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Halyomorpha halys – вредоносный инвазионный вид полужесткокрылых насекомых. На основе 
данных о находках H. halys в естественном (Восточная Азия) и инвазионном (Северная Америка и 
Европа) ареалах и сопоставления их с картами факторов среды выявлены эколого-географические 
границы распространения вида и уточнены пределы его экологической толерантности по отношению 
к основным лимитирующим распространение этого вида факторам среды. Более длительная история 
инвазии в Северной Америке, особенности пространственного распределения факторов среды и ме-
стоположения первоначального проникновения позволили виду полнее освоить свою потенциальную 
экологическую нишу на Североамериканском континенте по сравнению с Европой. Сравнительный 
эколого-географический анализ современного распространения H. halys в Северной Америке позволил 
оценить ближайшие перспективы распространения вида в Европе. Продвижение инвайдера в Европе в 
условиях современного климата может происходить в восточном направлении – по территории Украины, 
на юг Беларуси и на юго-западе Российской Федерации. Границы этого продвижения будут связаны 
прежде всего со способностью H. halys адаптироваться к неблагоприятным зимним и аридным условиям. 
В пределах крупных городов, являющихся островами тепла, не исключена возможность образования 
самоподдерживающихся популяций H. halys вплоть до 55° с. ш. При этом значительные территории в 
Восточной Европе характеризуются пессимальными для H. halys значениями одновременно по совокуп-
ности нескольких факторов среды. Это может сдерживать дальнейшее распространение вида в Европе, 
затруднить натурализацию и снизить встречаемость H. halys в обозначенных регионах. 
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Введение 
Коричневый мраморный клоп Halyomor-

pha halys (Stål, 1855) – вредоносный вид полу-
жесткокрылых насекомых семейства щитни-
ков (Heteroptera: Pentatomidae). В настоящее 
время он распространен в трёх анклавах Се-
верного полушария: восточноазиатском, ев-
ропейском и североамериканском [Lee, 2015; 
Hamilton et al., 2018; Musolin et al., 2022]. 

Центр происхождения вида – Восточная 
Азия [Hamilton et al., 2018]. Вид очень моби-
лен благодаря своей исключительной способ-
ности проникать в средства транспорта и гру-

зы, предназначенные для транспортировки, а 
также ярко выраженным лётным качествам 
имаго [Lee, Leskey, 2015; Wiman et al., 2015; 
Hamilton et al., 2018]. В Северной Америке 
H. halys впервые отмечен в 1996 г. [Hoebeke, 
Carter, 2003], в Европе – позднее, в 2004 г. 
[Arnold, 2009; хронологию см.: Musolin et al., 
2022].

На распространение H. halys влияют как 
естественные, так и антропогенные факторы. 
Основные факторы среды, лимитирующие 
распространение H. halys, – это недостаточ-



17РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 4, 2023

ная теплообеспеченность, препятствующая 
прохождению полного цикла развития на-
секомого в течение одного вегетационного 
сезона [Nielsen et al., 2008; Lee et al., 2013; 
Musolin et al., 2019], неблагоприятные ус-
ловия зимовки (в первую очередь – низкие 
зимние температуры, приводящие к гибели 
имаго от вымерзания или холодового шока) 
[Cira et al., 2016], и недостаточная для суще-
ствования клопа и его кормовой базы влаго-
обеспеченность. Также быстрой и успешной 
натурализации H. halys вне его естественного 
ареала нередко препятствует несовпадение 
врождённой фотопериодической реакции и 
особенностей динамики длины дня в реги-
онах инвазии [Saulich, Musolin, 2018], по-
скольку сокращение длины дня в конце лета 
служит сигналом для формирования зим-
ней имагинальной диапаузы у данного вида 
[Yanagi, Hagihara, 1980; Musolin et al., 2019]. 
Важной отличительной особенностью вида 
является способность зимовать в постройках, 
что смягчает условия зимовки [Hamilton et al., 
2018] и способствует распространению этого 
в целом теплолюбивого вида и образованию 
его устойчивых популяций в населённых 
пунктах в зонах с низкими зимними темпера-
турами. В условиях аридных зон устойчивые 
популяции вида формируются на фрагментах 
городского орошаемого озеленения.

Пофакторный эколого-географический 
(далее – ЭГ) анализ и информация, получа-
емая с учётом ЭГ границ распространения 
вида, позволяют уточнять ключевые параме-
тры ЭГ ниши вида, такие как экологические 
амплитуды и пределы толерантности, иссле-
довать фундаментальные закономерности, 
например, оценить влияние комбинаций пес-
симальности и оптимальности факторов сре-
ды на распространение и встречаемость вида 
[Nix, 1986; Booth et al., 2014; Афонин и др., 
2021].

В европейский анклав вид попал сравни-
тельно недавно и пока ещё не занял всю свою 
потенциальную ЭГ нишу. Поэтому сравни-
тельный ЭГ анализ границ распространения 
H. halys и прогноз его потенциального рас-
пространения в Европе базируются на сово-
купности данных, полученных в разных ча-
стях как естественного, так и инвазионного 

ареала, в которых вид наиболее полно занял 
свою ЭГ нишу. 

Цели данного исследования: выявить ЭГ 
границы распространения H. halys, оценить 
пределы экологической толерантности этого 
вида к лимитирующим его распространение 
факторам среды и уточнить ЭГ потенциал и 
перспективы распространения H. halys в Ев-
ропе. 

