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Проанализированы распространение, морфометрические и популяционные характеристики инва-
зионного вида Erigeron annuus (L.) Pers. s.l. в Республике Башкортостан. Выявлены и обследованы 25 
локалитетов вида в 9 районах республики. Показано, что основной вектор инвазии E. annuus – спон-
танное расселение вида по залежам и вдоль автомобильных дорог. Плотность растений E. annuus в 
ценопопуляциях составляет от 1.7 до 17.2 экз./м2. Надземная биомасса вида невысокая – 68.5–151.0 
г/м2. Доля вида в сообществе колеблется от 39.3 до 77.9%. При вселении в фитоценозы образует со-
общества варианта Phalacroloma annuum ассоциации Agrostio tenuis–Festucetum pratensis Yamalov 
2005, или дериватное сообщество Phalacroloma annuum–Cirsium setosum [Arrhenatheretalia elatioris/
Artemisietea vulgaris]. Прогнозируется рост числа локалитетов вида в Предуралье РБ в дальнейшем.
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Введение
Инвазии чужеродных видов – ведущий 

фактор антропогенной эволюции раститель-
ности Южного Урала в современный пери-
од [Абрамова, Миркин, 2000]. Распростра-
нение и вселение в природные экосистемы 
опасных инвазионных видов создаёт угро-
зу биологическому разнообразию, неред-
ко наносит весомый экономический ущерб 
и урон здоровью населения [Виноградова 
и др., 2010; Абрамова, 2012]. В последние 
годы нами проводятся исследования по рас-
пространению наиболее опасных инвазион-
ных видов растений в пределах Республики 
Башкортостан (РБ), собираются сведения об 
очагах инвазии и натурализации чужерод-
ных видов, их биологических особенностях, 
способствующих успеху инвазии, оценива-
ется их инвазионный потенциал и послед-
ствия вселения в экосистемы, что позволяет 
в дальнейшем разработать рекомендации по 
снижению ущерба от инвазий [Абрамова, 
Нурмиева, 2013, 2014; Абрамова, 2017; Го-
лованов, Абрамова, 2019; Абрамова и др., 
2019, 2021, 2023 а, б; и др.].

Одним из агрессивных инвазионных ви-
дов, быстро расселяющихся по территории 
РБ, является мелколепестник однолетний – 
Erigeron annuus (L.) Pers. s.l. (Phalacroloma an-
num (L.) Dumort., Stenactis annua Nees.). Мы, 
как и некоторые другие специалисты [Майо-
ров и др., 2012; Баранова и др., 2016], придер-
живаемся широкой трактовки вида, не рас-
сматривая как отдельный вид Phalacroloma 
septentrionale (Fernald et Wiegand) Tzvelev 
(Erigeron annuus ssp. septentrionalis (Fernald 
et Wiegand) Wagenitz). 

Erigeron annuus – это однолетнее или ози-
мое двулетнее монокарпическое растение. 
Стебли прямостоячие, рассеяно опушённые, 
в верхней части ветвистые, высотой 40–180 
см. Стеблевые листья ланцетные, заострён-
ные, цельнокрайние. Корзинки до 1 см в ди-
аметре, собраны в щитковидное метельчатое 
соцветие. Листочки покрывала ланцетные, 
острые, по краю перепончатые. Краевые 
цветки язычковые, двурядные, белые или со 
светлыми голубовато-сиреневатыми краевы-
ми цветками. Многочисленные семянки око-
ло 2 мм длиной, сжатые. Массовое цветение 
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происходит в июле – сентябре, плодоношение 
– с августа по октябрь [Цвелёв, 1994; Noyes, 
Allison, 2005; Решетникова и др., 2019].

Естественный ареал – высокотравные 
прерии Северной Америки [Flora…, 2020]. В 
Европу завезён как лекарственный и декора-
тивный вид в XVII в. [Sennikov, Kurtto, 2019; 
Казакова, Бобылёв, 2022]. В России E. annuus 
впервые выявлен в 1902 г. [Виноградова и др., 
2010; Майоров и др., 2012], а во второй по-
ловине XX в. уже встречался в значительных 
количествах [Босек, 1975; Харитонцев, 1986; 
Кудрявцева и др., 2020]. В настоящее время 
распространён во всех областях европей-
ской части России [Куликов, 2005; Полуянов, 
2005; Майоров и др., , 2012, 2020; Серёгин, 
2012; Маевский, 2014; Мехтиева и др., 2017; 
Шлыкова и др., 2020]. 

Изучение распространения, особенностей 
и биологии вида проводили многие исследо-
ватели в разных регионах России [Булохов, 
Панасенко, 2017; Гергия и др., 2019; Pshegusov 
et al., 2020; Казакова, Бобылёв, 2022; Прохо-
ров и др., 2022]. Большинство авторов отме-
чают высокий инвазионный потенциал вида, 
в некоторых регионах описаны сообщества с 
его участием [Цепкова и др., 2008, 2014; Бу-
лохов и др., 2011, 2017; Ескина и др., 2012; 
Абрамова, Голованов, 2019] и выявлены осо-
бенности его биологии, способствующие ин-
вазионному успеху [Чекман, Оптасюк, 2015; 
Дербуш, 2017; Панасенко, 2018; Прохоров и 
др., 2022; и др.]. Авторами также отмечены 
перспективы применения E. annuus в меди-
цине, связанные с наличием эфирных масел 
в надземной части растения [Li et al., 2005; 
Charles, 2006; Ботов и др., 2013].

В Республике Башкортостан первая еди-
ничная находка вида датирована 1961 г. (с. 
Балтика, Иглинский р-н РБ), после чего вид 
не обнаруживался вплоть до начала ХХI в., 
когда были выявлены две единичные наход-
ки в 2002 и 2004 гг., в Иглинском и Архан-
гельском районах [Мулдашев и др., 2017]. 
Массовое распространение вида началось с 
2010 г., когда почти ежегодно выявлялось не-
сколько локалитетов вида, преимущественно 
в северных и предгорных центральных райо-
нах Предуралья РБ. Вид включён в Чёрную 
книгу флоры Средней России [Виноградова и 

др., 2010] и многих регионов РФ [Казакова, 
2004; Шереметьева и др., 2008; Нотов, 2009; 
Решетникова и др., 2019; и др.]. В РБ отне-
сён ко 2-му инвазионному статусу [Абрамо-
ва и др., 2021]. Входит в ТОП-100 наиболее 
агрессивных инвазионных видов России [Са-
мые…, 2018].

Цель данной работы – выявить современ-
ное распространение, эколого-биологиче-
ские и популяционные особенности Erigeron 
annuus, внедряющегося в природные и антро-
погенные экосистемы РБ.

Материал и методы
В 2015–2021 гг. в ходе подготовки к изда-

нию «Чёрной книги» [Абрамова и др., 2021] 
нами проводилось сплошное обследование 
территории Республики Башкортостан для 
выявления современного распространения 
инвазионных видов растений. На террито-
рии РБ Erigeron annuus был выявлен исклю-
чительно на севере и в центральных районах 
Предуралья республики, в горных районах и 
в Зауралье вид не обнаруживается. Локалите-
ты вида представлены на рисунке 1. В ходе 
обследования нами изучены 25 ценопопуля-
ций (ЦП) вида в 9 районах Предуралья РБ 
(на рис. 1 они выделены красным цветом). 
Характеристика изученных ЦП представлена 
в таблице 1. Ценопопуляции названы по близ-
лежащему населённому пункту. 

Для изучения популяционных характери-
стик в 17 ЦП закладывалось по 10 пробных 
площадей размером 1 м2, на которых опреде-
лялись ведущие популяционные характери-
стики [Злобин, 1989]: плотность особей, над-
земная биомасса инвазионного вида и общая 
надземная биомасса сообщества (в сыром 
виде). Доля участия вида в сообществе опре-
делялась по соотношению биомассы инва-
зионного вида к общей надземной биомассе 
сообщества (%).

Изучение морфометрии проводилось в 
фазе цветения растений, согласно В.Н. Го-
лубеву [1962], на 25 генеративных особях 
каждой из ценопопуляций по 8 морфометри-
ческим параметрам: высота побега (hs), см; 
диаметр побега (ds), см; число боковых побе-
гов (Nls), шт.; число листьев на стебле (Nl), 
шт.;  длина листа (Ll), см; ширина листа (Sl), 
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Таблица 1. Локализация исследованных ценопопуляций Erigeron annuus в РБ

№ Локалитет Район
Координаты

СинтаксонШирота (° с. ш.) Долгота (° в. д.)
1 д. Сандугач Балтачевский 56.043462 56.292442 I
2 д. Новоалтыбаево Бураевский 55.769717 55.014786 I
3 д. Новый Бердяш Караидельский 55.633553 57.110326 I
4 с. Камеево Мишкинский 55.477918 56.095514 II
5 с. Бедеева Поляна Благовещенский 55.333742 56.367154 I
6 с. Нимислярово Нуримановский 55.056565 56.557738 II
7 с. Байгильдино Нуримановский 54.983246 56.502372 I
8 с. Казаяк Иглинский 54.969649 57.119798 I
9 д. Подольский Иглинский 54.851236 56.998313 I
10 с. Ауструм Иглинский 54.811155 56.741969 II
11 д. Искра Иглинский 54.821742 56.682778 I
12 СНТ Загорское Иглинский 54.788827 56.629112 II
13 д. Верный Иглинский 54.741124 56.310845 II
14 п. Базилевка Уфимский 54.745649 56.221612 II
15 г. Уфа Уфимский 54.722578 56.006520 II
16 с. Фёдоровка Уфимский 54.693993 56.141220 II
17 д. Шакировка Архангельский 54.612265 56.774437 I
18 с. Валентиновка Архангельский 54.544759 56.889370 I
19 с. Благовещенка Архангельский 54.494377 56.649015 I
20 д. Приуралье Архангельский 54.451258 56.765097 I
21 д. Верхние Ирныкши Архангельский 54.424987 56.622243 I
22 с. Бакалдинское Архангельский 54.423135 56.921514 I
23 д. Усаклы Архангельский 54.369369 57.064969 I
24 д. Горный Архангельский 54.322248 56.809663 I
25 д. Орловка Архангельский 54.323335 56.596154 I

Примечание: I – Agrostio tenuis–Festucetum pratensis Yamalov 2005 вар. Phalacroloma annuum, II – Phalacroloma 
annuum–Cirsium setosum [Arrhenatheretalia elatioris/Artemisietea vulgaris].

Рис. 1. Локалитеты исследованных популяций Erigeron 
annuus в РБ (1–25 – номера ЦП в соответствии с нуме-
рацией в табл. 1).
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см; число корзинок (Nan), шт.; диаметр кор-
зинки (dan), см.

Статистический анализ провели в MS 
Excel 2010 c использованием стандартных 
показателей, рассчитывали средние арифме-
тические значения, среднеквадратичное от-
клонение, коэффициенты вариации [Зайцев, 
1990]. Многомерный анализ проводили в 
программе Statistica 6.1 [Кулаичев, 1996; Ха-
лафян, 2008]. В процессе дискриминантного 
анализа вычисляли фенотипическую дистан-
цию (расстояние Махаланобиса).

Результаты исследований
Проведённые многолетние исследова-

ния показали, что инвазионный вид Erigeron 
annuus в настоящее время активно рассе-
ляется в Республике Башкортостан, нами 
выявлено 67 локалитетов вида, более чем в 
20 районах Предуралья. Наибольшее чис-
ло локалитетов выявлено в центральной 
части Предуралья (Уфимский, Иглинский, 
Архангельский районы), в окрестностях г. 
Уфы. Вид натурализуется в лесной и лесо-
степной зонах региона по лугам и залежам, 
а также вдоль путей сообщения. На террито-

Таблица 2. Некоторые популяционные характеристика Erigeron annuus в РБ

№ 
п/п Плотность, шт/м2 Cv,% Биомасса вида, г Cv,% Общая биомасса, г/м2 Cv,% Доля участия в 

сообществе, %
8 2.6±0.43 83.1 222.5±14.01 19.9 411.0±18.45 14.2 54.1
9 2.3±0.26 55.3 220.0±9.97 14.3 412.0±63.65 15.5 53.4
10 8.4±1.09 65.0 435.0±28.72 20.9 760.5±41.54 17.3 45.4
11 6.3±0.60 48.1 515.0±45.88 28.2 751.0±61.04 25.7 68.6
12 15.8±0.77 15.5 89.0±6.05 21.5 180.5±5.89 10.3 49.3
13 1.7±0.21 39.7 269.0±22.73 26.7 509±22.83 14.2 52.8
14 17.2±1.09 20.1 68.5±4.41 20.4 148.5±7.78 16.6 46.1
16 13.5±1.07 25.0 119.5±20.36 53.9 207.5±21.80 33.2 57.6
17 14.4±0.97 21.3 114.0±6.70 18.6 287.0±11.26 12.4 39.7
18 13.2±0.81 18.4 110.0±8.33 22.7 293.3±21.02 21.5 38.3
19 14.6±1.83 62.6 360.0±20.39 17.9 535.0±33.24 19.6 67.3
20 10.2±0.68 21.1 170.5±15.71 29.1 387.5±23.11 18.9 44.0
21 11.9±1.00 26.7 134.0±11.18 26.4 231.0±12.78 17.5 58.0
22 2.7±0.27 50.4 793.0±31.20 12.4 1512.5±59.95 12.5 52.4
23 11.2±0.85 24.1 159.0±12.24 24.4 378.0±28.12 23.5 42.1
24 10.4±0.82 39.7 485.0±38.22 24.9 623.0±57.72 29.3 77.9
25 4.4±0.64 71.5 264.0±21.77 26.1 483.3±39.54 25.9 54.6
М 8.2±0.37 76.5 267.3±15.45 75.1 479.6±20.36 123.8 53.8

Примечание: Cv – коэффициент вариации, %, М – среднее значение.

