности территорий к зимовке Nyctalus noctula 
в естественных надземных убежищах. Показан вклад переменных и их важность при пермутации (%).

Переменные Процент вклада (%) Коэффициент пермутации (%)
Bio11 38.0 80.1
Bio15 19.5 4.4
Bio04 12.4 2.8
Bio09 10.6 6.1
Bio05 9.8 0.2
Bio02 9.2 3.3
Bio16 0.2 1.1
Bio08 0.2 1.9

переменные Bio11, Bio09 и Bio15, а их общая 
пермутация уменьшает AUCtraining более, чем 
на 90%. 

Таким образом, полученные данные ука-
зывают, что только три параметра вносят зна-
чимый вклад в полученную модель (рис. 5). 
Ключевые роли в формировании зимовочного 
ареала играют температурные режимы самой 
сухой (октябрь – декабрь) и самой холодной 
четвертей года. Зимовка в естественных неза-
щищённых убежищах с вероятностью более 
60% может отмечаться в тех районах, где тем-
пература колеблется от −4 до +4 °С. Однако, 
как показывают исследования, проведённые 
на рубеже веков в г. Краснодаре [Газярян, 
2002а], N. noctula могут относительно благо-
получно переносить незначительные откло-
нения от этой нормы. Например, кратковре-

Рис. 4. Диаграмма результатов jackknife-теста по данным: обучающим (А), по кросс-валидированной кривой AUCtest 
(Б) и тестовым (В).

менные понижения температуры воздуха до 
−10 °С не вызывают ни гибели животных, ни 
смены ими убежищ. Смерть отдельных зверь-
ков отмечалась только тогда, когда темпера-
тура в некоторые дни падала до −27 °С, а в 
обитаемых дуплах – до −10 °С. Вероятно, что 
значительную роль в переживании при таких 
экстремальных условиях низких температур 
играет коллективная терморегуляция: чем 
многочисленнее зимующая группа, тем выше 
среди них процент выживших особей. 

Иной эффект может оказать чрезмерно 
высокая температура. Наши наблюдения за 
многочисленными зимующими колониями в 
Ростове-на-Дону показали, что превышение 
от нормы среднесуточной температуры но-
ября на +7…+10 °С приводит к нарушению 
состоянии спячки. В таких условиях живот-
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ные, как правило, просыпаются и приходят в 
активное состояние. Это легко определяется 
по специфическим звукам (социальным сиг-
налам) летучих мышей, которые они издают 
в местах своей локализации. Голоса вечерниц 
наиболее отчётливо слышны в утренние и ве-
черние часы, а нередко их можно различать и 
днём сквозь городской шум. В случае продол-
жительного сохранения аномально положи-
тельных температур или частых колебаний от 
минусовых до аномально высоких её значе-
ний животные длительно находятся в актив-
ном состоянии, что приводит, как это ранее 
уже было установлено [Thomas et al., 1990; 
Thomas, 1995; Boyles et al., 2008], к быстрым 
энергетическим потерям организма (до 84%), 
а отсутствие возможности их восполнить – и 
к гибели.

Ещё один фактор – сезонность выпадения 
осадков. Согласно расчётам, при его коэф-
фициенте вариации в диапазоне от 12 до 25 
пригодность территории к зимовке в есте-
ственных убежищах составляет более 60%. 
Однако этот показатель сам по себе вряд ли 
может рассматриваться как ключевой, вли-
яющий на благоприятность течения спячки 
вида. По всей видимости, его сопряжённость 
здесь связана с общими физико-географиче-
скими параметрами выделенной модельной 
области, которые реально определяют рас-
пространение вида в течение данного сезона 
года.

Отдельно хотелось бы отметить ещё три 
фактора, которые вносят немалый вклад при 

Рис. 5. Кривые отклика, отражающие вероятность пригодности области обитания для зимовки Nyctalus noctula от 
трёх биоклиматических параметров (цифры в кругах – нумерация переменных согласно BioClim).

обучении модели – это минимальная темпе-
ратура самого холодного месяца года (вклад 
– 8.8%, пермутация – 17.6), сумма осадков в 
самом сухом месяце года (вклад – 13.2%, пер-
мутация – 0.1) и сумма осадков в сухой чет-
верти года (вклад – 3.7%, пермутация – 0.9). 
Однако все они демонстрируют высокую кол-
линиарность с уже упомянутыми выше фак-
торами, поэтому в окончательное построение 
модели не вошли. Тем не менее, первый из 
этих трёх (минимальная температура самого 
холодного месяца года), определённо должен 
играть существенную роль в успешности зи-
мовки в условиях незащищённых убежищ и 
вполне может рассматриваться, наравне с мо-
дельными факторами, как лимитирующий в 
формировании границ зимовки.

Таким образом, результаты моделиро-
вания вероятностной области зимовки N. 
noctula на основе корреляций мест его на-
ходок с биоклиматическими переменными 
продемонстрировали не совпадение с ранее 
очерченными границами (рис. 1) и подтвер-
ждают нашу идею об отсутствии в последние 
два десятилетия изменений естественных 
восточных пределов зимовок вида в северном 
направлении. Согласно полученной модели, 
северная граница области зимовки прохо-
дит чуть северней условной линии, прочер-
ченной на период 2002 г., и южнее таковой, 
обозначенной на период 2015 г. Находка вида 
зимой 2010 г. в Волгодонске Ростовской обл. 
не может рассматриваться как результат рас-
ширения области зимовки, так как попадает 
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в соответствующую модельную область, по-
строенную на основе климатических данных 
1970–2000 г. Подтверждением этому служат 
находки в середине прошлого века зимую-
щих особей рыжей вечерницы в двух лока-
циях недалеко от Волгодонска. Все эти точки 
регистрации на востоке Ростовской обл. обо-
значают северный предел модельной области 
зимнего обитания вида. На запад эта граница 
идёт, вероятно, через нижнее течение Север-
ского Донца и далее, огибая Донецкий кряж и 
юг Харьковской обл., уходит на левое Прид-
непровье. Восточнее зимовки N. noctula в 
естественных убежищах не исключены в га-
лерейных лесах дельты Волги, но наиболее 
пригодные территории находятся южнее – в 
Дагестане, где по поймам рек Терека, Сулака 
и Акташа встречаются массивы перестойных 
лесов.

Зимовки N. noctula в незащищённых от 
низких температур дуплах деревьев на тер-
риториях, расположенных на север за пре-
делами границ модельной области зимовки, 
по-видимому, из-за суровости зим малове-
роятны, и на данный момент не известно ни 
одного случая. Однако в последние два де-
сятилетия из этих районов стало появлять-
ся множество свидетельств зимних находок 
вида в многоэтажных строениях различных 
населённых пунктов, и, главным образом, 
– крупных городов. Например, начиная с 
1990-х гг., скопления зимующих животных 
ежегодно отмечают в полостях и трещинах 
стен городских зданий Харькова [Влащенко, 
1999, 2002; Летучие мыши…, 2023]. Восточ-
нее зимовка вида отмечена в Астрахани, где 
24 февраля 2004 г. в одном из корпусов техни-
ческого университета была поймана молодая 
самка [Кожурина, Горбунова, 2004]. Севернее 
отдельно зимующих особей и группы разной 
численности находили в ряде других насе-
лённых пунктах. Так, в Волгограде известно 
четыре находки. При замене окон в многоэ-
тажном жилом доме 13 марта 2019 г. обнару-
жена группа зимующих зверьков примерно 
из 200 особей, а 6 декабря того же года в зда-
нии промышленного предприятия – зимую-
щая колония численностью около 50 особей 
[Морган, личное сообщение, по фото]. Эти 
находки, сделанные в разное время одного 