Материалы и методы
Данные о распространении H. halys 

и отбор местонахождений вида для ЭГ 
анализа. На первом этапе эколого-географи-
ческого анализа при выявлении ЭГ границ 
вида была использована информация об из-
вестных местонахождениях H. halys из базы 
данных (далее – БД) iNaturalist [iNaturalist…, 
2022] и литературных источников [Zhu et 
al., 2012]. В первоначальном наборе присут-
ствовало 32 408 точек с геоинформационной 
привязкой. Точки были прорежены по сетке с 
делением 0.2 градуса земной дуги. Такое про-
реживание уменьшает деформацию массива 
экстрагированных значений факторов среды, 
возникающую в городах, для которых харак-
терно повышенное количество местонахож-
дений, что может быть связано не с особой 
благоприятностью экологических условий, 
а с большим количеством корреспондентов, 
подающих сведения в базы данных. После 
генерализации осталось 4 723 точки, которые 
были использованы для предварительного ЭГ 
анализа с целью выявления ЭГ границ и пре-
делов толерантности H. halys. Дальнейшую 
валидацию известных местонахождений и 
более прецизионный отбор точек для после-
дующего уточняющего ЭГ анализа проводи-
ли на ключевых участках ЭГ границ после их 
выявления.

Экологические карты. Температурные 
карты составляли по материалам дистанци-
онного зондирования Земли – по среднеме-
сячным температурам поверхности (LST), 
измеренным спектрорадиометром Modis 
(Mod11C3) [Wan et al., 2015]. Нижним темпе-
ратурным порогом активного развития евро-
пейской популяции H. halys считали +13.3 °С 
[Musolin et al., 2019]. Карты суммы эффектив-
ных температур от этого порога (СЭТ13.3 °С) 
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готовили с использованием слоёв средних 
среднемесячных температур по методике 
Афонин и др. [Афонин, Милютина, Мусо-
лин, в печати]. Слои средних среднемесяч-
ных температур поверхности рассчитывали 
как среднее дневных и ночных температур: 
(LSTday01+LSTnight01)/2. За показатель зим-
него стресса выбрали средние минимальные 
(ночные) температуры января, усреднённые 
за период 2001–2020 гг. Усреднённый растр 
рассчитали на основе ежегодных среднеме-
сячных январских слоёв ночных температур 
(LSTnight01) также взятых из набора данных 
Modis (Mod11C3) [Wan et al., 2015]. 

В качестве показателя влагообеспечен-
ности использовали индекс состояния рас-
тительного покрова – июльский слой NDVI 
(Mod13C2; усреднение за период 2001–2020 гг.) 
[Didan, 2015], который более детально, по 
сравнению с картами осадков, отражает вла-
гообеспеченность в аридных зонах.

Для учёта влияния антропогенного факто-
ра на распространение H. halys использовали 
глобальный слой урбанизированных террито-
рий, составленный по показателю интенсив-
ности ночного освещения территорий [Small 
et al., 2018; Small, CIESIN, 2022].

Все использованные глобальные растро-
вые слои экологических карт были приведе-
ны к границам сцены, пространственному 
разрешению и проекции глобальных слоёв 
Modis (Mod11C3 и Mod13C2): разрешение 
0.05 градуса земной дуги, проекция общеге-
ографическая.

Фрагменты экологических карт представ-
лены в графическом формате [EcoMaps_Hh, 
2023].

Технология ЭГ анализа и моделирования 
ниш. ЭГ анализ проводили по базовой мето-
дике анализа и моделирования экологической 
ниши вида [Nix, 1986; Booth et al., 2014; мо-
дификация: Афонин, Соколова, 2018; Афо-
нин и др., 2021].

ЭГ амплитуды и предварительные диапа-
зоны экологической толерантности H. halys 
были определены по совокупности значений 
факторов среды, экстрагированных в 4 723 
предварительно отобранных местонахожде-
ниях вида (см. Результаты, раздел «ЭГ анализ 
распространения вида»). Уточнение преде-

лов толерантности вида к каждому отдель-
ному фактору среды проводили на ключевых 
фрагментах ЭГ границ распространения вида, 
определяемых соответствующим лимитиру-
ющим фактором среды. Ключевыми считали 
протяжённые равнинные фрагменты ЭГ гра-
ниц, определяемые одним из факторов среды 
при условии экологической оптимальности 
или пригодности для вида на этих фрагмен-
тах остальных учитываемых факторов среды. 
Местонахождения H. halys, расположенные 
возле ключевых фрагментов ЭГ границ, ва-
лидировали путём визуального подтвержде-
ния видовой принадлежности особей и при-
сутствия личинок вида по фотографиям в БД 
iNaturalist. Присутствие личинок на конкрет-
ной территории считали более доказатель-
ным подтверждением натурализации вида по 
сравнению с обнаружением исключительно 
имаго. Самое экстремальное значение факто-
ра среды, экстрагированное из местонахож-
дений H. halys вблизи ключевого фрагмента 
границы и валидированное, принимали за 
предел ЭГ толерантности вида к соответству-
ющему лимитирующему фактору.

Встречаемость вида рассчитывали как от-
ношение количества обнаружений H. halys 
в интервале значений экологического фак-
тора к площади соответствующего интер-
вала. Встречаемость вида максимальна в 
диапазоне оптимума и снижается в диапа-
зонах пессимумов. Значения встречаемости 
нормализовалось: за единицу была принята 
встречаемость H. halys в интервале ЭГ опти-
мума; в градациях пессимумов она варьирует 
в значениях от 0 до 1. При создании карты по-
тенциальная встречаемость вида в градиенте 
фактора среды аппроксимировалась соответ-
ствующими математическими функциями. 
Полученные формулы были использованы 
для пересчёта значений факторов среды в по-
казатели вероятности встречаемости. Карты 
вероятности встречаемости, рассчитанные в 
градиентах отдельных факторов среды, были 
объединены в итоговую растровую карту та-
ким образом, что каждой ячейке итогового 
растра присваивалось значение вероятности 
встречаемости по тому фактору, который 
имел в рассматриваемой ячейке минималь-
ное значение в сравнении с остальными ли-
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митирующими факторами, что соответствует 
закону минимума Либиха [von Liebig, 1840]. 
Конкретный пример расчёта вероятности 
встречаемости представлен в разделе «Выяв-
ление границ ЭГ пессимумов и расчёт веро-
ятности встречаемости H. halys».