рии РБ E. annuus образует ценозы варианта 
Phalacroloma annuum ассоциации Agrostio 
tenuis–Festucetum pratensis Yamalov 2005 на 
лугах и дериватное сообщество Phalacroloma 
annuum–Cirsium setosum [Arrhenatheretalia 
elatioris/Artemisietea vulgaris] на залежах и в 
нарушенных синантропизированных местоо-
битаниях в населённых пунктах [Абрамова, 
Голованов, 2019].

Основные популяционные характеристи-
ки (плотность и биомасса популяций) изуча-
лись в семнадцати ЦП (табл. 2). 

В результате проведённых исследований 
получены следующие данные: плотность 
ЦП вида составляет от 2 до 17 особей на 1 
м2, при этом его биомасса от 68.5 до 793.0 
г/м2. Доля участия вида в ценозах достига-
ет от 37.5% до 77.8%, примерно в половине 
исследованных ЦП она выше 50%, т. е. вид 
выступает доминантом сообществ. Наибо-
лее мощной ЦП E. annuus является ЦП 22 
(Бакалдинское) и 11 (Искра), здесь выявле-
ны высокие значения надземной биомассы 
вида (793.0 г/м2 и 515.0 г/м2, соответствен-
но). Плотность особей максимальна в ЦП 14 
(Базилевка – 17.2 экз./м2) и ЦП 12 (Загорское 
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– 15.8 экз./м2), минимальна – в ЦП 13 (Вер-
ный) – 1.7 экз./м2.

Для выявления зависимости развития над-
земной биомассы растений Erigeron annuus 
от высоты растения и плотности произрас-
тания вида был проведён канонический кор-
реляционный анализ (рис. 2). Результаты 
анализа выявили, что коэффициент канони-
ческой корреляции R между показателями 
«высота растения» и «надземная биомасса 
вида с учётной площадки» равен 0.233 и име-
ет статистическую достоверность (p = 0.002). 
Он показывает, что биомасса в небольшой 
степени зависит от высоты растения. Силь-
ные положительные корреляционные связи 
между этими параметрами отмечены в ЦП 11, 
14 и 25 (r= 0.520–0.697). В ЦП 9 и 23 очень 
мало корреляционных связей. Также почти 
отсутствовали в ЦП отрицательная корреля-
ция (при увеличении одного признака, дру-
гой признак уменьшается). Канонический 
анализ, проведённый для показателей «плот-
ность вида» и «надземная биомасса вида с 
учётной площадки» показал, что R = −0.470 
при 100% достоверности (p = 0.000). Высо-
кие значения отрицательных корреляцион-
ных связей выявлены в ЦП 13, 14, 17, 20 и 25 
(r= −0.703… −0.897). Анализ эллипсов рассе-
ивания между признаками показал, что не все 
точки группируются вдоль главной диагона-
ли. Во многих ЦП обнаружены средние связи 
между признаками. Таким образом, выявлена 
положительная слабая корреляция между вы-
сотой и биомассой растений и отрицательная 

средняя – между плотностью растений в со-
обществе и их биомассой. 

Исследование морфометрических параме-
тров особей E. annuus в средневозрастном ге-
неративном состоянии проводилось в двадца-
ти пяти ЦП. Для оценки межпопуляционных 
различий по совокупности всех параметров 
растений E. annuus был проведён однофак-
торный дисперсионный анализ (табл. 3). По 
результатам дисперсионного анализа выявле-
но, что различия между ценопопуляциями до-
стоверны по всем морфометрическим пара-
метрам при р <0.001, уровень факторизации 
составил от 20.9% до 84.5%. В наибольшей 
степени на межпопуляционные различия ока-
зывают влияние параметры: диаметр корзин-
ки (84.5%), число листьев на стебле (54.8%) и 
ширина листа (53.6%). 

Анализ степени варьирования коэффици-
ента вариации морфометрических признаков 
показал, что большинство параметров имеет 
нормальное варьирование (Cv – 4.7–42.6%). 
Значительное варьирование отмечено в неко-
торых ЦП для числа корзинок на побеге (Cv 
– 44.8–53.6%), а также ширины листовой пла-
стинки в ЦП 20 (Приуралье) (Cv – 45.4%), числа 
ветвлений в ЦП 6 (Нимислярово) (Cv – 47.1%). 

Проведённый дискриминантный анализ 
по совокупности морфометрических при-
знаков особей всех ценопопуляций E. annuus 
показал, что значения λ Уилкса очень низкие 
(0.007–0.020, при р<0.0000), что указывает на 
высокую общую статистическую достовер-
ность полученных результатов. Максималь-

Рис. 2. Зависимость наземной биомассы вида с учётной площадки от высоты растения (а) и плотности вида (b).
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ный вклад в разделение групп вносят пара-
метры: ширина листа (F = 23.548), диаметр 
корзинки (F = 81.009); минимальный – диа-
метр генеративного побега (F =6.215). Чем 
больше расстояния Махаланобиса, тем выше 
морфоструктурное разнообразие особей в це-
нопопуляции, и наоборот – малое расстояние 
указывает на высокое фенотипическое сход-
ство особей. Наибольшие различия выявле-
ны между ЦП 2–25; 3–10, 4–10 (69.33–72.54), 
наименьшее – между пространственно неда-
леко друг от друга расположенными и близ-
кими по экологическим условиям произрас-
тания ЦП: 9–11, 15–19, 22–24 (0.64–0.89).

На рисунке 3 представлена визуализация 
дискриминантной модели изучаемых ЦП 

Таблица 3. Дисперсионный анализ межпопуляционных различий по морфометрическим параметрам Erigeron annuus

№ 
ЦП hs ds Nls Nl Ll Sl Nan dan

1 91.1±2.86 3.2±0.17 7.1±0.42 29.3±1.24 5.2±0.22 0.7±0.03 74.4±8.0 0.7±0.02
2 80.0±2.40 2.9±0.22 7.0±0.26 24.9±1.20 5.4±0.20 0.8±0.03 57.3±5.79 0.6±0.01
3 101.3±3.53 4.2±0.22 7.3±0.20 21.3±0.99 7.6±0.32 1.1±0.06 46.0±3.75 0.7±0.02
4 87.0±1.92 3.3±0.14 6.6±0.27 17.4±0.67 5.9±0.26 0.8±0.05 34.6±2.56 0.7±0.02
5 87.8±1.71 3.5±0.17 7.2±0.25 23.0±1.08 6.0±0.28 0.8±0.05 48.0±4.83 0.7±0.02
6 91.8±2.33 3.9±0.15 4.3±0.41 27.3±0.84 6.4±0.18 0.9±0.04 57.2±3.93 0.7±0.01
7 82.2±1.89 3.0±0.15 4.9±0.32 22.1±0.66 5.3±0.20 0.6±0.03 33.6±3.01 0.7±0.02
8 100.5±2.44 4.0±0.18 4.4±0.19 37.6±1.39 6.2±0.41 1.4±0.11 48.5±3.75 1.5±0.05
9 90.6±2.57 3.3±0.14 3.9±0.15 36.1±2.27 4.1±0.16 0.6±0.03 29.9±2.97 1.3±0.03
10 101.4±1.54 4.2±0.13 5.4±0.22 52.9±2.49 5.2±0.14 0.9±0.04 73.3±4.56 1.4±0.02
11 93.3±2.06 3.4±0.15 4.2±0.17 32.7±1.93 4.8±0.23 0.7±0.05 28.7±1.91 1.3±0.03
12 88.0±2.47 4.1±0.17 7.2±0.36 30.1±1.03 6.5±0.23 1.0±0.05 67.2±4.80 1.0±0.03
13 89.0±2.06 4.7±0.17 8.2±0.34 31.8±1.12 5.9±0.37 0.9±0.06 88.2±8.13 1.2±0.02
14 93.9±1.60 3.3±0.14 4.8±0.23 30.4±0.98 5.9±0.23 1.0±0.03 48.8±3.98 1.2±0.02
15 74.7±2.57 2.8±0.17 5.0±0.23 25.6±0.88 6.8±0.42 0.9±0.04 43.0±3.21 1.0±0.03
16 77.5±2.49 3.8±0.18 6.1±0.27 30.5±0.92 5.6±0.27 1.0±0.04 63.6±5.42 1.2±0.02
17 98.7±1.34 4.1±0.11 6.1±0.26 33.7±1.47 5.3±0.17 0.9±0.04 49.0±2.85 1.1±0.01
18 77.8±1.39 3.9±0.16 4.1±0.17 25.8±0.58 6.6±0.19 2.0±0.07 74.2±3.22 1.1±0.02
19 74.7±2.57 2.8±0.17 4.0±0.16 25.6±0.88 6.8±0.42 0.9±0.04 43.0±3.21 1.0±0.03
20 90.3±2.66 3.7±0.14 5.5±0.22 24.6±0.80 6.2±0.33 1.1±0.10 65.0±4.22 1.2±0.04
21 89.0±1.85 3.8±0.15 6.5±0.32 28.8±1.20 5.7±0.23 1.0±0.04 74.9±4.09 1.1±0.02
22 99.0±2.28 3.8±0.15 4.8±0.21 44.4±3.16 5.7±0.26 0.9±0.05 64.6±6.10 1.5±0.02
23 79.6±1.55 4.3±0.15 4.3±0.14 22.6±1.24 6.3±0.30 1.4±0.07 64.6±5.26 1.1±0.01
24 100.0±1.33 3.6±0.14 4.8±0.12 42.0±1.68 5.3±0.07 0.7±0.03 54.7±3.42 1.5±0.02
25 87.2±1.31 3.6±0.15 3.5±0.10 25.0±0.99 4.9±0.18 0.8±0.05 24.0±0.84 1.6±0.03

Mобщ. 89.0±0.54 3.7±0.04 5.5±0.07 29.8±0.42 7.4±1.12 1.0±0.02 55.7±1.83 1.1±0.01
ᶇ2 0.348 0.247 0.506 0.548 0.209 0.536 0.336 0.845

Примечание. Жирным шрифтом выделены максимальные значения параметров. ᶇ2– уровень факторизации, все 
значения достоверны при р <0.001.

E. annuus в пространстве первого и второ-
го канонических корней. Большинство ЦП 
образуют единое облако и довольно близки 
по морфометрическим параметрам, что и 
даёт значительное перекрытие между ними. 
Лишь отдельные особи ЦП – 8, 10, 18, 20, 22 
и других имеют отличия от общего массива 
данных. В ЦП 8 и 22 у особей наблюдается 
значительное варьирование по некоторым 
генеративным признакам – длина соцветия и 
число корзинок. Отдельное облако, с незна-
чительным перекрытием единичных особей с 
общим массивом, образуют ЦП 1–7, располо-
женные севернее остальных ЦП. Особи в них 
имеют средние показатели по большинству 
параметров. Морфоструктурная однотип-
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ность особей может указывать, во-первых, 
на достаточно недавнее проникновение вида 
на территорию региона, возможно, из едино-
го первичного очага, во-вторых, на высокую 
адаптивность вида к различным экологиче-
ским условиям местообитания (увлажнение, 
теплообеспеченность, богатство почв, антро-
погенная нарушенность и др.).

Обсуждение
В результате проведённых исследований 

выявлено современное распространение E. 
annuus на территории РБ (67 локалитетов) и 
осуществлено обследование 25 ценопопуля-
ций вида в Предуралье республики. Вид, в 
основном, приурочен к бореальной и немо-
ральной зонам Предуралья с достаточным 
уровнем атмосферных осадков и не выявлен 
в горно-лесной зоне и более засушливых рай-
онах степной зоны и в Зауралье. 

В Республике Башкортостан E. annuus в 
качестве единичных находок обнаруживался, 

начиная с 1961 г., но не проявлял до последне-
го времени тенденций к расселению. С 2010 г. 
началось его распространение по территории 
республики и в настоящее время он достаточ-
но широко представлен в северных и пред-
горных центральных районах Предуралья 
РБ. Основной вектор инвазии – шоссейные 
дороги, вдоль которых чаще всего отмечает-
ся вид, возможно также, что в окрестностях 
крупных населённых пунктов (г. Уфа, напри-
мер), первоначально он был занесён как де-
коративное растение, так как нередко встре-
чается на лугах и у дорог вокруг садовых 
кооперативов. Наиболее часто вид внедряет-
ся в придорожные луга, образуя сообщества 
варианта Phalacroloma annuum ассоциации 
Agrostio tenuis–Festucetum pratensis Yamalov 
2005, несколько реже на залежи, где форми-
рует дериватное сообщество Phalacroloma 
annuum–Cirsium setosum [Arrhenatheretalia 
elatioris/Artemisietea vulgaris], с содомини-
рованием сорных видов растений, таких как 

Рис. 3. Результаты дискриминантного анализа ценопопуляций E. annuus по совокупности морфометрических 
признаков в пространстве первого и второго канонических корней.
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Cirsium setosum и Tripleurospermum inodorum 
[Абрамова, Голованов, 2019]. В фитоцено-
зах вид может доминировать или являться 
содоминантом других многолетних трав, а 
может быть просто компонентом сообществ 
с невысоким обилием. Отнесён ко 2-му ин-
вазионному статусу [Абрамова и др., 2021], 
поскольку натурализуется в естественных и 
полуестественных сообществах. Отмечено, 
что вселившись в залежные фитоценозы, вид 
постепенно увеличивает обилие и начинает 
доминировать, что, возможно, связано с не-
благоприятным воздействием вида на окру-
жающие растения вследствие выделения в 
почву аллопатически активных соединений, 
препятствующих прорастанию семян других 
видов растений, отмеченным рядом авторов 
[Fabbro et al., 2013; Tunaitienė et al., 2017; Ку-
дрявцева и др., 2020; Прохоров и др., 2022]. 