года, свидетельствуют, что зимовки в город-
ской среде далеко не случайны и подтвер-
ждают способность N. noctula оставаться и 
успешно переживать здесь неблагоприятные 
условия. Кроме этого, в Волгограде отмече-
ны случаи зимовки и одиночных зверьков: 5 
марта 2017 г. в районе Сарпинских озёр [Уру-
сова, личное сообщение, по фото] и 4 ноября 
2021 г. в центре города [Ильченко, 2021]. Ещё 
севернее вечерниц находили в декабре 2000 
г. и в феврале 2020 г. в Воронеже. В первом 
случае это были три истощённых зверька, 
которые позже погибли [Аксёненко, Шерстя-
ных, 2011], а во втором – одиночный самец, 
найденный случайно на балконе жилого дома 
[Шерстяных, личное сообщение, по фото]. В 
Самарской обл. зимовка вида отмечена так-
же дважды. Впервые зверьков в количестве 
5 особей нашли в конце ноября 2008 г. в ис-
кусственных подземных выработках, где они 
зимовали в трещинах потолка совместно с 
другими видами летучих мышей [Смирнов и 
др., 2010]. Было высказано предположение, 
что эта одна из северных групп N. noctula, ко-
торая задержалась на пролёте и удачно нашла 
подходящее убежище для зимовки. Вторая 
находка сделана в конце ноября 2021 г. в г. 
Тольятти, где при ремонте кондиционера был 
обнаружен один самец [Вехник, личное сооб-
щение, по фото]. В условиях средней полосы 
России восточным пределом известных на 
данный период зимовок вида следует считать 
находку одной особи, сделанную 28 декабря 
2021 г. в окрестностях с. Тарловка муници-
пального образования Елабуга Татарстана 
[Лукьянова, 2021]. Зверёк был найден лежа-
щим на снегу мёртвым, при этом его внешнее 
состояние было весьма удовлетворительным. 
С большой вероятностью это животное оста-
валось зимовать в указанном районе, но по 
неизвестным причинам зимовка была прерва-
на, что в итоге привело к его гибели. Западнее 
Елабуги зимовки отмечены во Владимирской 
[Быков, 2018] и Московской [Ильченко, 2023] 
областях. В Москве зимние находки вида ре-
гистрируют с 2014 г., а за последние два года 
задокументировано, как минимум, восемь 
встреч и ещё две в окрестностях столицы. Во 
всех случаях это были одиночные зверьки, 
которых находили в период с конца сентября 
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по начало января при различных обстоятель-
ствах в многоэтажных жилых строениях.

Можно ли все эти находки считать свиде-
тельством расширения естественной области 
зимовки? Если бы в пределах этих территорий 
были известны достоверные случаи обнару-
жения животных в естественных убежищах, 
то можно было бы утверждать положительно. 
Однако из-за часто случающихся здесь зимой 
крайне низких температур это невозмож-
но, что ещё раз подтверждают наблюдения 
в Краснодаре [Газарян, 2002а]. В некоторой 
степени показательным примером того, как 
изменение температуры на минусовые значе-
ния негативно отражается на животных, мо-
жет служить находка N. noctula, сделанная 9 
декабря 2018 г. в одном из сёл Владимирской 
обл. [Быков, 2018]. Две особи были обнару-
жены в слабо защищённом от изменений по-
годных условий деревянном сарае. По наблю-
дениям автора (Быков, личное сообщение), 
осень этого года в районе была относительно 
тёплой, что, очевидно, и послужило причи-
ной задержки здесь зверьков. Переход темпе-
ратуры к минусовым значениям произошёл 
только 11 ноября, и морозная погода сохраня-
лась в течение 5 дней, потом снова случилась 
оттепель и далее опять небольшой «минус». 
Сплошной снежный покров образовался 18 
ноября. Декабрь был пасмурный, с частым 
снегом, температура в основном держалась 
не ниже −8…−10 °С. В момент находки один 
из зверьков был уже мёртв. По визуальной 
оценке, его состояние было нормальным (без 
внешних повреждений и травм), а гибель на-
ступила сравнительно недавно. Причиной 
смерти могло быть кратковременное сильное 
понижение температуры в начале декабря.

Появление рыжих вечерниц в зимнее вре-
мя в постройках человека следует рассма-
тривать как вторичное явление, связанное с 
попытками, при наличии определённых ус-
ловий, освоения климатической «зоны ри-
ска» [Стрелков, 2002]. Этому, например, мо-
гут способствовать реально наблюдаемые за 
последние полвека в средней полосе России 
(65°–52° с. ш.) тенденции повышения ме-
жгодового хода среднемесячной температу-
ры воздуха (ноябрь – март) и одновременное 
его понижение на юге России (50°–40° с. ш.) 

[Виноградова, 2009; Оганесян, 2019]. Много-
численные полости в многоэтажных и камен-
ных зданиях различных населённых пунктов 
относительно неплохо защищены от колеба-
ний внешних температур и в отличие от ду-
пел деревьев могут предоставлять животным 
возможности для успешного переживания 
суровых зим. Насколько это явление широко 
распространено в средней полосе Европей-
ской России, сказать пока сложно, но на юге 
региона, например, по нашим наблюдениям 
в Ростове-на-Дону, носит явно массовый ха-
рактер.

Заключение
Анализ новых и ранее не представленных 

в специальной литературе находок N. noctula 
в Ростовской обл. позволил установить мас-
штаб распространения вида в летнее время и 
уточнить предполагаемые северные границы 
области его зимнего пребывания. Летние на-
ходки на юге и крайнем востоке региона сви-
детельствуют, что эта территория служит не 
только местом транзита в период сезонных 
миграций, но и постоянного летнего пребы-
вания вида. Однако остаётся ещё не до конца 
ясной половая структура остающейся здесь 
на лето части популяции. Известно, что вы-
водковые колонии встречаются на севере и 
на юге области (рис. 1), а находки самцов в 
основном представлены единичными особя-
ми. Результаты моделирования вероятност-
ной области зимовки N. noctula показали её 
неоднородность и отсутствие в последние 
десятилетия явных изменений естествен-
ных восточных границ. Её северные преде-
лы в рассматриваемом регионе начинают-
ся на западе на широте примерно Среднего 
Приднепровья (50° с. ш.), далее идут через 
Ростовскую обл. и заканчиваются на востоке 
на широте г. Астрахани (46.5° с. ш.). Важней-
шими биоклиматическими параметрами при 
построении модели являются средняя темпе-
ратура самой сухой и средняя температура са-
мой холодной четвертей года. Находки зиму-
ющих колоний вечерниц далеко за пределами 
естественной области зимовки, очевидно, 
можно рассматривать как процесс расшире-
ния области жизненного пространства вида, 
который у мигрирующих животных имеет 
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свои особенности и проявляется в виде ос-
воения преимущественно антропогенных 
территорий. На основании полученных ре-
зультатов общую область зимовки можно 
условно разделить на две зоны: территория 
(1), где зимовка носит массовый характер и 
возможна в слабозащищённых естественных 
убежищах, и территория (2) с климатической 
«зоной риска», где остаётся лишь очень не-
большая часть популяции вида, а убежищами 
им служат защищённые от внешних факторов 
пространства в многоэтажных строениях на-
селённых пунктов. На сегодняшний день се-
верный рубеж второй зоны проходит по линии 
Москва – Владимир – Самара – Елабуга. Сле-
дует отметить, что эта линия весьма условная 
и отсутствие данных между образующими её 
точками, а также на обширном пространстве 
южнее до северных границ естественной об-
ласти зимовки может рассматриваться на со-
временном этапе лишь как недостаток сведе-
ний о зимних находках вида.

Финансирование работы
Анализ данных и подготовка рукописи 

выполнены за счёт собственных средств ав-
торов.

Конфликт интересов
Авторы заявляют, что у них нет конфликта 

интересов.

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследова-

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

Литература
Акимов А. Из наблюдений прошлого года // Псовая и 

ружейная охота. 1904. № 7. С. 122.
Аксёненко Е.В., Шерстяных Е.И. Рукокрылые Воро-

нежской области: эколого-фаунистический обзор 
// Современные проблемы зоологии позвоночных 
и паразитологии: Материалы III Междунар. научн. 
конф. Воронеж: Издательско-полиграфич. центр ВГУ, 
2011. С. 20–26.

Быков Ю.А. Nyctalus noctule. Портал «Млекопитаю-
щие России». 2018. (Электронный ресурс) // (https://
rusmam.ru/data/view?id=227350). Загружено Дмитрий 
Смирнов 02.02.2023. Проверено 10.02.2023.

Великанів В. Замітка про кажанів Ніженської округи // 
Український мисливець та рибалка. 1930. № 11–12. 
С. 27–29. 

Виноградова В.В. Биоклиматические индексы в оценке 
воздействия современного потепления климата на 
условия жизни населения России // Известия РАН. 
Сер. географическая. 2009. № 3. С. 82–89.

Влащенко А.С. Находка вечерницы рыжей Nyctalus 
noctula на зимовке в Харькове // Вестник зоологии. 
1999. Т. 33. № 4–5. С. 76.