При анализе и составлении карт использо-
вали ПО Idrisi Selva 17 [Eastman, 2009].

Результаты
ЭГ анализ распространения вида. С учё-

том экстрагированных в местонахождениях 
вида значений факторов среды построены 
диаграммы количества местонахождений 
H. halys в градациях значений каждого эко-
логического фактора. Диаграммы имеют ха-
рактерные куполообразные формы (рис. 1) 
и, по сути, являются ЭГ амплитудами вида, 
аппроксимируя экологические амплитуды 
H. halys по отношению к определяющим рас-
пространение вида факторам среды. На этапе 
предварительного анализа за условные преде-
лы ЭГ толерантности (условные ЭГ минимум 
и максимум) приняты 2- и 98-перцентильные 
значения в массивах всех экстрагированных 
значений (4 723 точек) по каждому рассма-
триваемому фактору (рис. 1, таблица).

Значения факторов среды экстрагированы 
с экологических карт в 4 723 местонахождени-
ях вида (A). На оси абсцисс диаграмм (B) по-
казаны градации значений факторов (верхняя 
панель – по теплообеспеченности, показатель 
СЭТ13.3 °С, интервалы 100 градусо-дней; сред-
няя панель – по зимним температурам, пока-
затель LSTnight01, интервалы: 1 °С; нижняя 
панель – по влагообеспеченности, показатель 
NDVI, интервалы: 0.02). На оси ординат – ко-
личество местонахождений вида в заданных 
градациях значений экологического фактора. 
Красными линиями показаны условные эко-

лого-географические минимумы (2-перцен-
тильные) и максимумы (98-перцентильные). 

Выявление ЭГ границ распростране-
ния H. halys. Изолинии, проведённые по 2- 
и 98-перцентильным значениям, были рас-
смотрены как предварительные ЭГ границы 
вида по каждому из факторов среды (рис. 2). 
Некоторые фрагменты границы распростра-
нения H. halys могут определяться одновре-
менным воздействием нескольких лимити-
рующих факторов. На рис. 2 эти участки 
представлены перекрещивающимися лево-, 
праводиагональными и/или горизонтальны-
ми штриховками. Территория, выделяемая 
как экологически пригодная одновременно 
по всей совокупности лимитирующих факто-
ров (отмечена зелёной заливкой), является по 
сути проекцией экологической ниши H. halys 
на реальное географическое пространство 
экологических факторов среды и представля-
ет абрис потенциальной эколого-географи-
ческой ниши H. halys.

На карте (рис. 2) видно, что ЭГ границы 
распространения H. halys определяются на 
протяжённых фрагментах нередко только од-
ним из факторов среды, находящимся в эко-
логическом минимуме или максимуме и яв-
ляющимся для данного фрагмента границы 
лимитирующим и определяющим её конфи-
гурацию; остальные факторы при этом харак-
теризуются экологически пригодными значе-
ниями. Такие протяжённые фрагменты могут 
служить ключевыми участками ЭГ границ, 
а значения соответствующего фактора, экс-
трагированные из расположенных вблизи 
них местонахождений, позволяют уточнить 
пределы экологической толерантности вида 
по рассматриваемому фактору. 

Выбор ключевых участков ЭГ границ 
производим в ходе регионального анализа. 

Параметр Условный ЭГ 
минимум (2%)

Условный ЭГ 
максимум (98%)

Теплообеспеченность (СЭТ13.3 °С), градусо-дни 454 3 390
Среднемесячная январская ночная температура поверхности 
(LSTnight01), °С −14.2 +10.9

Влагообеспеченность (индекс NDVI) 0.34 –

Таблица. Предварительные условные значения ЭГ минимумов и максимумов Halyomorpha halys (пределы ЭГ 
толерантности)
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Рис. 1. Эколого-географические амплитуды Halyomorpha halys по факторам теплообеспеченности (SET13.3 °С), 
зимних температур (LSTnight01) и влагообеспеченности (по показателю NDVI). 
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Рис. 2. Эколого-географические границы распространения Halyomorpha halys в Cеверном полушарии (A) и в 
Восточной Азии (B). 

Направление градиента и протяжённость ЭГ 
границ по каждому из лимитирующих рас-
пространение H. halys факторов среды во 
всех трёх анклавах отличается: например, 
северный предел распространения H. halys 
в Европе определяется недостаточной те-
плообеспеченностью, а в Северной Америке 
– преимущественно низкими зимними тем-
пературами. Недостаточная влагообеспечен-
ность лимитирует распространение H. halys в 
Северной Америке в западном направлении, 
а в Европе – преимущественно в южном и 
юго-восточном. Это связано с региональны-
ми особенностями распределения экологиче-
ских факторов среды. Рассмотрим их подроб-
нее.

ЭГ границы H. halys в Восточной Азии. 
На родине H. halys в Восточной Азии вид рас-
пространён в Китае, Северной и Южной Ко-
реях, Японии, а также отмечается в странах 
Юго-Восточной Азии [Lee, 2015; Hamilton 
et al., 2018]. Ландшафтное многообразие ре-
гиона создаёт такую конфигурацию гради-
ентов факторов среды, что северный предел 
распространения H. halys в континентальной 
части определяется низкими зимними темпе-
ратурами (рис. 2B). На северо-западе распо-
ложена пустыня Гоби; здесь распространение 
H. halys сдерживает недостаточная влагоо-
беспеченность. Далее к югу на отрогах Ги-
малаев недостаточная теплообеспеченность 
предваряет воздействие низких температур и 
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служит основным фактором, определяющим 
границу распространения H. halys (рис. 2B). 