В других регионах РФ расселение E. 
annuus происходило аналогично, но значи-
тельно ранее, он получил более широкое рас-
пространение, и на сегодня представлен в 34 
областях европейской части, в 27 – натурали-
зовался [Морозова и др., 2013], обычен также 
на залежах в Приморском крае [Виноградова 
и др., 2021). Векторы инвазии однотипны – 
железнодорожные и автомобильные пути со-
общения. Первоначально, по-видимому, вид 
всё же проник в Россию, а также и на Урал 
из декоративной культуры. В прилегающих к 
РБ регионах вид известен из Удмуртии, Че-
лябинской и Свердловской областей, где пока 
встречается достаточно редко [Куликов, 2005; 
Баранова и др., 2016, Шлыкова и др., 2020].

Сообщества с E. annuus описаны в Брян-
ской обл. [Булохов и др., 2016] в рамках со-
юза Oenothero biennis–Erigerontion annui 
Bulokhov et Ivenkova 2013, порядка Agropy-
retalia intermedio–repentis, класса Artemis-
ietea vulgaris, с доминирующими видами-
неофитами: Oenothera biennis, O. rubricaulis, 
Erigeron annuus subsp. annuus, E. annuus sub-
sp. septentrionalis. Отмечено, что сообще-
ства союза широко распространены на за-
лежах, вдоль дорог на дерново-подзолистых 
и серых лесных почвах [Булохов, Ивенкова, 
2013]. От наших сообществ они отличают-
ся присутствием и содоминированием видов 
рода Oenothera, а также более рудерализо-

ванным характером ценозов. На Кавказе 
(Кабарддино-Балкария) выявлена ассоциа-
ция Phalacrolomо annui-Elitrigietum repentis 
Tzepkova et al., 2008 [Цепкова и др., 2008], 
отличающаяся содоминированием инвазион-
ного вида Ambrosia artemisiifolia. 

Плотность растений E. annuus в ценопо-
пуляциях составляет от 1.7 до 17.2 экз./м2. 
Надземная биомасса вида невысокая от 68.5 
до 151.0 г/м2, что связано с небольшими раз-
мерами особей. Не прослеживается чёткой за-
висимости плотности, биомассы и доли уча-
стия вида в сообществе с приуроченностью 
вида к тому или иному синтаксону; видимо, 
здесь большее значение имеют неучтённые 
микроусловия экотопов, где произрастает 
вид. Доля вида в сообществе, оценённая по 
соотношению его биомассы к общей биомас-
се сообщества, колеблется от 39.3 до 77.9%, 
т. е. вид является доминантом или содоми-
нантом в большинстве сообществ. Это связа-
но с тем, что данный вид вселяется в доволь-
но разреженные фитоценозы старых залежей 
и посевов многолетних трав или в невысо-
кие травостои тонкополевицевых (Agrostis 
tenuis) лугов, где он может иметь конкурент-
ные преимущества с местными видами трав. 
В других регионах РФ вид также становится 
доминантом в ценозах, наибольшего обилия 
достигает на лёгких почвах [Цепкова и др., 
2008; Виноградова и др., 2010; Булохов и др., 
2016].

Отмечена хорошая адаптация вида к раз-
ным условиям произрастания в новых место-
обитаниях, т. е. его довольно широкая толе-
рантность к факторам абиотической среды, 
выраженная в достаточно высокой морфо-
структурной однотипности особей вида. Наи-
более благоприятны для вида свежие и доста-
точно освещённые местообитания с лёгкими 
почвами. Выявлена положительная слабая 
корреляция между высотой и биомассой рас-
тений и отрицательная средняя – между плот-
ностью растений в сообществе и их биомас-
сой. Эти данные свидетельствуют о том, что 
редко расположенные особи более крупные и 
образуют большую биомассу, чем плотно сто-
ящие мелкие экземпляры вида.

Высокий инвазионный потенциал вида 
обусловлен способностью к быстрому ро-
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сту и высокой семенной продуктивностью. 
E. annuus – апомиктичный вид, средняя се-
менная продуктивность одного растения мо-
жет составить порядка 4.0–7.5 тыс. семян. 
По некоторым данным одно растение может 
дать более 10 тыс. семян. Распространение 
семян происходит анемохорно и эпизоохор-
но [Решетникова и др., 2019; Кудрявцева и 
др., 2020]. По-видимому, способствует рас-
селению вида автомобильный транспорт, 
поскольку вид наиболее часто обнаружива-
ется в окрестностях крупных транспортных 
магистралей. В населённые пункты, а также 
по обочинам дорог, возможно, вид также рас-
пространяется с сеном, заготовленным на за-
ражённых мелколепестником сенокосах.

Прогнозируется увеличение числа лока-
литетов E. annuus в Предуралье РБ в ближай-
шие годы, возможно дальнейшее проникно-
вение вида в горно-лесную зону республики 
по автомобильным дорогам, где на сегодня 
известны лишь единичные случаи его обна-
ружения. Аналогичные процессы расшире-
ния вторичного ареала отмечены и другими 
авторами для Средней России [Виноградова 
и др., 2010], юга Сибири [Баранова, 2016] и 
в других регионах [Кудрявцева и др., 2020]. 
По-видимому, в южных степных районах РБ 
и в Зауралье вид не сможет натурализоваться, 
вследствие его мезофитного характера. 

Заключение
E. annuus появился в экосистемах Респу-

блики Башкортостан недавно, но уже актив-
но расселяется по залежам и низкотравным 
лугам в пределах бореальной и неморальной 
зон Предуралья РБ в условиях достаточного 
уровня атмосферных осадков, избегая засуш-
ливые территории. Основной вектор инвазии 
– автомобильные дороги, вдоль которых про-
исходит расселение вида, имеет значение так-
же уход из культуры. 

В настоящее время вид представлен в Ре-
спублике Башкортостан 67 локалитетами бо-
лее чем в 20 районах Предуралья. E. annuus 
образует два типа ценозов: сообщества ва-
рианта Phalacroloma annuum ассоциации 
Agrostio tenuis–Festucetum pratensis на лугах 
и в старых посевах многолетних трав, и де-

риватное сообщество Phalacroloma annuum–
Cirsium setosum [Arrhenatheretalia elatioris/
Artemisietea vulgaris] в полуестественных на-
рушенных сообществах населённых пунктов 
региона и на залежах.

Высокие плотность и доля участия E. 
annuus в сообществах подтверждают его кон-
курентные преимущества перед местными 
видами растений, что приводит к измене-
нию структуры фитоценозов и доминирова-
нию вида. Хорошей адаптации вида в новых 
условиях существования способствуют высо-
кая семенная продуктивность, разнос семян 
ветром и, видимо, автомобильным транспор-
том и аллелопатические свойства растений. 
При этом вид не наносит существенного эко-
номического и экологического ущерба эко-
системам, поскольку поедается скотом как в 
зелёной массе, так и в сене, и не вытесняет 
полностью местные виды растений.

В дальнейшем, велика вероятность даль-
нейшего расселения E. annuus в малона-
рушенных, а также естественных луговых 
местообитаниях республики, особенно в се-
верном и центральном Предуралье, но, воз-
можно, также и в горно-лесной зоне РБ, где 
имеются подходящие для него местообита-
ния. Необходимы дальнейший мониторинг 
уже образовавшихся и поиск новых локали-
тетов вида.
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The distribution, morphometric and population characteristics of invasive species Erigeron annuus (L.) 
Pers. s.l. in the Republic of Bashkortostan are analyzed. Twenty five localities of the species were identified 
and surveyed in 9 regions of the republic. It has been shown that the main vector of E. annuus invasion 
is its spontaneous spread through abandoned fields and along highways. The density of E. annuus plants 
in coenopopulations ranges from 1.7 to 17.2 ind./m2. The above-ground biomass of the species is low – 
68.5–151.0 g/m2. The proportion of the species in community ranges from 39.3 to 77.9%. When introduced 
into phytocenoses, it forms a variant of Phalacroloma annuum of the association Agrostio tenuis–Festu-
cetum pratensis Yamalov 2005, or a derivative community of Phalacroloma annuum–Cirsium setosum 
[Arrhenatheretalia elatioris/Artemisietea vulgaris]. An increase in number of localities of the species in 
the Cis-Ural region of Republic of Bashkortostan is predicted for the coming years.

Key words: Erigeron annuus (L.) Pers., alien species, coenopopulation, morphometric parameters, 
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Климатический ареал вида – совокупность точек географического пространства, в которых кли-
мат допускает устойчивое существование популяций вида при благоприятном сочетании остальных 
факторов динамики численности. Для Северного полушария с помощью специальной совокупности 
климатических предикторов рассчитан климатический ареал ясеневой изумрудной узкотелой златки 
Agrilus planipennis (ЯУЗ) – опасного инвазионного вредителя ясеневых насаждений. Расчёты прово-
дились для климатов 1990–1999 гг., 2030–2039 гг. и 2050–2059 гг. в условиях сценария SSP7.0, опи-
сывающего достаточно умеренное антропогенное воздействие на климат. Построены карты-схемы, 
на которых также обозначены современные зоны распространения ЯУЗ. В Северной Америке она 
заселила почти две трети своего климатического ареала. Нет оснований полагать, что эта экспан-
сия будет остановлена. В первичной зоне распространения вида – в Восточной Азии – и в Европе 
климатический ареал также не освоен полностью. Дальнейшая экспансия ЯУЗ в её первичной зоне 
распространения ожидается незначительной из-за сдерживания всем комплексом биологических 
факторов – коэволюционных ограничителей её численности. Напротив, в Европе вид сможет дойти 
до атлантического побережья, поскольку такие ограничители там либо отсутствуют, либо только фор-
мируются. Как показывают расчёты, при дальнейшем изменении глобального климата доминирующей 
тенденцией будет продвижение северных границ климатического ареала ЯУЗ на север. При этом на 
территории России ожидается также его расширение в азиатскую часть, в Сибирь, вдоль широтной 
полосы в интервале широт 50‒60° с пригодным для A. planipennis климатом. Уже в 2030–2039 гг. в 
восточном направлении эта полоса достигнет Красноярского края и далее будет распространяться 
к востоку. Поэтому при устройстве искусственных насаждений ясеня в этой области целесообразно 
не использовать неустойчивые к этому вредителю виды ясеня.

Ключевые слова: ясеневая изумрудная узкотелая златка, Agrilus planipennis, климатический ареал, 
Евразия, Северная Америка, изменения климата, сдвиг границ ареала. 
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Введение
В век глобализации инвазионные  виды 

являются одной из значительных угроз био-
разнообразию и функционированию лесных 
экосистем [Brockerhoff, Liebhold, 2017; Seidl 
et al., 2018; Invasive…, 2021]. Они часто слу-
жат источником огромных экономических 
потерь, связанных как непосредственно с 
причинённым вредом, так и с мероприятиями 
по их контролю и профилактике. Примером 
подобного вида-инвайдера может служить 
восточноазиатский жук ясеневая изумрудная 
узкотелая златка Agrilus planipennis Fairmaire, 
1888 (Coleoptera: Buprestidae), далее ЯУЗ. 

В своём первичном ареале в Восточной 
Азии (восточный Китай, Корейский полуо-
стров, Япония и юг российского Дальнего 
Востока) ЯУЗ не причиняет существенно-
го ущерба местным видам растений-хозяев: 
ясеням манчжурскому Fraxinus manchshurica 
Rupr. и китайскому F. chinensis Roxb. Эти 
ясени достаточно устойчивы к данному вре-
дителю. Однако, в этом регионе, например, в 
Китае, ЯУЗ даёт вспышки массового размно-
жения на плантациях и в городских посадках 
интродуцированных североамериканских 
ясеней, в первую очередь ясеня пенсильван-
ского F. pennsylvanica Marshall. До 1999 г. эти 
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очаги были сосредоточены в основном на 
территориях южнее провинции Цзилинь, но 
в настоящее время они занимают обе севе-
ро-восточные провинции Цзилинь и Хейлун-
цзян [Dang et al., 2022]. 

Вторичный ареал A. planipennis занимает 
к настоящему времени огромные террито-
рии Северной Америки и Восточной Европы 
[Sun et al., 2024]. В этих частях света, соглас-
но дендрохронологическим датировкам, вид 
появился практически одновременно в нача-
ле 1990-х [Siegert et al., 2014; Баранчиков и 
др., 2016]. Он был официально обнаружен в 
2002 г. в США (Детройт, Мичиган) и в 2003 г. 
в России (Москва) [Haack et al., 2015]. 