Влащенко А.С. Находки рукокрылых в здании Харьков-
ского национального университета // Вісник Харь-
ківського університету № 551. Серия: «Актуальні 
проблеми сучасної науки в до слідженнях молодих 
вчених м. Харкова». 2002. № 2. С. 212–216.

Газарян С.В. Наблюдения за зимовкой рыжих вечерниц 
в дуплах деревьев в Предкавказье // Plecotus et al. 
2002а. № 5. С. 28–33.

Газарян С.В. Эколого-фаунистический анализ населения 
рукокрылых (Chiroptera) Западного Кавказа: Дис. ... 
канд. биол. наук: 03.00.08. М., 2002б. 225 с.

Газарян С.В., Бахтадзе Г.Б. Труба котельной – техноген-
ная ловушка для рукокрылых // Plecotus et al. 2002. 
№ 5. С. 99–101.

Газарян С.В., Бахтадзе Г.Б., Малиновкин А.В. Современ-
ное состояние изученности рукокрылых Ростовской 
области // Plecotus et al. 2010. № 13. С. 50–58.

Газарян С.В., Казаков Б.А. Экология рыжей вечерницы 
Nyctalus noctula на Северном Кавказе и Предкавказье: 
Сообщение 1. Характер пребывания, убежища, коло-
ниальность, гонное поведение // Plecotus et al. 2002. 
pars specialis. С. 74–82. 

Газарян С.В., Малиновкин А.В. О зимовке рыжих ве-
черниц в дупле дерева в г. Ростов-на-Дону // Plecotus 
et al. 2010. № 13. С. 48–49.

Галкин Г.А. Климатические аномалии в Краснодарском 
крае. Краснодар: Союз НИО СССР, 1989. 194 с.

Галкин Г.А. Климат Кубани в прошлом: воспоминания о 
будущем? // Рисоводство. Научно-производственный 
журнал. 2014. № 2 (25). С. 52–56.

Джорж Н.Д. А.А. Акимов [Некролог] // Псовая и ружей-
ная охота. 1907. № 9. С. 130.

Дулицкий А.И., Коваленко И.С. Материалы по руко-
крылым Крыма в зоологических собраниях Украины 
и России // В кн.: Вопросы развития Крыма: Пробле-
мы инвентаризации крымской биоты. Симферополь, 
Таврия-Плюс, 2003. № 15. С. 197–210.

Заварзина К.В., Кузенков В.И. Материалы, собранные 
Атаманской Противочумной Лабораторией в Ду-
бовском районе Сальского округа за 1927 и 1928 
годы (Отчёт лаборатории в станице Атаманской) 
// Сборник работ противочумной организации Се-
веро-Кавказского края за 1928 год: Известия Госу-
дарственного Микробиологического института в г. 
Ростове-на-Дону, 1929. Вып. 9. С. 34–50.

Зубко Я.П. Нарис фауни Chiroptera південного сходу 
Одеської області // Інститут зоології та біології АН 
УРСР: Збірник праць Зоологічного музею. 1937. Т. 
20. С. 121–128. 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023182

Иофф И.Г., Тифлов В.Е. Определитель Афаниптера 
(Suctoria – Aphaniptera) Юго-Востока СССР. Став-
рополь, 1954. 201 с.

Ильин В.Ю., Смирнов Д.Г., Красильников Д.Б., Яняева 
Н.М. Материалы к кадастру рукокрылых (Chiroptera) 
Европейской России и смежных регионов. Пенза: 
ПГПУ, 2002. 64 с.

Ильченко О.Г. Nyctalus noctula. Портал «Млекопитаю-
щие России». 2021. (Электронный ресурс) // (https://
rusmam.ru/data/view?id=193357). Загружено Ольга 
Ильченко 22.03.2022. Проверено 10.02.2023.

Ильченко О.Г. Выборка: Портал «Млекопитающие Рос-
сии». 2023 (Электронный ресурс) // (https://rusmam.ru/
sample/records?id=s_9_2a9bfa7681). Создана Дмитрий 
Смирнов 05.02.2023. Проверено 10.02.2023.

Ільюхін Ю. Представники ряду Chiroptera в колекції 
музею природи Харківського національного універ-
ситету ім. В.Н. Каразіна // Theriologia Ukrainica. 2018. 
№ 16. С. 77–84.

Казаков Б.А., Ярмыш Н.Н. О фауне рукокрылых Пред-
кавказья // Материалы Первого Всесоюзного совеща-
ния по рукокрылым (Chiroptera). Л., 1974. С. 69–72.

Каменева С.П., Панютин К.К. О перелётах некоторых 
видов летучих мышей // Охрана природы и озелене-
ние. 1960. Вып. 3. С. 117–119.

Кожурина Е.И., Горбунова Ю.А. О зимовке летучих мышей 
в дельте Волги // Plecotus et al. 2004. № 7. С. 104–105.

Критская Т.И. Грызуны Доно-Цимлянского песчаного 
массива, их хозяйственное значение и борьба с ними: 
Дис. ... канд. биол. наук: Ростов-на-Дону, 1956. 242 с.

Кузенков В.И. К изучению фауны блох (Aphaniptera) 
эндемического района чумы на Северном Кавказе 
// Сборник работ противочумной организации Се-
веро-Кавказского края за 1928 год: Известия Госу-
дарственного Микробиологического института в г. 
Ростове-на-Дону. 1929. Вып. 9. С. 106–125.

Лабунец Н.Ф., Дегтярёва Л.В. О блохах летучих мышей 
на Северном Кавказе // Паразитология. 1985. Т. 19, 
вып. 3. С. 177–180.

Летучие мыши/рукокрылые/кажани в Харькове (Элек-
тронный ресурс) // (https://vk.com/bat_kharkov). 
Проверено 10.02.2023.

Лукьянова Ю. Nyctalus noctula. Портал «Млекопитаю-
щие России». 2021. (Электронный ресурс) // (https://
rusmam.ru/data/view?id=173472). Загружено Дмитрий 
Смирнов 21.01.2022. Проверено 10.02.2023.

Оганесян В.В. Климатические изменения как факторы 
риска для экономики России // Гидрометеорологи-
ческие исследования и прогнозы. 2019. № 3 (373). 
С. 161–184.

Орлов Е.И. Материалы к познанию фауны наземных 
позвоночных Калмыцкой области // Материалы к 
познанию фауны Нижнего Поволжья. Саратов, 1928. 
Вып. 2. С. 1–20.

Панютин К.К. Дальние миграции рукокрылых, околь-
цованных в Воронежском заповеднике // Миграции 
животных. Л.: Наука, 1968. Вып. 5. С. 117–119.

Панютин К.К. Рукокрылые // Вопросы териологии. 
Итоги мечения млекопитающих. М.: Наука, 1980. 
С. 23–46.

Попов Б.М. О сезонных миграциях летучих мышей // 
Природа. 1941. № 2. С. 87–90.

Портал «Млекопитающие России» (Электронный ре-
сурс) // (http://rusmam.ru/). Проверено 20.01.2023.

Преображенский В. Из Екатеринодара (Куб. об.) // 
Охотничья газета. 1895. № 14. С. 218. 

Слинко Л.И. Динамика численности общественных 
полёвок в засушливых районах Ростовской области 
// Сборник научных работ Дагестанской противочум-
ной станции. Махачкала, 1961. С. 320–330.

Смирнов Д.Г., Курмаева Н.М., Вехник В.П., Шепелев 
А.А. О находке зимующих рыжих вечерниц (Nyctalus 
noctula) в Среднем Поволжье // Зоологический жур-
нал. 2010. Т. 89. № 2. С. 233–237.

Стрелков П.П. Область выведения потомства и её 
положение в пределах ареала у перелётных видов 
рукокрылых (Chiroptera, Vespertilionidae) восточной 
Европы и смежных территорий. Сообщение 1 // Зоол. 
журнал. 1997. Т. 76, вып. 9. С. 1073–1082.

Стрелков П.П. Материалы по зимовкам перелётных ви-
дов рукокрылых (Chiroptera) на территории бывшего 
СССР и смежных регионов. Сообщение 2. Nyctalus 
noctula // Plecotus et al. 2002. № 5. С. 35–55.

Тифлов В.Е., Скалон О.И., Ростигаев Б.А. Определитель 
блох Кавказа. Ставрополь, 1977. С. 1–278.