Первичный ареал вида мог бы служить 
источником ценнейшей информации для ЭГ 
анализа распространения H. halys, особенно 
для уточнения экологического минимума по 
зимним температурам и экологических мак-
симумов по температурным факторам. К со-
жалению, малое количество корреспондентов 
данных о местонахождениях этого и других 
видов в Восточной Азии делает доступную 
информацию фрагментарной и недостаточ-
ной для анализа.

ЭГ границы распространения H. halys 
в Северной Америке и уточнение предела 
экологической толерантности к низким 
зимним температурам. Проникновение 
H. halys в Северную Америку произошло 
раньше, чем в Европу [Hoebeke, Carter, 2003; 
Arnold, 2009]. Поэтому можно предположить, 
что к настоящему времени в Северной Аме-
рике вид более полно занял свою потенци-
альную экологическую нишу. В связи с этим, 
пределы ЭГ толерантности H. halys по неко-
торым лимитирующим его распространение 
факторам среды могут с большей точностью 

быть определены в Северной Америке, чем в 
Европе, и таким образом представлять про-
гностическую ценность для определения по-
тенциальных границ его инвазионного ареала 
в Европе. 

Экологическим барьером для продвиже-
ния H. halys на север Североамериканского 
континента служит воздействие низких зим-
них температур и недостаточная теплообе-
спеченность периода активного развития. 
Градиенты этих двух факторов в Северной 
Америке однонаправленны; при этом ЭГ ми-
нимумы по зимним температурам часто пред-
варяют минимумы по теплообеспеченности 
(рис. 3). 

Ключевой фрагмент ЭГ границы, опре-
деляемый неблагоприятными зимними ус-
ловиями и позволяющий уточнить экологи-
ческий минимум H. halys по отношению к 
низким зимним температурам, приходится в 
Америке на равнинные территории Канады 
(провинции Квебек и Онтарио) и на север-
ные американские штаты (Миннесота, Ви-
сконсин, Мичиган, Вермонт, Нью-Хемпшир, 
Мэн). Для этой территории, по сведениям БД 
iNaturalist, подтверждённым фотографиями, 

Рис. 3. Эколого-географические границы распространение Halyomorpha halys в Северной Америке. Условные 
обозначения см. на рис. 2 
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был проведён уточняющий отбор местона-
хождений личинок H. halys. Всего в этой зоне 
с низкими температурами выявлена 51 точка 
регистрации личинок. В этих точках сняты 
значения январских температур и представ-
лены в виде ранжированного ряда (рис.4).

Проверка точки 1 ранжированного ряда 
(местонахождение со значением январских 
температур –18.2 °С; рис. 4) показывает, что 
представленный в этом местонахождении 
экземпляр клопа не является H. halys и он 
подлежит удалению из используемой нами в 
ЭГ анализе выборки местонахождений вида. 
Аналогичная ситуация с точками 3 и 4 ранжи-
рованного ряда. Точки 2 и 5 в ряду местона-
хождений с температурами –17.6 и −16.5 °С 
исключены из-за невысокой точности их гео-
привязки (для них указана точность до 27 км; 
при этом в радиусе 27 км от этих местонахож-
дений январская температура на карте варьи-
рует в диапазоне нескольких градусов). Точ-
ное определение вида и геопривязку имеют 
следующие в ряду местонахождения H. halys 
в Миннесоте (45.06135° с. ш., 92.8124° з. д.) и 

Рис 4. ЭГ пределы толерантности Halyomorpha halys по фактору зимних температур на ключевом участке ЭГ 
границы в Северной Америке.
Красными точками показаны местонахождения, в которых зарегистрировано присутствие личинок. Значения 
среднемесячных январских температур (LSTnight01), экстрагированные в точках обнаружения личинок, показаны 
диаграммой ранжированного ряда на врезке (по горизонтали – порядковый номер точки, по вертикали – средне-
месячная январская температура (LSTnight01). Дальнейшие пояснения в тексте.

Монреале (45.67425° с. ш., 73.5045° з. д.); ян-
варские температуры в них составляют −16.1 
и −16.0 °С, соответственно (рис. 4). Дальней-
шие точки ранжированного ряда со значения-
ми −15.1 °С и выше не вызывают нареканий. 
В городах Квебек и Виннипег, для которых 
известно, что H. halys в них не натурализо-
вался [д-р Т. Гариепи (T. Gariepy), персональ-
ное сообщение, 2023], зимние температуры 
более низкие: от −17 °С и ниже (рис. 4). 

Анализ экстрагированных значений на 
ключевом участке ЭГ границы позволяет счи-
тать температуру −16.1 °С экологическим 
минимумом для H. halys по январской ноч-
ной температуре поверхности, снятой с кар-
ты Modis (Mod11C3).

Градиент снижения влагообеспеченности 
направлен в Северной Америке с запада на 
восток. Западнее Великих озёр до Скалистых 
гор зональную ЭГ границу распространения 
H. halys определяет недостаточная влагоо-
беспеченность (рис. 3). Северная Америка 
служит хорошим источником информации 
при изучении ЭГ предела H. halys по факто-
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ру влагообеспеченности, поскольку обшир-
ный участок равнинной ЭГ границы H. halys 
в США определяется именно этим фактором 
при оптимальных значениях остальных ли-
митирующих факторов. Анализ распростра-
нения H. halys в Северной Америке по гра-
диенту влагообеспеченности показывает, что 
встречаемость H. halys снижается с ростом 
аридности. Однако в населённых пунктах, 
где обычно проводится озеленение, H. halys 
способен формировать азональные самопод-
держивающиеся популяции даже в самых 
экстремальных зональных условиях влагоо-
беспеченности.