В Северной Америке к 2024 г. вредитель 
уничтожил или сильно повредил насажде-
ния из доминирующих видов яcеней Frax-
inus americana L., F. pennsylvanica, F. nigra 
Marshall, F. quadrangulata Michx., F. profunda 
Bush. и других [Anulewicz et al., 2008] в 36 
штатах США и шести провинциях Канады 
[Sun et al., 2024; CFIA, 2024]. Ежегодные по-
тери от ЯУЗ в США превысили 1.6 млрд дол-
ларов, при этом потери промышленной дре-
весины составили менее 1% от этой суммы. 
Основной урон нанесён бюджетам отдель-
ных штатов; выросла стоимость проживания 
и упала цена недвижимости в районах с по-
гибшими ясенями [Aukema et al., 2011]. 

В Европе к настоящему времени постра-
дали насаждения из интродуцированного F. 
pennsylvanica и местного F. excelsior L. в 21 
субъекте Российской Федерации и минимум 
в трёх областях Украины [Баранчиков, Поно-
марёв, 2024]. В России потери от ЯУЗ при-
водятся лишь для Москвы (только объекты 
уличного и паркового озеленения без придо-
рожных посадок) и Санкт-Петербурга. Они 
составили, соответственно, 17 млрд руб. за 
период с 2008 по 2014 г. [Гниненко, Клюкин, 
2016] и 270 млн рублей за 2020–2022 гг. [Се-
лиховкин и др., 2023]. При этом принципы 
расчётов различны и результаты порой при-
близительны [Kirichenko et al., 2021]. 

Златка внесена в карантинные списки 
большинства стран Северного полушария 
[EPPO, 2013; EFSA, 2020]. В США, несмо-
тря на значительные достижения в изучении 
этого вида и усилия по сдерживанию его 

распространения, внутренний федеральный 
карантин к настоящему времени отменён в 
связи с бесперспективностью. Вредитель 
распространился от восточного побережья 
до центра страны, а очаги отдельных «десан-
тов» были обнаружены в 2022 г. на западном 
побережье США, в Орегоне [Emerald Ash 
Borer Information, 2024; Maze et al., 2024]. 
В Европе вторичный ареал A. planipennis 
простирается от Волги до Днепра [Orlova-
Bienkowskaja, Bienkowski, 2022a; Баран-
чиков, Пономарёв, 2024] и, расширяясь со 
скоростью 12–40 км/год [Straw et al., 2013], 
вскоре может достичь побережья Атланти-
ки [Evans et al., 2020]. Продвижению вре-
дителя способствует не только наличие не-
устойчивого к заражению растения-хозяина 
[Gougherty, Davies, 2022], но и особенности 
климата и его изменения. 

В связи с этим важно выявить климатиче-
ски благоприятные зоны для распространения 
ЯУЗ и их изменения при разных сценариях 
изменения климата. Такие исследования про-
водились как на региональном уровне [Sobek-
Swant et al., 2012; Flø et al., 2015; Valenta et al., 
2015; Orlova-Bienkowskaja, Bienkowski, 2018; 
Dang et al., 2021; Barker et al., 2023; Meshkova 
et al., 2023], так и для европейской части кон-
тинента Евразия [Rossi et al., 2024]. 

В настоящей статье нами впервые сдела-
на попытка выявить климатический ареал 
A. planipennis и его возможные изменения в 
будущем в условиях меняющегося климата в 
Северном полушарии в целом. 

Материал и методика
В контексте глобального распростране-

ния фитофагов безусловно важны географи-
ческие барьеры: океаны, горы, пустыни и пр. 
[Franic et al., 2023]. Однако в современных 
условиях, при многократно возросшей интен-
сивности перевозок на большие расстояния 
внутри континентов и между континентами, 
человек невольно способствует преодолению 
этих барьеров. Наиболее важными фактора-
ми являются наличие кормовых растений и 
климатические условия. Среди климатиче-
ских факторов градиенты температурных па-
раметров часто оказываются более важными 
для формирования ареалов насекомых-фи-
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тофагов, чем градиенты параметров осадков 
[Chesters et al., 2019]. 

Потепление климата приводит к ограни-
чению развития златок рода Agrilus одним 
сезоном вместо двух [Duan et al., 2021] и про-
движению границ вторичного ареала к северу 
при наличии там видов кормовых растений 
[Reed et al., 2018]. Южная граница также мо-
жет сдвинуться к северу, если зимние темпе-
ратуры не позволят продлить холодный пери-
од для успешного прохождения облигатной 
диапаузы личинок [Fick, MacQuarrie, 2018; 
Duan et al., 2021]. Помимо прочего, измене-
ние климата может повлиять на видовой со-
став и эффективность комплекса паразитои-
дов ЯУЗ [Gould et al., 2020; Duan et al., 2021].

Таким образом, климат многообразно вли-
яет на развитие A. planipennis на разных фа-
зах онтогенеза и на ее экологическое взаимо-
действие с другими видами. Так, например, в 
работе [Barker et al., 2023] приведены весьма 
детальные данные о влиянии гидрометеороло-
гических факторов на развитие ЯУЗ. Однако 
такой подход пока не может применяться для 
оценок ареалов в континентальном и глобаль-
ном масштабе. Ведь надёжных гидрометео-
рологических данных суточного и большего 
разрешения в таком масштабе не имеется, в 
особенности в отношении будущих климатов.

В связи с этим в данной работе избран 
путь прямой оценки климатического ареала 
вида, т. е. совокупности точек географическо-
го пространства, в которых климат допускает 
устойчивое существование вида при благо-
приятном сочетании остальных факторов ди-
намики численности. Напомним, что климат 
– статистическая характеристика погоды за 
значительный промежуток времени, в данном 
исследовании – 10 лет. 

Ранее была предложена методология опи-
сания климатических ареалов видов с помо-
щью климатических предикторов [Семенов 
и др., 2006]. Это специфическая для вида 
совокупность собственно гидрометеорологи-
ческих параметров (приземной температуры, 
суммы осадков и т. д.) и/или же вычисленных 
на их основе прикладных климатических ин-
дексов (сумма эффективных температур, ги-
дротермические коэффициенты и т. д.). Такая 
совокупность характеризует требование вида 

к климату среды обитания. Как совокупность, 
так и критические границы параметров берут-
ся из научных публикаций специалистов-эко-
логов. Виды-инвайдеры сна чала распростра-
няются в пределах климатического ареала, 
поэтому фактическая зона распространения 
составляет лишь часть его. Впоследствии, 
при изменении климата изменяется и клима-
тический ареал.

В последующем эта методология была 
развита в направлении учёта неопределён-
ности оценки [Семенов и др., 2020; Богдано-
вич, Семенов, 2023; Добролюбов и др., 2023]. 
Для промежутка времени в I лет и L имею-
щихся реализаций климата этого промежутка 
времени (их часто целый ансамбль в случае, 
если это результаты моделирования) для ка-
ждой точки географического пространства 
(на практике – для каждого узла простран-
ственной сетки) статистическими методами 
оценивалась вероятность того, что эта точка 
принадлежит климатическому ареалу. Оцен-
ка основывается на числе лет n, для которых 
все требования вида к климату выполнены, из 
всей совокупности N = I×L лет.

Для описания климатического ареала 
A. planipennis в данной работе выбраны сле-
дующие климатические предикторы:

• Сумма эффективных температур (СЭТ) 
с порогом 10 °С > 700 °С٠сут [Orlova-
Bienkowskaja, Bienkowski, 2022b]; сумми-
рование превышений среднесуточными 
значениями температуры воздуха в припо-
верхностном слое порога 10 °С производится 
по всему календарному году; 

• Минимальная среднесуточная тем-
пература > −34 °С [Orlova-Bienkowskaja, 
Bienkowski, 2020];

• Максимальная среднесуточная темпера-
тура < 38 °С [Barker et al., 2023].

К этим предикторам добавлены следую-
щие, характеризующие кормовое растение – 
ясень [Афонин, Соколова, 2018]:

• Гидротермический коэффициент (ГТК) 
Селянинова > 0.7;

• Среднемесячная температура самого хо-
лодного месяца > −18 °C.

Приведённое в источнике требование 
СЭТ > 500 не использовалось, поскольку оно 
слабее первого условия для ЯУЗ. 
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К этим биологически существенным тре-
бованиям к климату добавлено формальное 
требование, чтобы среднемесячная темпера-
тура января не превосходила 9 °С. Это огра-
ничивает распространение A. planipennis в 
тропической зоне Северного полушария.

Расчёты климатических ареалов выпол-
нялись с помощью системы RANGES, разра-
ботанной в Институте глобального климата и 
экологии имени акад. Ю.А. Израэля [Семёнов 
и др., 2020; Богданович, Семёнов, 2023; До-
бролюбов и др., 2023]. 

Оценка климатического ареала ЯУЗ вы-
полнена для трёх климатов, соответствующих 
1990–1999 гг. (базовый период), 2030–2039 
гг. и 2050–2059 гг. При этом использовались 
результаты расчёта климата, полученные с 
помощью глобальной климатической моде-
ли Института вычислительной математики 
РАН им. Г.И. Марчука в условиях сценария 
SSP7.0, любезно предоставленные Е.М. Во-
лодиным. Это сценарий умеренного антро-
погенного воздействия на климатическую си-
стему Земли. Расчётный климат представлен 
пятью климатическими траекториями. Тем 
самым в данном случае N = 50, т. е. числу лет 
(10), умноженному на число траекторий (5). 
С этими данными была проведена коррек-
ция, описанная в работе [Богданович и др., 
2021]. Цель коррекции – максимальное со-
ответствие расчётного климата 1990–1999 гг. 
результатам наблюдений, описанных в работе 
[Harris et al., 2020].

Полученные оценки вероятностей могут 
находиться в пределах полуинтервалов (0; 
0.33], (0.33; 0.66], (0.66; 0.90], (0.90; 0.99], 
(0.99; 1.00]. Следуя традиции, принятой в 
научных докладах Межправительственной 
группы экспертов по изменению климата 
(МГЭИК), принадлежность словесно харак-
теризуется соответственно следующим об-
разом: «маловероятно», «средне вероятно», 
«вероятно», «весьма вероятно», «практиче-
ски достоверно» [Mastrandrea et al., 2010].

В соответствии с [Богданович и др., 2021] 
результаты расчётов, а именно вероятность 
того, что определённая точка географическо-
го пространства принадлежит климатическо-
му ареалу, далее представляется в виде балль-
ной оценки. При балльной оценке категориям 

маловероятно, средне вероятно, вероятно, 
весьма вероятно и практически достоверно 
присваиваются баллы 0, 1, 2, 3 и 4, соответ-
ственно. При картографическом отображе-
нии этим категориям соответствуют цвета: 
белый, жёлтый, тёмно-жёлтый, коричневый и 
тёмно-коричневый. 

Изменение климата отражается в измене-
нии балльных значений. Разности балльных 
значений могут быть (−4), (−3), (−2), (−1), 
0, 1, 2, 3 и 4. Им соответствуют следующие 
вербальные характеристики: уменьшение 
(очень сильное, сильное, среднее, слабое), 
изменение не выявлено, увеличение (слабое, 
среднее, сильное, очень сильное). При карто-
графировании этим значениям соответствуют 
следующие цвета: тёмно-зелёный, зелёный, 
светло-зелёный, салатовый, белый, розовый, 
красный, тёмно-красный, фиолетовый.

Для картографического отображения ис-
пользовалась система QGIS и основа, пред-
ставленные в INTERNET для свободного ис-
пользования.

Результаты и обсуждение
Рассчитанный нами климатический ареал 

ЯУЗ, соответствующий климату 1990–1999 
гг., фрагментирован. Как и современная тер-
ритория фактического распространения он 
состоит из трёх крупных частей – восточ-
ноазиатской, европейской и североамери-
канской (рис. 1). Штриховкой здесь и на по-
следующих рисунках указана современная, 
на 2022‒2023 гг., территория распростране-
ния A. planipennis в первичном ареале вида 
в Восточной Азии [Orlova-Bienkowskaja, 
Volkovitsh, 2018, с дополнениями] и в его вто-
ричном ареале в Северной Америке [Emerald 
Ash Borer Information, 2022] и в Европе [Звя-
гинцев и др., 2023; Баранчиков, Пономарёв, 
2024].

На рис. 2 представлены тенденции из-
менения климатического ареала ЯУЗ в Вос-
точной Азии: на рис. 2A ‒ изменения в 2030 
‒ 2039 гг. против 1990‒1999 гг., а на рис. 2B ‒ 
изменения в 2050‒2059 гг. против 1990‒1999 
гг. Следует отметить, что на севере первич-
ного ареала, на территории российского 
Дальнего Востока даже в настоящее время 
A. planipennis не занимает весь ареал своего 
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Рис. 1. Расчетный климатический ареал ЯУЗ в её первичной (A) и вторичной областях распространения (B и 
C), соответствующий климату 1990–1999 гг. (сплошная заливка), и современное распространение (штриховка). 
Обозначения вероятности принадлежности точки климатическому ареалу: 0 – маловероятно, 1 – средне вероятно, 
2 – вероятно, 3 – весьма вероятно, 4 – практически достоверно; 5 – современное распространение.
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основного кормового растения – ясеня ман-
чжурского F. mandshurica (простирается на 
север до устья Амура, 59°59′ с. ш. [Николаев, 
1981]). До начала XXI в. (1935‒1989 гг.) дан-
ный фитофаг был распространён лишь на са-
мом юге Приморского края [Волкович, 2007; 
Юрченко, 2016]. К 2014 г., уничтожив искус-
ственные посадки ясеня пенсильванского во 
Владивостоке и Хабаровске, ЯУЗ существен-
но продвинулась на север до п. Джонка на 
Амуре (49°40′ с. ш. [Юрченко, 2016]). Это 
вполне укладывается в тенденцию изменения 
северной границы ее климатического ареала 
в первой половине XXI в., представленную 

на рис. 2A. Заметим, однако, что северная 
граница климатического ареала A. planipennis 
на Дальнем Востоке определяется требовани-
ем ЯУЗ к обеспеченности теплом (СЭТ > 700 
ºС∙сут), а не наличием кормового растения 
(F. mandshurica распространён и севернее). В 
связи с этим, как показал расчёт, изменения 
климатического ареала, представленные на 
рис. 2А, весьма умеренные по сравнению с 
изменениями в Европе и Северной Америке, 
которые обсуждаются далее. Ко второй поло-
вине XXI в. существенных изменений в кли-
матическом ареале ЯУЗ в Восточной Азии не 
предвидится (рис. 2B). 