Ункурова В.И. К экологии рукокрылых Калмыкской АССР 
// Фауна и экология животных Калмыкии и сопредель-
ных районов. Элиста: Калмыкский ун-т, 1984. С. 92–97.

Формозов А.Н. О перелётах летучих мышей (Chiroptera: 
Vespertilionidae) // Доклады АН СССР. 1927. Сер. А. 
№ 17. С. 272–274.

Ярмыш Н.Н., Казаков Б.А., Сонина И.Ю., Усвайская 
А.А. Новые находки рукокрылых на Северном Кав-
казе // Рукокрылые (Chiroptera): Вопросы териологии. 
М., 1980. С. 72–77.

Boria R.A., Olson L.E., Goodman S.M., Anderson R.P. 
Spatial filtering to reduce sampling bias can improve the 
performance of ecological niche models // Ecological 
Modelling. 2014. No. 275. P. 73–77. DOI: 10.1016/j.
ecolmodel.2013.12.012.

Boyles J.G., Storm J.J., Brack V.Jr. Thermal benefits of 
clustering during hibernation: a field test of competing 
hypotheses on Myotis sodalis // Functional Ecology. 
2008. Vol. 22. P. 632–636.

Dormann C.F., Elith J., Bacher S., Buchmann C., Carl G., 
Carré G., García Marquéz J.R., Gruber B., Lafourcade 
B., Leitão P.J., Münkemüller T., McClean C., Osborne 
P.E., Reineking B., Schröder B., Skidmore A.K., Zurell 
D., Lautenbach S. Collinearity: a review of methods 
to deal with it and a simulation study evaluating their 
performance // Ecography. 2013. Vol. 36 (1). P. 27–46. 
DOI: 10.1111/j.1600-0587.2012.07348.x

Elith J. Quantitative methods for modeling species habitat: 
Comparative performance and an application to Aus-
tralian plants // In: S. Ferson and M. Burgman (Eds.). 
Quantitative methods for conservation biology. 2002. P. 
39–58. https://doi.org/10.1007/0-387-22648-6_4

Elith J., Phillips S.J., Hastie T., Dudik M., Chee Y.E., Yates 
C.J. A statistical explanation of MaxEnt for ecologists // 
Divers. Distrib. 2011. Vol. 17. P. 43–57.



183РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023

Fick S.E., Hijmans R.J. WorldClim 2: new 1km spatial 
resolution climate surfaces for global land areas // In-
ternational Journal of Climatology. 2017. Vol. 37. No. 
12. P. 4302–4315.

Fielding A.H., Bell J.F. A review of methods for the as-
sessment of prediction errors in conservation presence 
absence models // Environmental Conservation. 1997. 
Vol. 24. No. 1. P. 38–49.

Godlevska L.V. Northward expansion of the winter range 
of Nyctalus noctula (Chiroptera: Vespertilionidae) in 
Eastern Europe // Mammalia. 2015. Vol. 79. No. 3. P. 
315–324.

Mateo R.G., Vanderpoorten A., Munoz J., Laenen B., Des-
amore A. Modeling species distributions from heteroge-
neous data for the biogeographic regionalization of the 
European bryophyte flora // PLoS ONE. 2013. Vol. 8. No. 
2. e55648. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0055648

Merow C., Smith M.J., Silander J.A. A practical guide to 
MaxEnt for modeling species’ distributions: What it does, 
and why inputs and settings matter // Ecography. 2013. 
Vol. 36. No. 10. P. 1058–1069.

Phillips S.J. A Brief Tutorial on Maxent // Lessons in Con-
servation. 2010. Vol. 3. P. 108–135.

Phillips S.J., Anderson R.P., Schapire R.E. Maximum entro-
py modeling of species geographic distributions // Ecol. 
Model. 2006. Vol. 190. P. 231–259.

Phillips S.J., Dudik M. Modeling of species distributions 
with MaxEnt: new extensions and a comprehensive eval-
uation // Ecography. 2008. Vol. 31. P. 161–175.

Thomas D.W. The physiological ecology of hibernation in 
vespertilionid bats // Symp. Zool. Soc. Lond. 1995. No. 
67. P. 233–244.

Thomas D.W., Dorais M., Bergeron J.-M. Winter energy 
budgets and cost of arousals for hibernating little brown 
bats, Myotis lucifugus // J. Mammal. 1990. Vol. 71. No. 
3. P. 475–479.

Warren D.L., Seifert S.N. Ecological niche modeling in 
Maxent: the importance of model complexity and the 
performance of model selection criteria // Ecological 
Applications 2011. Vol. 21. No. 2. P. 335–342. doi: 
10.1890/10-1171.1

DISTRIBUTION OF THE NOCTULE BAT (NYCTALUS NOCTULA) IN 
THE ROSTOV REGION AND THE PROBLEM OF EXPANDING  

THE NORTHERN BOUNDARY OF ITS WINTERING AREA

© 2023 Smirnov D.G.a, *, Zabashta A.V.b, **

a Penza State University, Penza, 440026, Russia
b «Rostov-on-Don Antiplague Scientific Research Institute» of Rospotrebnadzor Rostov-on-Don, 344002, Russia 

e-mail: *eptesicus@mail.ru; **zabashta68@mail.ru

The materials on the distribution of Nyctalus noctula in the Rostov Region are given. Based on this the 
northern border of its winter habitat and the seasonal characteristics of the stay are specified. The presented 
findings of this species in the south and extreme east of the region, which were made in the summer and in 
the off season showed that this territory was used both during the migration period and as summer habitats. 
In the scientific literature the expansion of the winter range of this species over the past decades has been 
noted. Findings of wintering animals in high-rise buildings of cities are considered as confirming facts of 
expansion. However, the issue regarding the expansion of wintering boundaries remains ambiguous because 
all these detections are made in the climatic “risk zone”. The results of modeling of the probabilistic area of 
winter habitats of N. noctula in conditions of natural shelters (hollows of trees) showed that over the past 
70 years there have been no changes in the boundaries and its northern limits do not correspond to those 
that were previously indicated. In the east of the European range of this species the northern boundary of 
the natural wintering area passes through the Rostov Region and ends to the east at the latitude of the city 
of Astrakhan. The most important bioclimatic factors that determine wintering within such a territory are 
the average temperature of the driest and the average temperature of the coldest quarters of the year, and 
the minimum temperature of the coldest month. In the regions to the north of this area due to the severity 
of winters the overwintering of animals in natural shelters is unlikely. Based on the obtained results the 
total wintering area of N. noctula is divided into two zones. The first zone is the territory where wintering is 
massive and possible in poorly protected natural shelters; the second zone is a territory with a climatic “risk 
zone”, where only a very small part of population of the species remains, and the spaces protected from 
external factors in multi-storied buildings of settlements serve as shelters. Findings of wintering colonies of 
noctules in the second zone that located far outside the natural wintering area can obviously be considered as 
an invasive process, which in migratory bats has an adaptive character and associated with the development 
of urbanized landscapes.

Keywords: common noctule, Nyctalus noctula, summer finds, wintering area, modeling, Rostov Region. 
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В статье изложены данные по морфологии, ареалу и численности американской норки в Якутии, 
представлены материалы по морфо- и краниометрии. Приведена динамика ареала и численности 
американской норки в Якутии с момента её интродукции в начале 1960-х гг. по настоящее время. 
Ареал норки за полвека расширился в северо-восточном направлении из Южной Якутии в Централь-
ную. Отмечены новые места расселения норки в восточной стороне Якутии из Магаданской области. 
После натурализации американской норки в Якутии в течение 25 лет шло постепенное увеличение 
её численности от 686 особей до 4–5 тыс. особей.  Последующие 35 лет численность вида стабили-
зировалась и держится на этом уровне с некоторыми колебаниями по годам, исключая 2005–2006 гг., 
когда наблюдалось резкое увеличение численности норки.

Ключевые слова: американская норка, морфология, краниометрия, интродукция, ареал, числен-
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Введение
Американская норка (Neovison vison) 

впервые была завезена в Советский Союз в 
1923 г. с германских ферм клеточного разве-
дения, и первоначально её разводили в зверо-
фермах. Планомерные  работы по расселению 
американской норки в природные комплексы 
регионов и республик СССР были начаты с 
1928 г. Якутию эти мероприятия затронули 
позднее, с 1961 по 1964 г. За эти годы были 
выпущены 686 норок, в том числе 242 нор-
ки были завезены из Хабаровского края и 444 
норки из Горно-Алтайского края [Млекопи-
тающие Якутии, 1971]. Места выпуска были 
локализованы в южной и юго-западной части 
Якутии: долины рек Токко, Олёкма, Пилька и 
Алдан. 