Северная Америка не может служить 
единственным надёжным источником дан-
ных для уточнения предела ЭГ толерант-
ности H. halys по отношению к фактору те-
плообеспеченности, поскольку ЭГ граница 
распространения H. halys по теплообеспечен-
ности или проходит по горной территории 
(на западе континента), или экологические 
минимумы по этому фактору предваряются 
воздействием критических значений зимних 
температур (на востоке). Уточнение пределов 
ЭГ толерантности H. halys в горах затруднено 
мозаичным распределением показателей те-
плообеспеченности, так как глобальные слои 
экологических карт недостаточно детальны 
для проведения ЭГ анализа по этому фактору 
в горных областях. Минимальное из значе-

ний СЭТ13.3 °С, экстрагированных на неболь-
ших восточных равнинных фрагментах ЭГ 
границы, определяемых фактором теплоо-
беспеченности, составляет 526 градусо-дней 
в г. Миафорд (Meaford), Канада (44.6471° 
с. ш., 80.64655° з. д.). Это местонахождение 
одновременно находится в зоне пессимума 
и по показателю зимних температур (сред-
немесячная январская ночная температура 
поверхности составляет −12.0 °С), поэтому 
экстрагированное из этой точки значение по 
фактору теплообеспеченности требует про-
верки.

ЭГ границы распространения H. halys 
в Европе и уточнение экологических пре-
делов по фактору теплообеспеченности. 
Направление градиента теплообеспеченно-
сти определяется воздействием общезональ-
ного сезонного широтного градиента тепла, 
определяемого углом наклона оси вращения 
Земли к Солнцу и направленного с севера на 
юг. В Европе дополнительно этот градиент 
корректируется потоком тепла, переносимым 
с запада тёплым атлантическим течением 
(Гольфстрим). Под влиянием этих двух кли-
матообразующих факторов градиент зимних 
температур в Западной Евразии направлен 
не с юга на север (как, например, в Северной 
Америке), а с юго-запада на северо-восток. 
Такая особенность приводит к расхождению 
градиентов теплообеспеченности и зимних 

Рис. 5. ЭГ границы распространения Halyomorpha halys в Европе. Условные обозначения см. на рис. 2. 
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температур, что позволяет в Европе оцени-
вать воздействие этих факторов на организ-
мы раздельно (рис. 5). 

В качестве ключевого участка для уточ-
нения предела ЭГ толерантности H. halys по 
фактору теплообеспеченности была исполь-
зована северная равнинная граница инва-
зионного ареала вида в Европе (рис. 5). Ли-
чинки в Нидерландах и на севере Германии 
обнаружены в 50 точках. Местонахождение 
H. halys близ г. Залтбоммел (Zaltbommel) в 
Нидерландах (51.75331° с. ш.; 5.22064° в. д.) 
характеризуется наименьшим на северной 
равнинной границе в Европе доказанным 
для натурализовавшихся популяций значени-
ем СЭТ13.3 °С=537 градусо-дней. Это близко к 
значению, полученному в Северной Америке 
(526 градусо-дней; см. выше). Таким образом 
экологический минимум по теплообеспечен-
ности, определённый при анализе североаме-
риканских данных, подтверждается. 

На всей равнинной территории Западной 
и Центральной Европы зимние температуры 
комфортны для H. halys (рис. 5). Это связано 
с отепляющим воздействием тёплого течения 
Гольфстрим. Суровость зим нарастает в Евро-
пе в направлении с запада на восток. Проник-
новение H. halys в зону с низкими зимними 
температурами (в Украину и южные регионы 
России) произошло только в 2014–2016 гг. 
[Musolin et al., 2022], и популяции H. halys на 
этих территориях ещё не стабилизировались. 
Поэтому при определении ЭГ амплитуды 
H. halys по отношению к зимним температу-
рам европейская территория на данном эта-
пе инвазии не является показательной. При 
этом сведения о пределах ЭГ толерантности 
H. halys к низким температурам, полученные 
по результатам ЭГ анализа на Североамери-
канском континенте, позволяют прогнози-
ровать вероятные пределы распространения 
H. halys и в Восточной Европе.

Выявление границ ЭГ пессимумов и рас-
чёт вероятности встречаемости H. halys. 
Общий подход к расчёту и картированию ве-
роятности встречаемости вида описан в разде-
ле «Материалы и методы». Конкретно расчёт 
вероятности встречаемости вида в градиен-
тах пессимумов по зимним температурам и 
суммам температур проводили на трансектах, 

проложенных на участках полей градиентов 
по каждому из рассматриваемых факторов. 
Трансекты прокладывали таким образом, что 
они включали в себя соответствующие ключе-
вые фрагменты ЭГ границ. Это гарантировало 
включение в массив анализируемых данных 
информации, снятой в местонахождениях H. 
halys, характеризующихся минимальными 
значениями рассматриваемых факторов. Для 
расчёта динамики встречаемости H. halys по 
градиенту нижнего пессимума по зимним тем-
пературам была взята трансекта в пределах се-
вероамериканского анклава (рис. 6).

За границу ЭГ пессимума было принято 
значение фактора среды, снятое с графика 
фактической встречаемости в точке его пе-
региба в сторону плато оптимальных значе-
ний. Таким образом диапазон ЭГ пессимума 
для зимних температур составил от –16.1 до 
–12.0°С. Расчет вероятности встречаемости 
H. halys в диапазоне пессимума проводился 
по данным о фактической его встречаемости 
в интервалах пессимума по экспоненциаль-
ной формуле (рис. 6B). 