Рис. 2. Изменения вероятности принадлежности точки географического пространства к климатическому ареалу 
ЯУЗ в Восточной Азии: A – климат 2030–2039 гг. vs. климат 1990–1999 гг.; B – климат 2050–2059 гг. vs. климат 
1990–1999 гг.; балльным значениям (−4), (−3), (−2), (−1), 0, 1, 2, 3 и 4 соответствуют категории: уменьшение (очень 
сильное, сильное, среднее, слабое), изменение не выявлено, увеличение (слабое, среднее, сильное, очень сильное).
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На рис. 1B представлен расчётный кли-
матический ареал A. planipennis в Европе, 
Сибири и Передней Азии в 1990‒1999 гг. и 
современная зона фактического распростра-
нения (штриховкой покрыты территории ад-
министративных единиц России и Украины, 
в которых найдена ЯУЗ к началу 2023 г.). В 
конце 2023 г. она была обнаружена в Киеве 
[Strygun et al., 2023]. Из рисунка видно, что 
уже к концу XX в. климатический ареал вида 
занимал практически всю Европу за исключе-
нием Испании и Португалии (кроме их север-
ных частей), центра и севера Англии, стран 
Скандинавии и Прибалтики, севера европей-
ской части России. Ясень обыкновенный F. 
excelsior – существенный компонент озелене-
ния населённых пунктов Западной Европы. 
Так, участники проекта COST из 29 стран 
этого региона учли около 401 млн деревьев 
на улицах европейских населённых пунктов. 
Они принадлежали к 152 семействам, 682 ро-
дам и 3510 видам. Ясень обыкновенный по 
числу деревьев занимал третье место (4.2%) 
вслед за дубом Quercus robur L. (4.8%) и клё-

ном Acer platanoides L. (4.9%) [Augustinus et 
al., 2024]. 

В начале XXI в. северная граница расчёт-
ного климатического ареала A. planipennis в 
Европе существенно сдвигается на север. Эта 
тенденция отражена на рис. 3A, где представ-
лены изменения расчётного климатического 
ареала ЯУЗ в 2030‒2039 гг. по отношению к 
1990‒1999 гг. Он распространяется на страны 
Прибалтики, Данию, юг Швеции, Ирландию, 
центр Англии и территории на европейской 
части России до 60° с. ш. Эта тенденция под-
тверждается регистрацией очагов инвайдера 
в Ярославле (с 2013 г.) [Orlova-Bienkowskaja, 
2014] и в Санкт-Петербурге (с 2020 г.) [Волко-
вич, Суслов, 2020]. При этом первые поврежде-
ния златкой в окрестностях Санкт-Петербурга 
датируются 2014 г. [Баранчиков, 2020]. Интерес-
но, что результат нашего расчёта в значительной 
степени совпадает c результатом расчёта потен-
циального ареала вида в 2001–2018 гг., выпол-
ненного в работе [Rossi et al., 2024].

Часть климатического ареала A. planipennis 
в Европе, первоначально расположенная к 

Рис. 3. Изменения вероятности принадлежности точки географического пространства к климатическому ареалу 
ЯУЗ в Европе, Передней Азии и Сибири: A – климат 2030–2039 гг. vs. климат 1990–1999 гг.; B – климат 2050–2059 
гг. vs. климат 1990–1999 гг.; балльным значениям (−4), (−3), (−2), (−1), 0, 1, 2, 3 и 4 соответствуют категории: 
уменьшение (очень сильное, сильное, среднее, слабое), изменение не выявлено, увеличение (слабое, среднее, 
сильное, очень сильное).



21РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

востоку от современной зоны её распростра-
нения в полосе между 53 и 57° с. ш., с даль-
нейшим потеплением климата продвигается 
на восток в Западную и далее в Восточную 
Сибирь. Это отражено на рис. 3A и 3B, на ко-
торых представлены изменения расчётного 
климатического ареала ЯУЗ соответственно в 
2030–2039 гг. и 2050–2059 гг. по отношению 
к 1990–1999 гг. В городских посадках на этой 
территории нередок ясень пенсильванский. 
Эта порода третья по числу деревьев в Екате-
ринбурге (Средний Урал) (А.Г. Ширяев, лич-
ное сообщение) и она достаточно обычна на 
улицах и в парках таких сибирских городов 
как Тюмень [Видякина и др., 2013], Новоси-
бирск, Барнаул и Красноярск [Чиндяева и др., 

2018]. В Абакане (Республика Хакасия) в по-
следние годы тополя массово заменяют также 
на ясень пенсильванский [В Абакане…, 2019]. 
Ясень европейский F. excelsior за Уралом не 
встречается: он существенно менее морозо-
стоек, нежели ясень пенсильванский [Huxley, 
Griffiths, 1992]. При этом удивляет отсутствие 
даже попыток использовать в озеленении го-
родов востока Европы и Сибири устойчивые к 
ЯУЗ восточноазиатские виды ясеней.

На рис. 1C представлен расчётный (на 
1990–1999 гг.) климатический ареал ЯУЗ в 
Северной Америке и фактическая зона её 
распространения. Завезённая в штат Мичи-
ган в середине 1990-х, к настоящему времени 
она освоила бoльшую, восточную часть кли-

Рис. 4. Изменения вероятности принадлежности точки географического пространства к климатическому ареалу 
ЯУЗ в Северной Америке: A –  климат 2030–2039 гг. vs. климат 1990–1999 гг.; B – климат 2050–2059 гг. vs. климат 
1990–1999 гг.; балльным значениям (−4), (−3), (−2), (−1), 0, 1, 2, 3 и 4 соответствуют категории: уменьшение (очень 
сильное, сильное, среднее, слабое), изменение не выявлено, увеличение (слабое, среднее, сильное, очень сильное).
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матического ареала. В начале XXI в. расши-
рила свою зону обитания на север, проник-
нув в канадские провинции Онтарио (в 2002 
г.), Манитоба (в 2017), Новая Шотландия, 
Нью-Брунсуик (в 2018) и Квебек (в 2019 г.) 
[CFIA, 2024]. 

В конце ХХ в. небольшие участки кли-
матического ареала наметились на западном 
побережье – в штатах Орегон и Вашингтон, 
а также в прилегающей юго-западной части 
территорий Канады (рис. 1C). К настоящему 
времени эта тенденция в распространении 
инвайдера усилилась, что отразилось на рас-
положении расчётного климатического аре-
ала в 2030–2039 гг. (рис. 4A). Сейчас часть 
этих регионов уже освоена златкой: в Орегоне 
она появилась в 2022 г., в Ванкувере (Британ-
ская Колумбия) в 2024-м [Emerald Ash Borer 
Information. 2022; CFIA, 2024]. Небольшие 
участки климатического ареала расположены 
также на севере Мексики. К середине XXI в. 
климатический ареал вида существенно рас-
ширится на север до 55-й параллели (рис. 4B) 
в южных частях канадских провинций Аль-
берта, Саскачеван и Манитоба. Его северная 
граница практически совпадет с северной гра-
ницей ареала ясеня F. pennsylvanica, а к северу 
и северо-востоку от Великих озёр – с грани-
цей ареала F. nigra [ForeCASTS…, 2016]. 

Заключение
Наши результаты подтверждают заключе-

ние американских экспертов: «Что касается 
инвазионных лесных вредителей, ЯУЗ впол-
не может представлять собой наихудший сце-
нарий» [Herms, McCullough, 2014]. 

Действительно, в настоящее время не су-
ществует климатических препятствий для 
дальнейшего распространения A. planipennis 
в Европе. При этом все три вида европейских 
ясеней (F. excelsior, F. ornus L. и F. angustifolia 
Vahl) неустойчивы к этому вредителю [Ба-
ранчиков и др., 2014]. 

В России ЯУЗ вскоре будет найдена на 
черноморском побережье, а её распростране-
ние на север ограничено лишь наличием в по-
садках ясеня пенсильванского. Наибольшую 
опасность представляет восточная широкая 
полоса климатического ареала, захватываю-
щая Средний и Южный Урал и юг Сибири 

вплоть до Енисея. Населению крупных горо-
дов в этих регионах (Екатеринбурга, Тюмени, 
Новосибирска, Барнаула, Красноярска и др.) 
следует внимательно отслеживать состояние 
деревьев ясеня пенсильванского и, по воз-
можности, начать менять его на ясень манч-
журский, устойчивый к инвайдеру.

В ходе текущего десятилетия вполне воз-
можно появление ЯУЗ и на юге Западной 
Азии: в Казахстане, Турции и Иране. На это 
указывали и ранее [Orlova-Bienkowskaja, 
Bienkowski, 2022a], исходя, однако, лишь из 
наличия там кормовых растений вредителя. 

В Северной Америке A. planipennis засе-
лила почти две трети своего климатического 
ареала. Нет основания полагать, что эта экс-
пансия будет остановлена, несмотря на суще-
ственные успехи в разработке биологических 
методов борьбы с этим вредителем в США 
[Duan et al., 2022]. 

В первичной зоне распространения ЯУЗ в 
Восточной Азии климатический ареал также 
не освоен полностью, но её распространение 
тут сдерживается всем комплексом биологи-
ческих факторов ‒ коэволюционных ограни-
чителей её численности: как устойчивостью 
местных видов ясеней, так и эффективным 
комплексом патогенов и паразитоидов [Sun 
et al., 2024]. На Дальнем Востоке в условиях 
рассматриваемых изменений климата в XXI 
в. продвижение северной границы климати-
ческого ареала A. planipennis на север, в том 
числе на территории России, ожидается не-
большое по сравнению с её продвижением в 
Европе.
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CHANGES IN CLIMATIC RANGE OF THE EMERALD ASH 
BORER AGRILUS PLANIPENNIS FAIRMAIRE (COLEOPTERA: 

BUPRESTIDAE) IN THE NORTHERN HEMISPHERE
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The climatic range of a species is a set of points in geographical space in which the climate allows the 
stable existence of populations of the species under a favorable combination of other factors of its population 
dynamics. For the Northern Hemisphere, using a special set of climate predictors, the climatic range of the 
emerald ash borer Agrilus planipennis (EAB), a dangerous invasive pest of ash plantations, was assessed. 
Calculations were carried out for climates of 1990–1999, 2030–2039, and 2050–2059 under the SSP7.0 
scenario, which describes a fairly moderate anthropogenic impact on the climate. The schematic maps have 
been constructed, which also indicate the current distribution zones of EAB. In North America, the borer has 
colonized almost two-thirds of its climatic range. There is no reason to believe that this expansion will be 
stopped. In the primary zone of distribution of the borer - in East Asia - and in Europe, the climatic ranges 
are also not fully occupied. Further expansion of the borer in its primary zone of distribution is expected to 
be comparatively modest due to the entire set of co-evolutionary biological factors restraining its number. 
On the contrary, in Europe the borer will be able to reach the Atlantic coast, since such restraints are either 
absent there or are just being formed. As calculations show, with further changes in the global climate, the 
dominant trend will be the movement of the northern boundaries of the EAB climatic range to the north. 
At the same time, on the territory of Russia it is also expected to expand into the Asian part, into Siberia, 
along a latitudinal band of 50–60° N with a climate suitable for A. planipennis. Already in 2030–2039, 
in an eastern direction, this band will reach the Krasnoyarsk Territory and will further spread to the east. 
Therefore, when installing artificial ash plantations in this area, it is advisable not to use ash species that 
are not resistant to this pest.