Колхозы и зверохозяйства Якутии разво-
дили в клетках американских норок с 1959 по 
1966 г. Разведение норок в Якутии было пре-
кращено из-за отсутствия соответствующей 
кормовой базы. 

Интродуцированная американская норка 
во многих регионах России успешно нату-
рализовалась, и вид заселил обширные про-
странства Евразии, продолжая активно рассе-
ляться [Хляп и др., 2011; Самые опасные…, 

2018]. В пределах Якутии этот факт также 
отмечается. 

Некоторым аспектам экологии амери-
канской норки Якутии посвящены работы 
якутских биологов [Седалищев, Однокурцев, 
2012; Мордосов и др., 2017; Аргунов, 2018; 
Шадрина, Вольперт, Охлопков, 2021]. 

Цель работы – изучение морфологии, ос-
воения территории, современного ареала и 
численности американской норки в пределах 
Якутии.

Материал и методика
Для изучения морфологических призна-

ков американской норки в течение трёх лет 
(2018–2020 гг.) собраны у охотников и об-
работаны 116 тушек (69 самцов и 47 самок), 
а также 85 черепов (54 самцов и 31 самок) 
взрослых норок. Образцы представлены из 
долины р. Алдан (правый приток р. Лена, 
58–59° с. ш., 126–128° в. д.) и р. Амга (ле-
вый приток р. Алдан, 59–60° с. ш., 126–128° 
в. д.). Несколько образцов были отловлены в 
местах расширения ареала вида в Якутии: 3 
образца в долине р. Ботуобуйа (правый при-
ток р. Вилюй, 61–62° с. ш., 112–113° в. д.) и 
2 образца в долине р. Колыма (66°19ʹ с. ш., 
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151°61ʹ в. д.). Промеры последних образцов 
не включены в обработку морфометрических 
и краниометрических промеров. 

Для морфологических промеров норок 
отобраны 4 характеристики (табл. 1): дли-
на тела, длина хвоста, длина стопы и масса. 
Самцов и самок рассматривали отдельно. 

Для измерения черепов отбирали черепа 
норок только с закрытыми швами, поскольку 
это указывает на прекращение роста чере-
па [Wiig, 1986], без шероховатостей, с раз-
витым сагиттальным гребнем [Саловаров 
и др., 1997]. При измерениях использовали 
электронный штангенциркуль с точностью 
до 0.01 мм. Каждый параметр измерялся три 
раза, и для последующего анализа использо-
вали среднее значение. Для измерения чере-
пов норок отобраны 15 параметров (рис. 1, 
табл. 2): 1 – кондилобазальная длина черепа; 
2 – скуловая ширина; 3 – наибольшая высота 
черепа в области барабанных камер; 4 – рас-
стояние от заднего края барабанных камер 
до переднего края резцовой кости; 5 – рас-
стояние от заднего края барабанных камер 
до заднего края подглазничного отверстия; 6 
– длина нижней челюсти (от переднего края 

Таблица 1. Средние морфометрические параметры американской норки Якутии

№ Параметры
Данные 1980–1990-х гг. [Седали-

щев, Однокурцев, 2012] (р. Алдан)
Наши данные 

(2018–2020 гг., реки Алдан и Амга)
♂ ♀ ♂ ♀

1 Длина тела 
(mm)

409
SE=3.0

Limit 392–434
n=18

348
SE=4.0

Limit 334–372
n=12

403.61 
SD=16.36
SE=2.03

Limit 370–440
n=66

358.73
SD=39.14
SE=6.04

Limit 320–517
n=42

2 Длина хвоста 
(mm)

173
SE=3.1

Limit 153–197
n=18

149
SE=4.6

Limit 125–172
n=12

193.93
SD=16.6
SE=2.16

Limit 147–225
n=66

163.63
SD=14.75
SE=2.39

Limit 125–186
n=38

3 Длина стопы 
(mm)

57.3
SE=0.62

52.3–61.7
n=18

54.8
SE=0.73

49.1–58.2
n=12

61.54
SD=5.94
SE=0.75

Limit 50–84
n=62

53.58
SD=7.60
SE=1.19

Limit 40–78.2
n=41

4 Масса (g) – –

687.9
SD=166.1
SE=35.4

Limit 450–1100
n=22

404.52
SD=137.42
SE=38.11

Limit 140–620
n=13

центральных резцовых альвеол до выемки 
между суставным (proc. condiloides) и угло-
вым (proc. angularis) отростками); 7 – ширина 
рострума над клыками; 8 – мастоидная шири-
на (расстояние между латеральными краями 
сосцевидных отростков); 9 – ширина заглаз-
ничного сужения; 10 – расстояние между ла-
теральными краями заглазничных отростков; 
11 – наибольшая высота венечного отростка; 
12 – альвеолярная длина верхнего ряда зубов; 
13 – альвеолярная длина нижнего ряда зубов, 
14 – ширина верхнего клыка у основания; 15 
– коронарная длина М1.

Среднее арифметическое значение, стан-
дартное отклонение, стандартную ошибку 
вычисляли в программе Microsoft Excel. 

Для определения расселения, численно-
сти и плотности населения американской 
норки использованы учётные данные, полу-
ченные в 2000–2018 гг. охотпользователями, 
госинспекторами и научными работниками 
попутно при проведении зимнего маршрут-
ного учёта (далее – ЗМУ) охотничье-промыс-
ловых животных. Также в работе использо-
ваны статистические данные добычи норки 
в Якутии с 2003–2019 гг., предоставленные 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023186

Рис. 1. Схема промеров черепа американской норки [по: Кораблёв и др., 2014 с дополнениями]. 

Таблица 2. Средние краниометрические показатели американской норки Якутии (mm)

Параметр и его №
Данные 1980-х гг. 

[Седалищев, Однокурцев, 2012] (р. Алдан)
Наши данные 

(2018–2020 гг., реки Алдан и Амга)

♂ ♀ ♂ ♀

Кондилобазальная 
длина черепа, 1

65.8
SE=0.45

Limit 62.9–68.3
n=18

58.8
SE=0.48

Limit 56.3–61.8
n=12

67.12 
SD=2.73
SE=0.39

Limit 61.2–73.3
n=48

59.74
SD=1.75
SE=0.32

Limit 56.2–63.9
n=29

Скуловая ширина, 2

38.9
SE=0.51

Limit 34.9–42.6
n=18

33.6
SE=0.59

Limit 30.6–36.8
n=12

38.64
SD=2.35
SE=0.34

Limit 32.3–44.9
n=47

33.27
SD=1.37
SE=0.25

Limit 31.2–36.0
n=29

Наибольшая высота в 
области барабанных 

камер, 3

23.7
SE=0.22

Limit 21.0–25.1
n=18

21.5
SE=0.32

Limit 19.6–22.8
n=12

23.58
SD=2.11
SE=0,30

Limit 12.4–29.2
n=48

21.26
SD=0.85
SE=0.16

Limit 19.2–22.9
n=29

Расстояние от заднего 
края барабанных ка-

мер до переднего края 
резцовой кости, 4

– –

61.02
SD=2.50
SE=0,36

Limit 55.5–66.9
n=49

54.12
SD=1.85
SE=0.34

Limit 50.6–58.3
n=29

То же, но до заднего 
края подглазничного 

отверстия, 5
– –

45.45
SD=2.02
SE=0.28

Limit 41.4–51.8
n=50

40.33
SD=1.36
SE=0.25

Limit 37.7–43.6
n=29
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Длина нижней челю-
сти, 6 – –