Аналогично определен ЭГ пессимум 
и рассчитана вероятность встречаемости 
H. halys по фактору теплообеспеченности. 
Расчет динамики встречаемости в диапазоне 
нижнего пессимума по теплообеспеченности 
проведен на европейской трансекте. В Европе 
градиент по фактору теплообеспеченности не 
такой плавный, как в Америке и прерывается 
горными массивами Пиренеев, Альп, Карпат. 
Но, в отличие от Америки, воздействие недо-
статочной теплообеспеченности на H. halys 
на этом фрагменте не предваряется воздей-
ствием низких зимних температур.

Вероятности встречаемости описываются 
формулами: для области нижнего пессимума 
по зимним температурам:
Occurr_LST_low = −0.10246+exp (7.03713+ 
(0.57779)×LST01night)  (R=0.99873)           (1)
и для области нижнего пессимума – по сум-
мам температур:
Occurr_SET_low=−0.02178+exp(–9.2072+ 
(1.08575)×SET/100) (R=0.99985)                 (2)

Диапазон вероятности встречаемости от 0 
до 1 (0 – в точке экологического минимума, 
1 – в области оптимума).
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Рис. 6. Расчёт вероятности встречаемости Halyomorpha halys на североамериканской трансекте (A) по градиенту 
нижнего пессимума по зимним температурам (B).  На оси абсцисс представлены интервалы значений зимних тем-
ператур, на оси ординат – показатели фактической встречаемости, нормализованные к 1 по значению оптимума. 
Синяя столбчатая диаграмма показывает фактическую встречаемость вида в диапазоне зимних температур с ин-
тервалами 1 °С, оранжевая линия – аппроксимация динамики встречаемости вида в диапазоне нижнего пессимума 
экспоненциальной формулой. На рисунке 6А представлен фрагмент глобального растра средних январских ночных 
температур, рассчитанный по слоям Modis (Mod11C3) за период 2001–2020 гг. [Wan et al., 2015].

Растры вероятности встречаемости, рас-
считанные в градиентах отдельных факторов 
среды по выведенным формулам (1) и (2), были 
объединены в итоговую растровую карту таким 
образом, что каждой ячейке итогового растра 
присваивалось значение вероятности встречае-
мости по фактору, находящемуся в минимуме 
(см. раздел «Материалы и методы»).

Сравнение ЭГ границ H. halys в Европе 
и Северной Америке и ЭГ потенциал рас-
пространения вида в Европе. Значения ЭГ 
минимумов по теплообеспеченности, экс-
трагированные в местонахождениях H. halys 
на ключевых равнинных участках ЭГ границ 
в Европе и Северной Америке, оказывают-
ся близкими и составляют 537 и 526 граду-
со-дней, соответственно, что может свиде-
тельствовать о том, что в обоих анклавах 
H. halys достиг границ своего экологического 
минимума по теплообеспеченности. 

Анализ распространения H. halys по гра-
диенту влажности в Северной Америке по-
казывает, что с городскими поселениями на 
участках искусственного озеленения вид спо-
собен проникать и натурализоваться в самых 
экстремальных по аридности зонах. В связи 
с этим за условный зональный ЭГ минимум 
H. halys по влагообеспеченности мы при-
нимаем 2-перцентильное значение NDVI, 
экстрагированное только на неурбанизиро-
ванных территориях Северного полушария 
(NDVI=0.46). При этом на итоговую карту 
(рис. 7) выносим слой урбанизированных 
территорий с указанием, что озеленённые 
территории поселений пригодны для натура-
лизации H. halys независимо от степени арид-
ности зоны при условии экологической при-
годности территории по остальным факторам 
среды. В Европе аридность сдерживает рас-
селение H. halys или снижает скорость про-
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Рис. 7. Эколого-географический потенциал распространения (инвазионного ареала) (A) и вероятность встречае-
мости (B) Halyomorpha halys в Европе. 
А – ЭГ границы H. halys: оранжевая линия – по фактору теплообеспеченности (СЭТ13.3 °С), синяя линия – по зимним 
температурам (LSTnight01), зелёная линия – по влагообеспеченности (NDVI). Жёлтой заливкой показаны аридные 
территории. Стрелки – см. легенду к рис. 1. B – вероятность встречаемости вида представлена в условных значениях 
шкалы от 0 до 1. Жёлтой заливкой (1) показаны территории, непригодные по влагообеспеченности, пурпурным – 
городские поселения в аридной зоне; жёлтая штриховка (2) – территории пессимальные по влагообеспеченности; 
жёлтые точки (3) – современные местонахождения вида. 

цесса расселения в Испании, на юге Италии, 
Греции, Украины и европейской территории 
России.

Достигнутые ЭГ пределы по низким зим-
ним температурам в Европе и Северной 
Америке не совпадают. Причины несовпаде-
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ния могут быть в разной продолжительности 
инвазионного процесса в этих двух анклавах, 
региональных особенностях пространствен-
ного распределения экологических факто-
ров и/или в особенностях местоположений 
первичных проникновений. Так в Север-
ной Америке от г. Аллентаун (Adams Island, 
Allentown) в штате Пенсильвания (40.60000° 
с. ш.; 75.48333° з. д.), где H. halys был пер-
воначально обнаружен в 1996 г., до его ЭГ 
границы по фактору зимних температур на 
востоке Канады расстояние составляет око-
ло 700 км. Восточные регионы США и Ка-
нады связаны мощным транспортным пото-
ком. Условия влагообеспеченности на всём 
этом участке инвазии оптимальны (рис. 3). 
Поэтому в восточных провинциях Канады 
вблизи ЭГ границы по зимним температурам 
H. halys был отмечен уже в 2010 г. [Fogain, 
Graff, 2011]. Совершенно другую ситуацию 
мы наблюдаем в Европе, где от точки перво-
го обнаружения H. halys в 2004 г. в Лихтен-
штейне [Arnold, 2009] до потенциальной ЭГ 
границы H. halys по зимним температурам в 
Восточной Европе расстояние составляет бо-
лее 2000 км. При этом транспортный поток 
из Западной в Восточную Европу по мере 
продвижения на восток существенно снижа-
ется, а аридность климата и напряжённость 
зимнего стресса нарастают. Все это, вероят-
но, задерживает распространение H. halys в 
Восточной Европе. 