Key words: emerald ash borer, Agrilus planipennis, climatic range, Eurasia, North America, climate 
change, shift in range boundaries.
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ПОКАЗАТЕЛИ ДВУХ ДРЕЙССЕН (DREISSENA POLYMORPHA 
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Работа посвящена изучению физиологических показателей дрейссен, Dreissena polymorpha (Pallas, 
1771) и D. bugensis (Andrusov, 1897), таких, как выживаемость, метаболическая активность (уровень 
потребления кислорода), индекс массы тела и кардиоактивность (восстановление естественного 
ритма сердца после нагрузки), при загрязнении воды медью и трибутилоловом. Результаты выявили 
различия в физиологических реакциях у двух видов дрейссен на загрязнение воды этими веществами. 
Бугская дрейссена была более уязвима, чем речная дрейссена к воздействию меди и трибутилолова по 
показателям смертности, биомаркерам сердечного ритма и метаболической активности. Воздействие 
этих соединений также приводило к снижению индекса массы тела у дрейссен. Оба вида моллюсков, 
подвергшиеся воздействию меди, имели сходную динамику дыхательной активности, с дозозависимой 
реакцией колоколообразного характера. Моллюски из варианта с наименьшей концентрацией меди 
и контроля не различались по уровню дыхательной активности. Однако в средних концентрациях 
меди 100 и 500 мкг/л у дрейссен наблюдалось статистически значимое увеличение интенсивности 
дыхания, а при высоких уровнях меди (1 и 5 мг/л) – его значительное снижение. Воздействие оло-
воорганических соединений также существенно влияло на дыхательную активность обоих видов 
дрейссен: приводя к увеличению потребления кислорода в 1.5–1.7 раза по сравнению с контролем. 
Бугская дрейссена была более чувствительна к присутствию трибутилолова, чем речная. В результа-
те исследования установлено, что время восстановления пульса речной дрейссены увеличивалось с 
ростом концентрации меди (от 100 до 5000 мкг/л), так что моллюскам требовалось на 10–25 минут 
больше времени для восстановления сердечного ритма, чем в контроле. У бугской дрейссены время 
восстановления сердечного ритма при высоких концентрациях меди (1000 мкг/л) увеличилось почти 
в два раза (103 минуты) относительно контроля (56 минут). Время восстановления частоты сердеч-
ных сокращений при воздействии трибутилолова (10–100 нг/л) у обоих видов было больше, чем в 
контроле. Наибольшие различия наблюдались при 100 нг/л трибутилолова, когда D. bugensis требо-
валось на 27–35 минут больше времени для восстановления сердечного ритма, чем D. polymorpha. 
Наши данные показали, что лучшая выносливость речной дрейссены к присутствию загрязняющих 
веществ в воде может способствовать её дальнейшей экспансии и успешной конкуренции с бугской 
дрейссеной. Вместе с тем, бугская дрейссена, будучи более чувствительной к загрязнению воды 
медью и оловоорганическими соединениями, может стать более эффективным видом-индикатором 
при мониторинге этих загрязнений.

Ключевые слова: моллюски, скорость потребления кислорода, энергетический обмен, частота 
сердечных сокращений, масса тела, загрязнение воды.
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Введение
Наряду с изменениями климата, во всём 

мире чужеродные виды являются наиболь-
шей угрозой естественному биоразнообра-
зию и причиной трансформации среды оби-
тания многих аборигенных видов. В этом 

отношении внимания заслуживают чужерод-
ные виды, которые давно натурализовались и 
стали массовыми в реципиентных водоёмах, 
значительно влияя на функционирование 
всей экосистемы. К таким видам в водной 
среде относятся двустворчатые моллюски 
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рода Dreissena (Dreissena polymorpha (Pallas, 
1771) и D. bugensis (Andrusov, 1897)), которые 
к настоящему времени широко распростране-
ны в Евразии и Северной Америке и стали до-
минантами во многих водоёмах [Karatayev et 
al., 2015]. Во всём мире дрейссениды входят 
в десятку наиболее экономически дорогосто-
ящих водных инвазионных видов [Cuthbert et 
al., 2021]. Анализ воздействия дрейссенид на 
пресноводные экосистемы показал, что после 
инвазии они путём фильтрационного поведе-
ния значительно сокращают общую числен-
ность фитопланктона, на 35–78% [Higgins, 
Vander Zanden, 2010]. Однако, есть данные о 
том, что присутствие дрейссенид в водоёме 
приводит к увеличению численности циано-
бактерий, таких как Microcystis aeruginosa, за 
счёт механизма «селективного отторжения» 
дрейссенами токсичных штаммов цианобак-
терий с псевдофекалиями [Vanderploeg et al., 
2001; Raikow et al., 2004; Knoll et al., 2008]. 
Считается, что дрейссениды могут повышать 
уровни биодоступных активных форм фосфо-
ра и аммония в донных местообитаниях при 
их массовых поселениях, откуда эти биогены 
легко ресуспендируются в толщу воды [Van-
derploeg et al., 2017; Reynolds, Aldridge, 2021]. 

Актуально определить чувствительность 
разных видов дрейссен к токсическому за-
грязнению и рассмотреть их с практической 
стороны, а именно можно ли использовать 
такие виды-эдификаторы для целей биоин-
дикации качества среды. Во многих исследо-
ваниях доказана высокая чувствительность 
моллюсков, группы к которой относятся 
дрейссениды, к действию загрязнителей при-
родной среды [Петухова 2005; Богатов, Бога-
това, 2009; Klimova et al., 2017; Шулькин, Ка-
вун, 2023]. Для решения вопроса необходимы 
определения экофизиологических показа-
телей видов и изучение реакций со стороны 
разных систем организма на тот или иной тип 
загрязнения. В настоящее время обозначе-
на необходимость исследований дрейссенид 
для целей биоиндикации и биотестирования, 
включая изучение чувствительности разных 
видов к фоновым уровням загрязняющих ве-
ществ [Waller et al., 2023]. 

Ранее уже была показана разная чув-
ствительность дрейссен D. polymorpha и D. 

bugensis к резко токсичным загрязнителям, 
таким как медь и оловоорганические соеди-
нения [Berezina et al., 2024]. Однако, в этой 
работе были исследованы всего две концен-
трации воздействия этих веществ. Выбор 
для исследования физиологических реакций 
дрейссен именно этих загрязнителей связан с 
тем, что к настоящему времени они накопи-
лись в значительных количествах и обнару-
живаются во многих водоёмах, поскольку оба 
вещества долгое время использовались как 
биоциды для борьбы с животными-обраста-
телями (как раз с такими, как дрейссены) 
днищ судов и гидротехнических сооружений. 
Из-за летальных эффектов на всю окружаю-
щую биоту, включая рыб, оловоорганические 
биоциды были частично запрещены в начале 
этого века, а соединения меди продолжают 
применяться как биоцидные добавки в кра-
ски против обрастателей и в настоящее вре-
мя. Анализ трёх физиологических биомарке-
ров, наиболее чётко отражающих состояние 
моллюсков при токсическом воздействии, 
таких как метаболическая активность (уро-
вень потребления кислорода), индекс массы 
тела и кардиоактивность (восстановление 
естественного ритма сердца после нагрузки) 
у двух видов дрейссен (D. polymorpha и D. 
bugensis) при загрязнении воды медью и три-
бутилоловом проведён в этой работе. 

Материал и методы
Схема эксперимента и химический ана-

лиз. Моллюски обоих видов (Dreissena 
polymorpha и D. bugensis) были собраны в 
ноябре 2020 г. при температуре 8 °С в субли-
торальной точке (8–10 м) Рыбинского вдхр., 
которая использовалась в качестве эталонно-
го места (координаты этой станции: 58.0445 
с. ш., 38.3054 в. д.). Животных помещали в 
отстоянную водопроводную воду объёмом 
100 л в стеклянных аквариумах и акклими-
ровали к лабораторным условиям в течение 
двух недель. Концентрация меди в контроль-
ной воде составила 4.2 мкг/л, трибутилолова 
не обнаружено (предел обнаружения LOD = 
10 нг/л). Солёность воды была 0.3 г/л, а рН 
– 7.2.

Отклик со стороны систем организма мол-
люсков изучали в контроле и при воздействии 
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разных доз загрязнителей: трибутилолова в 
диапазоне 10–100 нг/л и меди в диапазоне 
50–5000 мкг/л. Продолжительность воздей-
ствия меди из водного раствора сульфата 
меди на моллюсков обоих видов (шесть вари-
антов концентраций, таблица 1) и трибутило-
лова (пять вариантов концентраций, таблица 
1) составила 96 ч. 

Все варианты воздействия проводились 
в изотермической комнате при постоянной 
температуре воды (Т = 10 °С). Для приготов-
ления растворов использовали воду, к кото-
рой моллюски были акклимированы. В неё 
добавляли раствор трибутилолова хлорида 
(96%; «Sigma-Aldrich», США) в ацетоне или 
водный раствор медного купороса (CuSO4, 
«ЛенРеактив», Россия) согласно заданным 
концентрациям, приведённым в таблице 1. В 
каждом варианте содержали по 20 моллюсков 
каждого вида. Во время экспозиции аквариу-
мы с моллюсками и экспериментальной сре-
дой были накрыты для избегания испарения 
воды. Обеспечивали постоянную аэрацию 
воды на уровне насыщения. Моллюсков кор-
мили ежедневно сухими водорослями. Фото-
период был установлен 8:16 ч (день: ночь) в 
соответствии со временем проведения экспе-
римента.  

Концентрации токсических веществ в 
растворах также контролировали путём ана-
литического определения в момент приготов-
ления сред и после 96 ч экспозиции. Пробы 
собирали до и после воздействия и хранили в 
течение 1 недели при −20 °С до анализа. Про-
изводные оловоорганических соединений в 
воде и тканях моллюсков определяли с помо-
щью газовой хроматографии/масс-спектро-
метрии (ГХ-МС) в соответствии с протоко-
лом ISO 17353:2004 [ISO…, 2004] и методом, 
описанным ранее [Metelkova et al., 2022]. 
Экстракты анализировали в целевом режиме 

Таблица 1. Концентрации химических веществ в испытуемых средах

Вариант Cu, мкг/л TBT, нг/л
расчётное начало конец расчётное начало конец

1 (Контроль) 0 <5 <5 0 <10 <10
2 50 51 40 10 10 8
3 100 100 88 20 22 28
4 500 449 352 50 55 52
5 1000 998 885 100 101 141
6 5000 4805 4020 – – –

Selection Ion Monitoring с помощью газово-
го хроматографа/масс-спектрометра GC-QP 
2010 (Shimadzu, Япония). 

Концентрацию меди в воде и в тканях 
моллюсков определяли в аттестованной лабо-
ратории (LabGroup, Санкт-Петербург [2024]; 
RA.RU.21AK94) методом масс-спектроме-
трии с индуктивно-связанной плазмой (ICP-
MC) на спектрометре Agilent 7500a по об-
щепринятым методам ISO 3696:1995 (вода) 
[ISO…, 1995] и ПНД Ф 16.1:2.3:3.11-98 (тка-
ни) [ПНД…, 1998]. Точность измерений (вы-
ход <5%) контролировали с использованием 
сертифицированного стандарта (CRM 9055-
2008). Содержание металлов в тканях (мкг/г 
сырой массы) переводили в единицы на су-
хую массу, предполагая, что сухая масса со-
ставляет 20% сырой массы животных.

Смертность и индекс массы тела. Смерт-
ность моллюсков определяли в конце экспе-
римента, подсчитывая процент особей с по-
лураскрытыми раковинами без каких-либо 
признаков жизни к изначальному количеству 
моллюсков. Длину раковины (L, см) опреде-
ляли, как максимальный размер от переднего 
до заднего края, её измеряли штангенцирку-
лем. Влажную массу моллюсков с раковиной 
и без неё определяли путём взвешивания на 
весах Pioneer PX124 (OHAUS Corporation, 
США) с точностью 0.01 мг. Сухая масса 
тканей дрейссен составляет 18–20% сырой 
массы их живой ткани. Зависимость сырой 
массы моллюсков от длины их панциря вы-
ражали степенной функцией и использовали 
при расчёте показателей. 

Индекс массы тела (CI) – есть отношение 
сухой массы тела (DW) моллюска к массе его 
раковины (SW), он рассчитывался по форму-
ле: CI = DW / SW × 100. 

Скорость потребления кислорода. Экс-
периментальные исследования скорости 
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потребления кислорода (СПК) моллюсков 
проводились в закрытых широкогорлых ре-
спирометрах ёмкостью 100 мл. Респироме-
тры промывали этанолом и деминерализо-
ванной водой и затем сушили. Бактериальный 
фон потребления кислорода таким образом 
был минимизирован. Эти склянки наполня-
ли чистой обогащённой кислородом водой, 
рассаживали в них по одному моллюску. За-
тем склянки плотно закрывали и погружали 
в аквариум с температурой воды 10 °С, воду 
в котором непрерывно перемешивали. Каж-
дый вид тестировали в 10 повторах на вари-
ант. Контрольные склянки с той же водой, но 
без моллюсков экспонировались в том же ак-
вариуме. Время экспозиции – 4 ч. Сразу по 
окончании экспозиции проводили измерение 
растворённого в воде кислорода при помощи 
оксиметра (HANNA HI9142), который перед 
началом измерения калибровали стандарт-
ным методом. Величины СПК рассчитыва-
ли по разнице между уровнями кислорода 
в опыте и контроле (вода без животных). 
Рассчитывали удельные массовые скорости 
потребления кислорода, то есть количество 
кислорода, поглощённого на 1 мг сырой мас-
сы тела моллюсков. Затем для сравнения эти 
удельные величины пересчитывалась для 
особи средней массы. 

Показатели сердечной активности. Ча-
стоту сердечных сокращений у моллюсков 
оценивали индивидуально у каждой из семи 
особей обоих видов дрейссен, отобранных 
случайным образом из каждого варианта 
эксперимента после окончания 96 ч экспози-
ции. Миниатюрные датчики с двумя гибкими 
оптическими волокнами были приклеены с 
помощью цианакрилатного клея к раковине 
живых моллюсков в области расположения 
сердца. Эти датчики подключались к систе-
ме регистрации и обработки сигналов серд-
ца. Сигнал формируется за счёт периодиче-
ских изменений характеристик отражения и 
рассеяния света полупроводникового лазера 
низкой интенсивности, обусловленных дви-
жением сердечной мышцы моллюска, и его 
преобразования из оптического сигнала в 
электрический на фотоплетизмографе. Ре-
гистрация частоты сердечных сокращений 
проводилась на оригинальном фотоплетиз-

мографе (НИЦ Экоконтур, Санкт-Петербург, 
Россия). Фотоплетизмограмма обрабатыва-
лась с помощью оригинальной статистиче-
ской программы VarPulse (Санкт-Петербург-
ский Федеральный исследовательский центр 
Российской академии наук, Санкт-Петербург, 
Россия). 