38.35
SD=1.85
SE=0,26

Limit 34.8–44.7
n=52

32.96
SD=1.18
SE=0.21

Limit 30.8–35.7
n=30

Ширина рострума над 
клыками, 7 – –

14.94
SD=1.37
SE=0.19

Limit 13.1–20.8
n=51

12.58
SD=0.96
SE=0.17

Limit 11.6–16.7
n=30

Мастоидная ширина, 
8 – –

34.09
SD=1.95
SE=0.28

Limit 31.0–39.5
47

29.03
SD=1.05
SE=0.19

Limit 26.7–31.3
n=29

Ширина заглазнично-
го сужения, 9 – –

12.55
SD=1.22
SE=0.18

Limit 10–18.7
n=48

11.81
SD=0.81
SE=0.15

Limit 9.4–13
n=29

Расстояние между 
латеральными краями 
заглазничных отрост-

ков, 10

– –

16.62
SD=1.63 
SE=0.23

Limit 12.1–19.5
n=48

15.05
SD=0.79
SE=0.15

Limit 13.5–17.9
n=29

Наибольшая высота 
венечного отростка, 

11
– –

18.70
SD=1.03
SE=0.14

Limit 16.4–20.8
n=51

15.64
SD=1.09
SE=0.20

Limit 11.1–17.4
n=30

Альвеолярная длина 
верхнего ряда зубов, 

12
– –

23.61
SD=0.92
SE=0.13

Limit 21.7–25.4
n=51

21.20
SD=0.76
SE=0.14

Limit 19.5–22.7
n=29

Альвеолярная длина 
нижнего ряда зубов, 

13
– –

25.03
SD=0.93
SE=0.13

Limit 23.1–27.1
n=51

22.04
SD=0.89
SE=0.16

Limit 20.3–23.9
n=30

Ширина верхнего 
клыка у основания, 14 – –

3.62
SD=0.27
SE=0.04

Limit 3.2–4.3
n=51

2.89
SD=0.17
SE=0.03

Limit 2.6–3.4
n=30

Коронарная длина 
М1, 15 – –

7.55
SD=0.40
SE=0.06

Limit 6.8–8.7
n=51

6.84
SD=0.23
SE=0.04

Limit 6.5–7.5
n=30

Департаментом охотничьего хозяйства и осо-
бо охраняемых природных территорий (далее 
– ДОХиООПТ) Министерства экологии, при-

родопользования и лесного хозяйства Респу-
блики Саха (Якутия) (далее – МЭПиЛХ РС 
(Я)). 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2023188

Результаты и обсуждение
Морфология. Морфологические особен-

ности американской норки, населяющей Яку-
тию, были описаны в статье Седалищева В.Т. 
и Однокурцева В.А. [2012], в которой приве-
дены промеры американских норок, добытых 
в конце 1980-х – начале 1990-х гг. в Южной 
Якутии (долина р. Алдан). Измерения якут-
ских норок тех лет не сходятся с нашими про-
мерами. Сравнительно со старыми данными 
в настоящее время (табл. 1 и 2): 

– у самцов меньше длина тела на 1.3%, 
скуловая ширина на 0.7%, высота черепа на 
0.5% и больше длина хвоста на 10.8%, длина 
стопы на 7%, кондилобазальная длина черепа 
на 2%;  

– у самок меньше длина стопы на 1%, 
скуловая ширина на 2.2%, высота черепа на 
1.6%, и больше длина тела на 3%, длина хво-
ста на 9%, кондилобазальная длина черепа на 
1.1%. 

Таким образом, череп американской нор-
ки, обитающей в Южной Якутии, относи-
тельно сорокалетней давности сузился и уд-
линился, а хвост стал намного длиннее.

Морфологические изменения интродуци-
рованных видов могут происходить в течение 
продолжительного времени. Также к этому 
следует добавить климатические изменения, 
произошедшие в течение существования аме-
риканской норки в России, и последствия 
этих изменений. По мнению Корытина Н.С. 
[2018], увеличение размеров черепа тесно 
связано с увеличением среднегодовой тем-
пературы, то есть с глобальным потеплени-
ем. В Южной Якутии за последние полвека 
фиксируется повышение среднегодовой тем-
пературы от 1.5 до 1.9 °C, а в Центральной 
Якутии, куда американская норка постепенно 
расселяется естественным путём, она повы-
силась на 3.3 °C [Скачков, 2016]. Основной 
вклад в это повышение вносит зимний сезон 
[Скачков, 2012]. Гипотетически можно пред-
положить, что потепление климата привело 
к улучшению условий продуцентов, что по 
пищевой цепочке улучшило кормовую базу 
американской норки и создало условия для 
укрупнения размеров тела этого вида. За пе-
риод натурализации американской норки в 

новых условиях обитания произошли вну-
тривидовые морфологические изменения, 
приведшие к изменению интерьерных и экс-
терьерных параметров американской норки. 
Современные результаты изучения амери-
канской норки в западной и восточной Евро-
пе обнаруживают тенденцию снижения раз-
меров тела у животных во временном аспекте 
[Melero et al., 2012; Zalewski, Bartoszewicz, 
2012]. В случаях неконтролируемой интро-
дукции инвазионных видов, по аналогии с 
ондатрой, следует ожидать возникновения 
быстрых адаптивных перестроек морфогене-
за в исторических масштабах времени [Васи-
льев и др., 2016]. 

Распространение и численность. В пе-
риод искусственного расселения интроду-
центов в начале 1960-х гг. численность аме-
риканской норки в Якутии составляла 686 
особей. Места выпусков американской нор-
ки охватывали на западе север Патомского 
нагорья (Ленский район) – долину р. Пилка 
(правый приток р. Лена), Олёкмо-Чарское 
нагорье (Олёкминский район) – среднее те-
чение р. Токко (в устье р. Торго), верхнее 
течение р. Токко (в устье р. Чаруоды), устье 
р. Олдонгсо (левый приток р. Олёкма),устье 
р. Тунгурча (правый приток р. Олёкма), на 
юге Алданское нагорье (Алданский район) – 
верховья р. Амга в устье ключа Онхой, верх-
нее и среднее течения р. Алдан (реки Гыным, 
Сумнагин, Чомполо, Якокут, Унгра, Тимптон, 
Джанда) (рис. 2).

При проведении учётных работ через три 
года после интродукции в 1964 г. плотность 
населения вида по р. Токко (правый приток 
р. Чара, юго-западная Якутия, Олёкминский 
район) была ещё низкой – 0.4 особи на 1 км 
реки. Новые места естественного расселения 
американской норки были зарегистрированы 
с конца 1960-х гг. Вид начал расселяться. По 
р. Олёкма пребывание норок было обнаруже-
но в 100 км севернее пункта выпуска – в сред-
нем течении р. Олёкма по рекам Тас-Миеля 
и Тас-Хайко [Млекопитающие Якутии, 1971].

Следующий учёт численности норок в 
бассейне р. Токко проводился в 1975 г. Реви-
ным Ю.В. По результатам учётных работ, для 
большей части территории долины р. Токко 
был характерен показатель 0.7–0.8 особи на 1 
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км берега, или 1.0–1.5 особи на 1 км поймы. 
По расчётам, численность норки в данной ча-
сти ареала составляла около 700–900 особей 
[Ревин, 1975]. 

В бассейне р. Чара (левый приток р. Олё-
кма, юго-западная Якутия, Олёкминский рай-
он) одиночные животные появились в конце 
1960-х гг. [Ревин, 1989]. Появление норок в 
бассейне этой реки связано с расширением 
Токкинского очага. В верховьях рек Амга и 
Туолба в начале 1980-х гг. было зарегистри-
ровано 0.4–0.6 особи на 1 км русла реки 
[Александров, 1986]. 

В долине р. Унгра (правый приток р. Ал-
дан, Алданский район) в середине 1970-х гг. 
плотность населения норки составляла не 
более 1 особи на 1 км русла [Ревин, 1989]. 

Рис. 2. Границы распространения американской норки в Якутии:  – места выпусков,  – граница 1980–1990-х гг.,  
 – современная граница.

На основании опросных и учётных матери-
алов, общая численность норки в Якутии в 
эти годы была оценена в 1000 голов, и было 
предложено начать регламентированный от-
лов 200–250 особей [Ревин, Багаев, 1978]. 

Третий учёт численности американской 
норки проводился охотоведом совхоза «Ток-
кинский» Афанасьевым О.С. в 1987 г. в пой-
мах рек Токко, Чара и Олёкма (Олёкминский 
район). Из отчёта известно, что плотность 
населения вида в различных участках ареала 
была не одинаковой и варьировала от 0.13 до 
1.8 особи на 1 км береговой линии. Наиболь-
шая плотность населения зверька (1.8 особи 
на 1 км береговой линии) наблюдалась в верх-
нем течении р. Токко, по долинам её притоков 
Чоруода, Чоруодакаан, Торго, Алакит, Усу. 
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Наименьшая плотность населения вида (0.13 
особи на 1 км береговой линии) зарегистри-
рована в нижнем течении рек Чара и Олёкма. 
В средних течениях рек Токко, Чара и Олёк-
ма показатель средний – 0.23–0.63 особи на 1 
км береговой линии. Усреднённый показатель 
плотности населения норки на тот период вре-
мени составил 0.7 особи на 1 км берега. Чис-
ленность вида в пределах данного участка в то 
время составила около 2500 особей.