Результаты ЭГ анализа европейских ме-
стонахождений H. halys на данном этапе 
инвазионного процесса показывают, что са-
мые низкие значения средних ночных ян-
варских температур наблюдаются в точках 
обнаружения личинок H. halys в Восточной 
Украине в Киеве (−10.0 °С; 50.45789° с. ш., 
30.40293° в. д.) и Днепре (−9.7 °С; 48.46176° 
с. ш., 35.04368° в. д.), а на юго-западе РФ – 
в Ростове-на-Дону (−9.7 °С; 47.21093° с. ш., 
39.76331° в. д.). Можно предположить, что со 
временем в Европе H. halys сможет достичь 
температурных пределов, достигнутых этим 
видом в Северной Америке (средние ночные 
температуры поверхности в январе составля-
ют −16.1 °С), продвинувшись в таком случае 
в восточном и северо-восточном направлени-
ях (рис. 7А). 

Валидация модели ЭГ ниши H. halys и 
сравнение её с другими моделями. ЭГ мо-
дель распространения H. halys, созданная 
посредством проведённого нами ЭГ анализа, 
объясняет 92.2% местонахождений H. halys, 
известных по БД iNaturalist на 05.03.2022, 
при этом выявляются как экологически при-
годные 13 445 925 км2 площади Северного 
полушария. За год, прошедший с момента 
создания представляемой ЭГ модели, в пу-
бликациях появились указания на новые 
местонахождения H. halys. Все они попада-
ют в площадь смоделированной ранее ЭГ 
ниши. Это местонахождения в Узбекистане 
[Gandjaeva et al., 2022], Словакии [Szanyi et 
al., 2022], Польше [Gierlasiński, Taszakowski, 
2013–2023], Германии [Hartung et al., 2022], 
Португалии [Gaspar et al., 2023], Причерно-
морской части Турции [Kibar et al., 2023]. Из 
новых 12 018 местонахождений H. halys, за-
регистрированных в БД iNaturalist за период 
c 05.03.2022 до 08.01.2023 и не вошедших в 
ранее проведённый анализ, 95.0%, попадают 
в площадь ЭГ ниши, предсказанную ЭГ мо-
делью.

Глобальные модели экологической ниши 
H. halys ранее представлены в нескольких пу-
бликациях [Zhu et al., 2012; Kriticos et al., 2017; 
Streito et al., 2021]. Результат нашего модели-
рования по технологии ЭГ анализа и модели-
рования ниш, в целом, совпадает с лучшей 
до настоящего времени глобальной моделью 
экологической ниши H. halys [Kriticos et al., 
2017], составленной в программе CLIMEX. 
Для Европы наша модель несколько точнее 
предсказывает некоторые локальные ситу-
ации прежде всего за счёт большей детали-
зации использованных при анализе и моде-
лировании экологических карт. В частности, 
выявленная нами ниша полнее охватывает 
некоторые фактические местонахождения 
H. halys в горных и предгорных районах 
Альп, в том числе в Швейцарии (рис. 8). 

При этом предложенная нами модель не-
сколько специфичней, за счёт включения 
меньшей территории при сохранении высо-
кого уровня предикативности. Так для Ев-
ропы она, в целом, прогнозирует меньшую 
площадь потенциальной пригодности для 
H. halys, прежде всего за счёт включения 
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Рис. 8. Сравнение фрагментов карт ЭГ потенциала распространения Halyomorpha halys в Европе по модели Критикос 
и др. [Kriticos et al., 2017] (A) и предложенной нами модели (B).  Точками показаны современные местонахождения 
H. halys, стрелками – местонахождения вида, по-разному предсказанные двумя моделями. 
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меньшей территории в восточной части инва-
зионного европейского ареала. Это связано, 
по-видимому, с отличиями в выбранных при 
моделировании пределах экологической толе-
рантности по зимним температурам. Крити-
кос с соавторами [Kriticos et al., 2017] прини-
мают за экологический минимум H. halys по 
зимним температурам значение −18 °С. Это 
значение определено по северокитайским 
точкам из набора Чжу и др. [Zhu et al., 2012], 
в котором точка с самыми экстремальными 
значениями температур находится в провин-
ции Цзилинь на северо-востоке Китая. Совре-
менные данные (а сейчас в открытых БД име-
ется информация о более чем 50 тыс. точек 
регистрации H. halys) пока не подтверждают 
натурализации вида в областях с зимними 
температурами −18 °С в мире, и в провинции 
Цзилинь, в частности. Можно предположить, 
что в указанной точке был зарегистрирован 
случай проникновения, не приведший к нату-
рализации этого вида. Другие подтверждения 
способности H. halys натурализоваться в ре-
гионах с такими низкими зимними темпера-
турами пока отсутствуют. Если такая способ-
ность инвазионных популяций подтвердится, 
тогда потенциал распространения H. halys в 
Европе сможет простираться до Урала, как 
это указано в более ранних моделях Крити-
кос и др. [Zhu et al., 2012; Kriticos et al., 2017].

Карта вероятности встречаемости H. halys 
в Европе в более высоком разрешении раз-
мещена в свободном доступе [Hh_Euro 
occurrence.tif…, 2023]. 