В качестве показателя физиологическо-
го состояния моллюсков было использовано 
время восстановления сердечного ритма мол-
люсков (Trec, мин) после нагрузочного теста 
до фонового уровня. Тест состоял пребывании 
моллюсков в течение 1 ч без воды на воздухе. 
Известно, что дрейссены (D. polymorpha) спо-
собны выдерживать осушение на воздухе при 
температуре не выше 20 °С более суток без 
видимых последствий [Алимов и др., 1994]. 
Ранее для изучения кардиорезистентности 
дрейссен тест с кратковременным пребыва-
нием на воздухе уже применялся [Berezina et 
al., 2023]. Этот тест проводили после оконча-
ния экспозиции (96 ч) в исследуемых средах с 
загрязняющими веществами и в контроле при 
тех же температурных условиях (10 °С). При 
нахождении на воздухе частота сердечных 
сокращений моллюсков, как правило, снижа-
ется, но после возвращения их в воду сердеч-
ный ритм начинает восстанавливаться. Время 
восстановления ритма сердца вычисляли как 
период в минутах, необходимый для восста-
новления частоты сердечных сокращений до 
фонового уровня (то есть уровня, который 
был до начала теста). 

Статистика. Средние значения и стан-
дартная ошибка были рассчитаны для содер-
жания химических веществ в воде и тканях 
моллюсков (n = 3) и для показателей массы 
и длины моллюсков (n = 20). Статистиче-
ские отличия индекса массы тела в вариантах 
эксперимента от контроля и между видами 
определяли с использованием   t-критерия 
Стьюдента (для n > 20, p < 0.05). Значения 
физиологических показателей моллюсков 
(n = 7) для показателей сердечного ритма и 
n = 10 для скорости потребления кислорода) 
были представлены в виде медиан (50-й про-
центиль) со стандартным отклонением. Зна-
чимость различий этих показателей между 
видами и вариантами эксперимента анализи-
ровали с помощью непараметрического теста 
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Краскела – Уоллиса с последующим попар-
ным сравнением вариантов при помощи кри-
терия Манна – Уитни. Различия принимались 
как достоверные при уровне значимости α ≤ 
0.05. Анализы проводили в программном па-
кете PAST [2024].

Результаты
Определено примерно равное накопление 

меди обоими видами дрейссен, уровень нако-
пления увеличивался с увеличением содер-
жания меди в среде (рис. 1). Хотя при высо-
ких концентрациях меди (0.5–5 мг/л) бугская 
дрейссена накапливала большие уровни меди 
в тканях, чем речная, однако эти различия 
были статистически незначимы. В отличие 
от меди, накопление трибутилолова было не-
значительным и практически не отличалось 
между вариантами эксперимента и видами 
дрейссен, составляя 25–30 нг/г сухой массы 
тканей.

Смертность моллюсков обоих видов не 
отмечена при концентрациях меди до 500 мк-

Рис. 1. Биоконцентрация меди (Cu) в теле дрейссен в 
контроле (К) и при разных концентрациях ионов меди в 
воде. Виды: DP – Dreissena polymorpha, DB – D. bugensis.

г/л, тогда как при концентрациях 1000–5000 
мкг/л отмечены случаи гибели моллюсков 
(рис 2). Смертность речной дрейссены соста-
вила 4–7%, а в случае бугской дрейссены она 
была выше (10–16%). Случаев смертности 
моллюсков обоих видов не было отмечено 
при воздействии трибутилолова в концентра-
ции 10–100 нг/л.

Длина раковины моллюсков варьировала 
от 17 до 24 мм у речной дрейссены и от 24 до 
31 мм у бугской. Масса тела моллюсков без 
раковины и индекс массы тела, изменчивость 
которого определялась массой моллюска, 
были отличны между двумя видами (в кон-
троле) согласно тесту Стьюдента, р = 0.004. 
Этот показатель был значимо ниже у бугской 
дрейссены по сравнению с речной (табл. 2). У 
обоих видов моллюсков этот индекс был зна-
чимо ниже при высоких концентрациях меди 
в воде, чем в контроле (табл. 2). При осталь-
ных концентрациях меди (варианты 2–4) раз-
личия с контролем были недостоверными. Во 
время экспозиции с трибутилоловом индекс 

Рис. 2. Смертность (%) моллюсков в контроле (К) и 
при разных концентрациях меди в воде. Виды: DP – 
Dreissena polymorpha, DB – D. bugensis.

Таблица. 2. Средние величины и их ошибки индекса массы тела моллюсков Dreissena polymorpha (DP) и D. 
bugensis (DB). Звёздочками отмечены величины, статистически отличные от контроля, n=20.

Вещество Медь Трибутилолово

Вариант DP DB DP DB
1 (контроль) 5.46±0.08 5.03±0.19 5.87±0.17 5.07±0.19

2 5.09±0.19
(p > 0.05)

5.16±0.18
(p > 0.05)

5.28±0.18*
(p = 0.025)

5.36±0.16
(p > 0.05)

3 5.38±0.13
(p > 0.05)

5.20±0.21
(p > 0.05)

5.27±0.19*
(p = 0.027)

5.41±0.21
(p > 0.05)

4 4.96±0.24
(p > 0.05)

5.00±0.16
(p > 0.05)

5.52 ±0.24
(p > 0.05)

5.09±0.26
(p > 0.05)

5 4.98±0.20*
(p = 0.045)

5.07±0.21
(p > 0.05)

5.89 ±0.21
(p > 0.05)

5.45±0.26
(p > 0.05)

6 4.48±0.12*
(p = 0.005)

4.45±0.16*
(p = 0.049) – –
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массы тела у речной дрейссены в некоторых 
вариантах (при 10 и 20 нг/л) также снижал-
ся относительно контроля. В остальных ва-
риантах (50 и 100 нг/л), хотя и наблюдалась 
тенденция к его снижению у D. polymorpha, 
но различия были недостоверны (р > 0.05). 
Никакого эффекта ТБО на показатели массы 
бугской дрейссены не обнаружено (все р > 
0.05, табл. 2).

При воздействии меди наблюдалась при-
мерно сходная динамика реакции со стороны 
дыхательной активности обоих видов мол-
люсков (тест Краскела – Уоллиса, DP: Н = 
11.13, p = 0.049 и DB: H = 23.37, p = 0.0004). 
Отклик моллюсков по этому показателю на 
присутствие разных концентраций ионов 
меди был зависимым от дозы и имел колоко-
лообразный характер. Моллюски из вариан-
та с самой низкой концентрацией меди и из 
контроля по уровню дыхательной активности 
не отличались, показывая примерно сходный 
уровень потребления кислорода на едини-
цу массы (рис. 3). Статистически значимое 
увеличение (почти в 2 раза) по сравнению с 
контролем было отмечено для обоих видов 
при концентрации меди 100 мкг/л (тест Ман-
на – Уитни, p = 0.027 (DP) и p = 0.011 (DB)) 
и также при 500 мг/л (p = 0.012) для бугской 
дрейссены. При высоком содержании ионов 
меди в воде (1 и 5 г/л) величины показателя 
речной дрейссены были существенно ниже, 
чем в контроле, но из-за высокой вариабель-
ности этих величин, разница была недосто-

верной. В случае бугской дрейссены интен-
сивность дыхания при высоких уровнях меди 
ниже, чем в контроле (p = 0.036 и 0.012) и в 
других вариантах (p = 0.011–0.046). 

Статистически значимая реакция (тест 
Краскела – Уоллиса, DP: H = 13.48, p = 0.011 
и DB: H = 18.26, p = 0.009) на дыхательную 
активность отмечена у особей обоих видов 
дрейссен, экспонированных при концентраци-
ях трибутилолова от 20 до 100 нг/л, а у бугской 
дрейссены также при 10 нг/л (рис. 4). Удель-
ные величины потребления кислорода дрейс-
сенами из всех вариантов с этим веществом 
были в 1.5–1.7 раза выше, чем у контрольных 
особей (тест Манна – Уитни, р = 0.002–0.007), 
кроме варианта 2 в случае речной дрейссены 
(р > 0.05). Бугская дрейссена оказалась более 
уязвима к присутствию трибутилолова в воде, 
чем речная дрейссена. Частота сердечных со-
кращений в контроле варьировала от 11 до 24 
ударов/мин у обоих видов (D. polymorpha и D. 
bugensis), а в вариантах составила от 9 до 18 
ударов/мин. Разница в этом показателе между 
контролем и вариантами была недостоверной 
у обоих видов (р > 0.05).

Время восстановления пульса после теста 
на воздухе у обоих видов дрейссен увели-
чивалось по мере увеличения концентрации 
меди по сравнению с контролем (тест Краске-
ла – Уоллиса, DP: H = 12.43; р = 0.029 и DB: 
H = 21.57, р = 0.0002) (рис. 5). Разница между 
контролем и вариантами 4 (тест Манна – Уит-
ни, p = 0.03), 5 (p = 0.04) и 6 (p = 0.02) была 

Рис. 3. Удельная скорость потребления кислорода (СПК, 
мг О/ч) на единицу массы (масса моллюска без раковины, 
г) дрейссен в контроле (К) и после воздействия разных 
концентраций меди в воде. Приведены значения меди-
аны и абсолютное отклонение. Виды: DP – Dreissena 
polymorpha, DB – D. bugensis. Звёздочкой показаны зна-
чимые различия между вариантом и контролем согласно 
тесту Манна – Уитни, при р <0.05, n = 10.

Рис 4. Удельная скорость потребления кислорода (СПК, 
мг О/ч) на единицу массы (масса моллюска без ракови-
ны, г) дрейссен после воздействия разных концентраций 
трибутилолова в воде. Приведены значения медиа-
ны и абсолютное отклонение. Виды: DP – Dreissena 
polymorpha, DB – D. bugensis. Звёздочкой показаны 
значимые различия между вариантом и контролем со-
гласно тесту Манна – Уитни при р < 0.05, n = 10.
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Время восстановления сердечного ритма 
обоих видов дрейссен при воздействии три-
бутилолова во всех вариантах (10−100 нг/л) 
было в 2 и более раз выше, чем в контроле 
(тест Краскела – Уоллиса, DP: H = 24.58, 
p <0.0001, Манн – Уитни р = 0.01–0.011 и 
DB: Н = 27.48, p < 0.001; тест Манна – Уитни, 
все р < 0.001, рис. 6). Наибольшие различия 
с контролем для обоих видов отмечены при 
содержании 100 нг/л трибутилолова в воде. 
Разница между видами дрейссен по этому 
показателю также значительна, практически 
во всех вариантах (кроме последнего вариан-
та) для восстановления сердечного ритма D. 
bugensis требовалось на 27–35 мин больше 
времени, чем D. polymorpha. 

Обсуждение
Тенденция наибольшего накопления меди 

в тканях дрейссен прослеживалась при вы-
соких концентрациях меди (0.5 и 1 мг/л). 
Эти концентрации меди в воде считаются 
летальными для моллюсков. Сублетальные 
концентрации для меди LC50 (96 ч) = 200–500 
мкг/л [Pipe et al., 1999]. Накопление ионов 
меди у D. bugensis несколько выше, чем у D. 
polymorpha, что можно объяснить более вы-
соким содержанием общих липидов у пер-
вого вида [Schäfer et al., 2012]. Кроме того, 
способность к аккумуляции металлов у D. 
bugensis может быть связана и с её более вы-
сокой скоростью фильтрации и эффективно-
стью усвоения пищи, чем у речной дрейссе-
ны [Baldwin et al., 2002]. Также, выявлены 
различия в индексе массы тела между этими 
видами, что также отчасти может влиять на 
уровни аккумуляции меди.

Содержание меди в тканях моллюсков 
возрастало с повышением концентрации 
меди в водной среде, что подтверждает, что 
именно воздействие меди и стало причиной 
наблюдаемых отклонений в изученных фи-
зиологических показателях обоих дрейссен, 
которых не было выявлено у моллюсков в 
контроле. Максимальные уровни накопле-
ния в случае D. polymorpha и D. bugensis за 
96 ч составили 43 и 54 мкг/г сухой массы, 
соответственно. Эти величины примерно в 
4 раза превышали уровни меди в контроль-
ных моллюсках. Возможно, накопление меди 

Рис. 5. Время восстановления частоты сердечных 
сокращений (Trec, минуты) у тестируемых дрейссен в 
контроле (К) и после воздействия разных концентрациях 
меди в воде. Приведены значения медианы и абсолют-
ное отклонение. Виды: DP – Dreissena polymorpha, DB 
– D. bugensis. Звёздочкой показаны значимые различия 
между вариантом и контролем согласно тесту Манна – 
Уитни при р < 0.05, n =7.

статистически значимой для речной дрейс-
сены; время, необходимое для восстановле-
ния сердечного ритма этой дрейссены было 
на 10−25 мин больше, чем в контроле. При 
наибольшей концентрации меди возросла ва-
риабельность показателя времени восстанов-
ления сердечного ритма у речной дрейссены 
(рис. 5). 