Из сказанного видно, что за 20 лет амери-
канская норка прижилась в новых условиях 
обитания, и шло увеличение численности 
вида. Особенно в южной части района интро-
дукции – в верховьях р. Токко, натурализация 
американской норки прошла успешно, чему 
благоприятствовали подходящие для жизне-
деятельности зверька гидрорежим рек и бо-
гатая кормовая база. Большая часть ресурсов 
была сконцентрирована в этом участке ареа-
ла. В северной периферии ареала – в нижнем 
течении рек Чара и Олёкма, куда расселилась 
норка в то время, плотность населения вида 
оставалась низкой [Афанасьев, 1987]. 

В настоящее время, по данным научного 
отдела заповедника «Олёкминский», плот-
ность населения норки по р. Олёкма варьиру-
ет в интервале от 0.20 до 0.29 особи на 1 км 
поймы [Олёкминский заповедник…, 2023]. 

В 1980–1990-х гг. норка широко рассели-
лась в долине верхнего течения р. Алдан и 
многих его притоков: реки Чомполо, Амеди-
чи, Якокут, Сеймджэ и др. (Алданский район). 
Зверьки были также обнаружены в верховьях 
р. Амга и в низовьях р. Учур [Седалищев, Од-
нокурцев, 2012]. 

На левобережье р. Лена американские 
норки расселились и прижились в бассейнах 
рек Пилька, Хамра и в верхнем течении р. Пе-
ледуй (левые притоки р. Лена, Ленский рай-
он) [Шадрина, Величенко, Данилов, 2006]. 
В марте 2006 г., по данным охотоведа Г.С. 
Федотова, плотность населения вида на во-
доёмах Ленского района не превышала 0.11 
особи на 1 км береговой линии [Седалищев, 
Однокурцев, 2012]. 

В Центральной Якутии следы норки так-
же зарегистрированы на левобережье р. Лена 
в низовьях р. Синяя в марте 2018 г. (Ханга-
ласский район) [Аргунов, 2018].

В 1986–1990 гг. расчёт численности аме-
риканской норки проводился Госохотучё-
том, и по республике численность вида была 
оценена в 3–5 тыс. особей. В 1996–2000 гг., 
по данным ВНИИОЗ, численность зверька в 
Якутии оценивалась в 2.8–8.5 тыс. особей. По 
их же сведениям, в 2001–2005 гг. численность 
составляла 2.8–4.0 тыс. особей [Учёты и ре-
сурсы…, 2007].

В настоящее время, по результатам зим-
него маршрутного учёта, следы норки встре-
чались в 11 административных районах: Ал-
данском, Нерюнгринском, Усть-Майском, 
Олёкминском, Ленском, Амгинском, Таттин-
ском, Томпонском, Чурапчинском, Ханга-
ласском и Верхнеколымском. Площадь пер-
вых пяти районов составляет основной очаг 
обитания вида. В последних шести районах 
регистрированы мелкие разрозненные очаги 
обитания и единичные случаи встреч следов 
пребывания норок.

Специальный учёт численности вида по 
береговой линии не проводился, а результаты 
были получены попутно во время проведения 
зимнего маршрутного учёта охотничье-про-
мысловых животных по следам на снегу, поэ-
тому ниже даны показатели встреченных сле-
дов норки на 10 км учётного маршрута в 2018 г. 
(рис. 3).

Западная Якутия. На левобережье р. Лена 
в Ленском районе (долина рек Нюя, Пеледуй) 
встречаемость американской норки не высо-
кая – 0.16 следа на 10 км. Из этих мест зве-
рёк заходит по р. Нюя (левый приток р. Лена) 
в бассейн р. Вилюй в Мирнинский район. В 
2012 г. американская норка впервые была до-
быта в Мирнинском районе в окрестностях 
посёлка Тас-Урях. В наших образцах при-
сутствуют три черепа норки из Мирнинского 
района. Самые северные единичные заходы 
наблюдались здесь в бассейне р. Улахан-Бо-
туобуя (приток р. Вилюй) [Шадрина, Воль-
перт, Охлопков, 2021].

Южная Якутия. По результатам учётов, 
наибольшее количество следов норки (0.3 
следа на 10 км) зафиксировано в районе вы-
пусков американских норок в Олёкминском 
районе (Олёкмо-Чарское нагорье). 

В Алданском районе, расположенном на 
севере Алданского нагорья, показатель учё-
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та составил 0.15 следа на 10 км. По данным 
опроса охотников, в Алданском районе аме-
риканская норка встречалась по р. Алдан и её 
притокам Сибиктэ, Суннагин, Чюльбю, Чуга, 
Юряхте, Лаппа, Сям, Белькачи, Улахан Дю-
некли, Оччугуй Силигли, Улахан Силигли. 
Всего в пределах бассейнов названных рек 
насчитывается около 150 норок. Если считать 
по квадратным площадям, плотность насе-
ления норки составит в среднем 0.13 особи 
на 10 км2. Если по береговой линии, то на 1 
км поймы встречается по 0.02–0.07 особи. 

Рис. 3. Плотность населения американской норки по районам Республики Саха (Якутия), номер района/количе-
ство следов на 10 км маршрута (0 – означает единичные заходы). Зелёным цветом окрашены густонаселенные 
человеком районы.
Районы: Западная Якутия: 1 – Мирнинский, 2– Ленский; Южная Якутия: 3 – Олёкминский, 4 – Алданский, 5 – Не-
рюнгринский; Центральная Якутия: 6 – Хангаласский, 7 – Амгинский, 8 – Чурапчинский, 9 – Таттинский; Восточная 
Якутия: 10 – Усть-Майский, 11 – Томпонский, 12 – Оймяконский, 13 – Верхнеколымский, 14 –Среднеколымский.

По данным добычи, половое соотношение 
равно 1.5:1 (59.5% – самцы, 40.5% – самки). 
По опросным данным, на р. Суннагин была 
встречена норка с тремя детёнышами.

В Нерюнгринском районе (юг Алданско-
го нагорья и север Станового хребта) зареги-
стрированных следов зверька относительно 
меньше – 0.2 следа на 10 км. 

Центральная Якутия. В местах естествен-
ного расселения американской норки в Цен-
тральную Якутию встречаемость её следов 
относительно выше в Амгинском районе 
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(0.05 следа на 10 км), куда она расселилась 
с Алданского нагорья по р. Амга (левый 
приток р. Алдан). Скорее всего, территория 
Амгинского района в настоящее время яв-
ляется постоянным местом обитания амери-
канской норки, о чём свидетельствует частая 
встречаемость её следов в последние годы 
после резкого увеличения численности вида 
по всему ареалу в Якутии в 2005–2006 гг., и 
эта территория может быть отнесена к основ-
ному ареалу норки в Якутии. Большая часть 
зверьков в нашей выборке добыты с прито-
ков р. Амга – Кырбакан, Нергючей, Налба-
гар. Сылгылыыр, Куруннаах, Хатыстыыр. С 
Амгинского района по р. Амга в 2007 г. норки 
заходили дальше в Чурапчинский и Таттин-
ский районы. 

В Хангаласский район расселение вида 
идёт с Олёкмо-Чарского нагорья по долине р. 
Буотама (правый приток р. Лена). По данным 
местных родовых общин, в верхнем течении 
р. Буотама норка встречалась уже в 1980-х гг. 