Потенциал дальнейшего распростра-
нения H. halys в Европе. На современном 
этапе инвазии в Восточной Европе H. halys 
распространился и активно расселяется пре-
имущественно в пределах зоны с оптималь-
ными значениями определяющих распро-
странение вида факторов среды: в Венгрии, 
Румынии, Болгарии, Чехии, Словакии, Мол-
дове, регионах Причерноморья и Предкав-
казья [Musolin et al., 2022]. Ориентируясь на 
ЭГ пределы распространения, достигнутые 
североамериканскими популяциями H. halys, 
можно предположить возможность дальней-
шего распространения вида в Европе по гра-
диенту зимних температур. Неохваченные 
инвазией территории, характеризующиеся 

диапазоном зимних температур от −10.0 до 
−16.1 °С и при этом экологически пригодные 
для H. halys по остальным факторам среды, 
расположены в Восточной Европе: на восто-
ке Польши, в Украине, на юге Беларуси и на 
юго-западе Российской Федерации (рис. 7A). 
Эти территории характеризуются пессималь-
ными для H. halys условиями одновременно 
по совокупности нескольких факторов среды, 
поэтому вероятность встречаемости и нату-
рализации H. halys в этой части восточноев-
ропейской зоны потенциального распростра-
нения невысокая (рис. 7B).

В пределах крупных городов, являю-
щихся островами тепла [Tougou et al., 2009],  
не исключена возможность образования са-
моподдерживающихся популяций H. halys 
вплоть до 55° с. ш. В частности, в зоне ри-
ска находится Москва (рис. 7B). Интересно, 
что экологически пригодные для H. halys по 
температурным факторам территории в Ев-
ропе в среднем расположены севернее, чем 
в Северной Америке. В связи с этим инвазия 
в перечисленные выше регионы может быть 
затруднена тем, что должна будет сопрово-
ждаться адаптивным изменением фотопери-
одической реакции, индуцирующей зимнюю 
имагинальную диапаузу у этого вида. 

Следует принимать во внимание, что 
дальнейшее изменение климата, в том числе 
в Европе, окажет непосредственное влияние 
на границы инвазионного ареала насеко-
мых [Andrew, Hughes, 2005; Parmesan, 2006; 
Deutsch et al., 2008; Musolin, 2007; Мусолин, 
Саулич, 2012].

Заключение
Сравнение ЭГ границ H. halys в Европе 

с распространением этого вида в Северной 
Америке и в Азии позволило сделать неко-
торые предположения о перспективах даль-
нейшего распространения H. halys в Евро-
пе. В ряде регионов Европы H. halys ещё не 
достиг пределов своей ЭГ толерантности, и 
его распространение может продолжаться до 
достижения этих пределов как в условиях со-
временного климата, так и в случае его поте-
пления. Дальнейшее продвижение инвайдера 
в Европе может происходить в восточном 
направлении, границы этого продвижения 
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будут связаны прежде всего со способностью 
H. halys адаптироваться к неблагоприятным 
зимним условиям. При этом в Восточной 
Европе значительные территории характе-
ризуются пессимальными для H. halys зна-
чениями одновременно по совокупности не-
скольких факторов. Это может задерживать 
дальнейшее распространение или препят-
ствовать ему, затруднять натурализацию и 
снижать встречаемость H. halys в этих регио-
нах. На значительной части европейского ин-
вазионного ареала натурализация вида будет 
возможна только в интразональных условиях 
городских поселений, которые характеризу-
ются более мягкими микро- и мезоклимати-
ческими условиями

Мониторинг динамики распространения 
H. halys на ключевых участках ЭГ границ 
может дать дополнительную информацию 
для уточнения последующей динамики его 
инвазионного ареала. Ключевыми участками 
для мониторинга по фактору теплообеспе-
ченности могут служить северная граница 
распространения H. halys в Западной и Цен-
тральной Европе и северо-восточный фраг-
мент границ ареала в Северной Америке.  
В отношении уточнения предела экологиче-
ской толерантности H. halys к неблагоприят-
ным условиям зимовки ключевыми участ-
ками мониторинга на данный момент могут 
служить границы распространения вида в 
Канаде. С распространением H. halys в Вос-
точной Европе информация для уточнения 
пределов устойчивости H. halys к неблаго-
приятным зимним условиям будет поступать 
из Украины и России. Интересная информа-
ция о факторах, определяющих низкоширот-
ные границы натурализации H. halys и значе-
ния ЭГ температурных максимумов, может 
быть получена с южных границ первичного 
ареала вида в юго-восточной Азии при усло-
вии увеличения и расширения местной сети 
корреспондентов открытых баз данных. 
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Halyomorpha halys is an invasive pest heteropteran. Based on the records of H. halys from its natural 
(East Asia) and invasive (North America and Europe) ranges and their comparison with the maps of the key 
environmental factors, the ecological and geographical boundaries of its distribution were identified and the 
limits of the ecological tolerance of the species in relation to the main environmental factors determining 
its distribution were clarified. The longer history of the species’ invasion in North America, the features of 
the spatial distribution of environmental factors, and the location of the initial penetration allowed H. halys 
to occupy its potential ecological niche more fully in North America compared to Europe. A comparative 
ecogeographical analysis of the current distribution of H. halys in North America made it possible to estimate 
the near-term prospects for the distribution of this invader in Europe. In the coming years and under the 
current climate, the main expansion of H. halys in Europe might be in the easterly direction, i.e. through the 
territory of Ukraine, to the south of Belarus, and in the south-west of the Russian Federation. The extend of 
this advance will be associated primarily with the ability of H. halys to adapt to harsh overwintering condi-
tions. Within large cities, which often serve as heat islands, establishment of sustainable populations of H. 
halys seems possible up to 55° N. At the same time, over a large part of Eastern Europe a few environmental 
factors have parameters which are pessimal for H. halys. This might contain the further spread of the species 
in Europe, hinder its naturalization, and reduce the occurrence of H. halys in these regions.

Key words: Halyomorpha halys, biological invasion, ecological boundaries, ecogeographical analysis, 
ecological niche, ecological niche modeling, range, tolerance limits.