Восточная Якутия. В Усть-Майский район 
(среднее течение р. Алдан) расселение нор-
ки шло с Алданского нагорья по р. Алдан, а 
также с граничащего с востока Хабаровского 
края. В настоящее время здесь отмечено 0.2 
следа на 10 км. Ареал вида сконцентрирован 
между р. Алдан и границей с Хабаровским 
краем по мелким хребтам Улахан-Бом, Кыл-
лахский, Челат, Дыгды-Сисэ. В данном рай-
оне, по материалам обработки собранных у 
охотников анкетных данных, на 10 км2 охот-
ничьего участка обитает 0.52 особи, а на 1 
км поймы встречается 0.01–0.03 особи. Здесь 
американская норка встречается по рекам 
Алдан, Мая (по всем её притокам), Бериги, 
Хонгну, Аллах-Юнь, Хамна. Примерно на-
считано около 60 особей. Отсюда норка захо-
дит в Томпонский район (нижнее течение р. 
Алдан). Здесь её впервые наблюдали в 2003 г. 

На северо-востоке Якутии заходы аме-
риканской норки впервые установлены в 
2006–2008 гг. в долине р. Индигирка в Оймя-
конском районе [Аргунов, 2018] и в среднем 
течении р. Колыма, куда она расселилась с 
мест её интродукции в верховьях р. Колыма 
в Магаданской обл. В наших образцах при-
сутствуют два экземпляра, добытые в доли-
не р. Колымы. По опросным сведениям, по 

р. Колыма вид встречается в 60 км ниже от 
п. Зырянка [Аргунов, 2018]. По сведениям 
местного населения, численность вида в пре-
делах Верхнеколымского и Среднеколымско-
го районов продолжает увеличиваться. Этому 
расселению способствовало снижение уров-
ня воды рек Якутии после ледостава, что объ-
ясняется основным питанием речных систем 
Якутии атмосферными осадками. При сни-
жении уровня воды установившийся ледяной 
покров провисает, и образуются пустоты, ко-
торые обеспечивают доступ норки к воде, то 
есть к основным кормовым объектам [Мор-
досов и др., 2017]. 

Следует отметить, что встречаемость 
следов американской норки в новых местах 
расселения наблюдается на фоне сокращения 
встречаемости её следов в зоне основного 
ареала. Например, в 2003 г. заходы норки за-
регистрированы в Томпонском районе, а в со-
седствующем с юга Усть-Майском районе, где 
вид обитает постоянно, встречаемость снизи-
лась с 0.25 до 0.04 следа на 10 км маршрута; 
в 2007 г. норка отмечена в Амгинском и Тат-
тинском районах (по р. Амга), а в Алданском 
районе, откуда произошло расселение, было 
зарегистрировано снижение встречаемости 
следов с 0.32 до 0.16 следа на 10 км. В 2009 
и 2012 гг. снизилась встречаемость следов 
норки в Олёкминском районе, а заходы в эти 
годы стали наблюдаться в соседствующем с 
северо-востока Хангаласском районе. Воз-
можно, в годы неурожая кормовых объектов, 
зверькам приходится искать наиболее корм-
ные участки, что приводит к их миграциям.

После интродукции американской нор-
ки в Якутии последующие 35 лет шло по-
степенное увеличение численности. В се-
редине 1970-х гг. насчитывалось примерно 
900 особей. Через 10 лет в середине 1980-х 
гг. численность увеличилась в 2.8 раза и на-
считывала около 2500 особей. Ещё через 10 
лет в 1990-е гг. ресурсы норки увеличились 
до 4000 особей.  К 2000 г. численность до-
стигла около 5600 особей. Далее численность 
вида стабилизировалась и держится на этом 
уровне с некоторыми колебаниями по годам, 
исключая 2005 и 2018 гг., когда наблюдалось 
резкое увеличение количества встреченных 
следов норки в два раза (рис. 4). Это не мо-
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жет быть погрешностью учётных работ, так 
как увеличение количества учтённых следов 
зверька в эти годы было зарегистрировано во 
всех районах, где он обитает.

Резкое увеличение численности амери-
канской норки, как это произошло у интро-
дуцированной ондатры, не наблюдалось. 
Главными лимитирующими факторами для 
увеличения численности этого хищника яв-
ляются: 1. недостаточное количество благо-
приятных мест для зимовки; 2. широкое раз-
витие наледей; 3. высокие летние паводки в 
период рождения детёнышей и лактации. 

Промысел. Промысел на американскую 
норку в Якутии не развит из-за её малой чис-

Рис. 4. Динамика численности американской норки в Якутии (особей), по экспертным данным и учётным данным, 
полученным охотпользователями и госинпекторами попутно при проведении ЗМУ.

ленности в регионе. В 1970-х гг. при условии 
нормального воспроизводства норки реко-
мендовали промысловое изъятие 200–250 
зверьков ежегодно. На чёрный рынок в те 
годы ежегодно уходило примерно 10–15 осо-
бей [Ревин, 1975]. По материалам ВНИИОЗ, в 
1970–1980 гг. было сдано всего 5 штук норок 
[Чащухин, 2009].

В 1987 г. Республиканское охотуправле-
ние разрешило пробный отлов норок в коли-
честве 100 особей. Всего было добыто и сда-
но 45 особей. Это объяснялось неопытностью 
охотников при добыче данного вида. 

В настоящее время промысел американ-
ской норки также низкий, о чём свидетель-

Рис. 5. Объём добычи американской норки по годам (штук), по данным ДОХиООПТ МЭПиЛХ РС (Я).
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ствует рис. 4. Большинство добытых зверьков 
оседает у населения. В данный период вре-
мени средняя закупочная цена шкурки норки 
около 300 рублей, тогда как на рынке можно 
сбыть за 1000–2000 рублей. В 2005 г. встре-
чаемость следов норки увеличилась (рис. 4), 
и была увеличена средняя закупочная цена за 
сданную шкурку. В результате добыча вида в 
следующем году повысилась (рис. 5). 

В настоящее время целенаправленного 
учёта и добычи норки не производится из-за 
трудоёмкости охоты и невысокой закупочной 
цены на мех дикой норки. Сейчас рынок пуш-
нины насыщен мехом клеточных зверьков, 
который более качественный и ценный, чем 
мех диких. Исходя из этого, промысел дан-
ного вида не рентабелен и не окупит расхо-
дов, связанных с добычей. Случайная добыча 
норки возможна попутно при ловле соболя 
или ондатры.

Выводы
1. По мере адаптации американской норки, 

обитающей в Южной Якутии, к меняющимся 
условиям среды обитания её череп сузился и 
удлинился, хвост стал намного длиннее; 

2. Ареал американской норки в Якутии в 
течение полувека расширился в северо-вос-
точном направлении примерно на 150 000 
км2.

3. С 1964 г. последующие 35 лет шло по-
степенное увеличение численности до 4–5 
тыс. особей. Далее численность вида стаби-
лизировалась на 4500 особей и держится на 
этом уровне с некоторыми колебаниями по 
годам.
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AMERICAN MINK (NEOVISON VISON) IN YAKUTIA: 
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The article presents data on the morphology, range and number of the American mink in Yakutia, gives 
materials on its morpho- and craniometry. Data on the dynamics of the range and number of the American 
mink in Yakutia from the moment of its introduction in the early 1960s to the present time are shown. The 
range of the mink has expanded in the north-east direction from Southern Yakutia to Central Yakutia for 
half a century, and new mink settlement sites from the eastern side of the Magadan region have been noted. 
After naturalization of the American mink during 25 years, there was a gradual increase in its number from 
686 individuals to 4–5 thousand individuals. Over the next 35 years, the number of the species has stabilized 
and remains at this level with some fluctuations over the years, excluding 2005–2006, when there was a 
sharp increase in the number of mink.
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Among invasive species there is a special group so named cryptic species for which morphological iden-
tification is very difficult. This review is devoted to analysis of the dispersal routes of two copepod cryptic 
species complexes into aquatic ecosystems. Eurytemora carolleeae introduction was revealed in 2007 with 
bar-code. The species was described as a new taxon; its distribution was also studied using morphology. 
Biological invasions of two other Copepod species Acanthocyclops americanus and Eurytemora caspica 
were mainly studied using morphological methods since the species have already been described. At the 
same time, to confirm their distinctions from local forms, molecular genetic tools were also used. Two sce-
narios resulting from cryptic species’ invasions and their competitions with native species were the partly (E. 
carrolleeae) or full displacement (A. americanus). Example: the invasion of Eurytemora carolleeae into the 
Baltic Sea and the Atlantic coast of Europe. When assessing the possible negative impact of invasive species 
on competitors, the most attention should be paid to predator species. Identification of cryptic species signifi-
cantly complicates the situation with the assessment of bioinvasion and needs the use of molecular methods.
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Copepoda, Acantocyclops, Eurytemora
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