В случае бугской дрейссены, содержа-
щейся в 1000 мкг/л меди, время восстанов-
ления сердечного ритма возрастало почти в 
2 раза, от 56 мин у контрольных моллюсков 
до 103 мин у моллюсков из этого варианта. У 
особей D. bugensis, взятых из концентрации 
меди 5 мг/л, была отмечена высокая смерт-
ность в ходе тестирования на воздухе: 80%, 
а у D. polymorpha она составила 20%, то есть 
два моллюска из 10 погибло.

Рис 6. Время восстановления частоты сердечных со-
кращений (Trec, минуты) у тестируемых дрейссен в 
контроле (К) и после воздействия разных концентрациях 
трибутилолова (ТБО) в воде. Приведены значения ме-
дианы и абсолютное отклонение. Виды: DP – Dreissena 
polymorpha, DB – D. bugensis. Звёздочкой показаны зна-
чимые различия между вариантом и контролем согласно 
тесту Манна – Уитни при р < 0.05, n = 7.
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моллюсками будет достигать и больших ве-
личин при увеличении времени экспозиции. 
Например, по данным Г.А. Колючкиной и 
А.Д. Исмаилова [2011] в случае эксперимента 
с моллюском-вселенцем – анадарой (Anadara 
cf. inaequivalvis), уровень накопления меди в 
тканях составил 130–152 мкг/г сухой массы 
на 7-е сут воздействия ионов этого металла, 
а при экспонировании моллюсков в сходных 
с нашими концентрациями уровни накопив-
шейся меди в их тканях были в 20 раз выше, 
чем в контроле (7.72 мкг/г). В загрязнённых 
водоёмах Франции концентрации содержа-
ние меди в тканях D. polymorpha варьирова-
ло от 30 до 240 мкг/г сухой массы [Mersch et 
al., 1996]. В мидиях (Mytilus edulis) медь при 
низких концентрациях в воде сначала вызы-
вала небольшое снижение содержания этого 
металла в теле, но при концентраций меди > 
10 мкг/л накапливалась пропорционально со-
держанию в воде; степенная функция может 
быть применена для описания связи между 
концентрациями во внешней среде и содер-
жанием биоаккумулированной меди в тканях 
моллюсков при воздействии меди в пределах 
от 10 до 1000 мкг/л [Amiard et al., 1987].

Стандарты качества для оловооргани-
ческих соединений, а также минимальные 
концентрации трибутилолова, при которых 
происходит воздействие на жизнедеятель-
ность водных организмов, ещё не выяснены. 
Предыдущие исследования токсического воз-
действия трибутилолова выявили значитель-
ное воздействие на все функции организмов 
при экспериментальном воздействии трибу-
тилолова в микрограммах на литр [Sousa et 
al., 2005]. Летальные концентрации этого ве-
щества находятся в диапазоне от 40 нг/л до 
16 мкг/л при кратковременном воздействии, 
в зависимости от видовой принадлежности 
организма [WHO…, 1990]. Острый 10-й про-
центиль для пресноводных видов составил 
103 нг/л [Hall et al., 2000]. Обнаруживае-
мые аналитическими методами в природной 
воде количества ТБО составляли 20–25 нг/л 
[Kuprijanov et al., 2021]. 

Накопление дрейссенами трибутилолова 
за период экспозиции (96 ч) было низким, 
от 20 до 30 нг/г сухой массы, что связано с 
коротким временем воздействия. Например, 

при длительном 40 сут воздействии 100 нг/л 
трибутилолова, это вещество накапливалось 
в моллюсках в больших концентрациях, до 
130 нг/г сухой массы моллюска [Berezina et 
al., 2024]. Было обнаружено, что в тканях 
D. polymorpha, обитающей в загрязнённых 
озёрах, может содержаться от 200 нг/г до 
9 мкг/г сырой массы трибутилолова [Fent, 
Hunn, 1995].

Различия в реакции на токсичные веще-
ства между видами наблюдались по таким 
показателям, как выживаемость, потребление 
кислорода и время восстановления частоты 
сердечных сокращений. Также наблюдалось 
снижение индекса массы тела (похудение) у 
обеих дрейссен при воздействии медью, а у 
речной дрейссены – также в присутствии три-
бутилолова, что свидетельствует об отрица-
тельном влиянии этих загрязняющих веществ 
на функционирование всего организма. Оцен-
ку уровня потребляемого кислорода можно 
считать хорошим показателем для оценки 
физиологического состояния моллюсков, 
подвергшихся воздействию загрязняющих 
веществ, и важным показателем их активно-
сти. Когда дрейссены подвергались воздей-
ствию средних концентраций меди (100–500 
мкг/л) и всех концентраций трибутилолова 
(10–100 нг/л), у обоих видов наблюдалось 
увеличение уровня потребляемого кислоро-
да, что демонстрировало признаки стресса, а 
также способность моллюсков в таких усло-
виях контролировать свой метаболизм за счёт 
увеличения дыхательной активности. Однако 
при высоких уровнях меди (1 и 5 мг/л) ин-
тенсивность дыхания дрейссен резко снижа-
лась, свидетельствуя об угнетении дыхания, 
снижении метаболизма и необратимом токси-
ческом действии вещества. Другие исследо-
вания выявили такое же влияние воздействия 
высоких концентраций меди на дыхательную 
активность моллюсков Corbicula striatella 
[Mahajan, Zambare, 2001]. Механизм дей-
ствия избыточных количеств меди (>500 мкг/ 
л) на моллюсков заключается в ингибирова-
нии ферментов, содержащих сульфгидриль-
ные группы (глутатион, липоевая кислота) 
и угнетении активности цитохромоксидазы 
и аминоксидазы [Peters, Blumenstock 1967; 
Simkiss, Mason, 1983]. Такие изменения при-
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водят к нарушению энергетического обмена 
клеток и общей адаптивности моллюсков.

При высоких концентрациях меди (5 
мг/л) выявлена высокая смертность и дол-
гое восстановление сердечного ритма по-
сле воздействия для бугской дрейссены, что 
свидетельствует о её слабой адаптивности 
к загрязнению воды. Как правило, загряз-
нение медью окружающей среды вызывает 
острую реакцию со стороны кардиосистемы 
двустворчатых моллюсков [Depledge et al., 
1995; Curtis et al., 2000; Braby, Somero, 2006; 
Kholodkevich et al., 2017]. На первый взгляд 
удивительно, что частоты сердечных сокра-
щений моллюсков при воздействии загрязня-
ющих веществ существенно не отличались от 
контроля в нашем случае и в других исследо-
ваниях [Bakhmet et al., 2012]. Это объясняет-
ся тем, что избыток меди или других загряз-
нителей не оказывает прямого влияния на 
сократительные функции сердечных мышц 
[Curtis et al., 2000], а главным образом снижа-
ет общую адаптивность организма к стрессу. 
Например, показано, что высокие концентра-
ции меди в воде влияли на активность ряда 
физиологических функций, компенсируя ста-
бильность частоты сердечных сокращений 
[Curtis et al., 2001]. При стресс-тестировании 
моллюсков наблюдалась реакция не со сто-
роны частоты сердечных сокращений, а вре-
мени восстановления сердечного ритма до 
исходного уровня. Поскольку исследование 
ответной реакции кардиосистемы дрейссен 
на различные концентрации меди проведено 
впервые, можно рекомендовать использова-
ние применённого подхода для оценки фи-
зиологического состояния дрейссен и других 
моллюсков при изучении влияния на них раз-
ных внешних воздействий.

Ранее была выявлена бóльшая чувстви-
тельность к обоим веществам бугской дрейс-
сены, чем речной дрейссены не только на ор-
ганизменном уровне, но и на биохимическом 
[Berezina et al., 2024]. Также были обнару-
жены различия между двумя видами в стра-
тегиях регуляции активных форм кислорода 
[Evariste et al., 2018], которые могут влиять 
на реакцию видов, испытывающих стресс от 
загрязнения. Наблюдаемые различия между 
видами дрейссен, вероятнее всего, связаны и 

с более высоким окислительно-восстанови-
тельным метаболизмом бугской дрейссены 
по сравнению с речной. Активность антиок-
сидантных ферментов у D. bugensis статисти-
чески значимо выше, чем у D. polymorpha: ка-
талазы – в 2 раза, и глутатион-S-трансферазы 
– в 3.6 раза, а содержание малонового диаль-
дегида – в 3 раза, что указывает на более вы-
сокую интенсивность процессов перекисно-
го окисления липидов в её тканях [Климова, 
Чуйко, 2015]. Эти данные подтверждаются и 
тем, что у D. bugensis в нормальных условиях 
потребление кислорода в 1.2 раза выше, чем 
у D. polymorpha [Алимов и др., 1994]. В кон-
троле уровень потребления кислорода у буг-
ской дрейссены был существенно выше, чем 
у речной дрейссены и в наших эксперимен-
тах. 

Таким образом, с одной стороны, чтобы 
не вносить систематическую ошибку при 
изучении реакции дрейссен на загрязнения 
важно разделять эти два вида. С другой сто-
роны, наши данные показывают лучшую 
адаптивность речной дрейссены к выбран-
ным токсикантам, которые обнаруживаются в 
природных водах, что может способствовать 
дальнейшей экспансии вида и давать ей преи-
мущества в конкурентном сосуществовании с 
бугской дрейссеной. В то же время, по-види-
мому, для целей биоиндикации более эффек-
тивным видом при исследовании загрязнения 
воды медью и оловоорганическими соедине-
ниями будет бугская дрейссена. 

Выводы
Результаты показали различия в физио-

логических реакциях на загрязнение водной 
среды между изученными видами дрейссен 
(D. polymorpha и D. bugensis). Бугская дрейс-
сена была более уязвима к воздействию ток-
сических веществ (меди и трибутилолова) 
по показателям смертности, сердечным и 
метаболическим биомаркерам. Кроме того, в 
большинстве случаев её реакции были менее 
выражены (из-за высокой вариабельности 
величин), хотя и совпадали с закономерно-
стями, наблюдаемыми у речной дрейссены. 
Одновременное использование комплекса 
биомаркеров здоровья на уровне организма, 
отражающих различные функции, таких, как 
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индекс массы тела, метаболическая актив-
ность (скорость потребления кислорода), 
резистентность кардиосистемы (восстанов-
ление частоты сердечных сокращений после 
стрессовой нагрузки) показало хороший под-
ход к экспериментальному изучению токсич-
ности загрязняющих веществ по отношению 
к дрейссенам, перспективный для дальней-
ших исследований их толерантности к небла-
гоприятным факторам окружающей среды.

Благодарности
Выражаем благодарность администрации 

ИБВВ РАН за предоставление судна для сбо-
ра дрейссен и З.А. Жаковской за ценные ре-
комендации.

Финансирование
Работа выполнена при поддержке Ми-

нистерства науки и высшего образова-
ния Российской Федерации по госзадани-
ям № 122031100274-7, 122041100085-8, 
121050500046-8 и 124032500015-7, а также 
Программой приграничного сотрудничества 
России и Эстонии, проект ER90 HAZLESS 
(2019–2022 гг.).

Конфликт интересов
Авторы заявляют, что у них нет конфликта 

интересов. 

Соблюдение этических стандартов
При экспериментах с животными со-

блюдались этические нормы. Разрешение 
№ 1-5/19-02-2024 предоставлено Комисси-
ей по биоэтике ЗИН РАН в рамках проекта: 
«Влияние тяжёлых металлов, оловоорганиче-
ских соединений, фенолов и нефтепродуктов 
на физиологические показатели амфипод и 
моллюсков в экспериментах».

Литература
Алимов А.Ф., Андреев Н.И., Андреева С.И. и др. 

Дрейссена: Dreissena polymorpha (Pall.) (Bivalvia, 
Dreissenidae): Систематика, экология, практическое 
значение / Отв. ред. Я.И. Старобогатов. М.: Наука, 
1994. 238 с.

Богатов В.В., Богатова Л.В. Аккумуляция тяжёлых 
металлов пресноводными гидробионтами в горноруд-
ном районе юга Дальнего Востока России // Экология. 
2009. № 3. С. 202–208. 

Климова Я.С., Чуйко Г.М. Антиоксидантный статус 
пресноводных двустворчатых моллюсков Dreissena 
polymorpha и D. bugensis (Dreissenidae, Bivalvia) из 
волжского плёса Рыбинского водохранилища // По-
волжский экологический журнал. 2015. 1. С. 33–41.

Колючкина Г.А., Исмаилов А.Д. Морфофункциональ-
ные особенности двустворчатых моллюсков при 
экспериментальном загрязнении среды тяжёлыми 
металлами // Океанология. 2011. 51 (5). С. 857–866.

Петухова Г.А. Моллюски как чувствительные тест-ин-
дикаторы состояния перифитона при действии 
антропогенного пресса загрязнителей // Вестник 
Тюменского государственного университета. 2005. 
5. С. 97–100.

ПНД Ф 16.1:2.3:3.11-98. Методика выполнения измере-
ний содержания металлов в твёрдых объектах мето-
дом спектрометрии с индуктивно-связанной плазмой. 
М.: Государственный комитет Российской Федерации 
по охране окружающей среды, 1998. 

Шулькин В.М., Кавун В.Я. Долговременный монито-
ринг загрязнения прибрежной акватории Уссурийско-
го залива металлами на примере «зелёных» устриц 
Magallana gigas (= Crassostrea gigas) (Thunberg, 1793) 
// Биология моря. 2023. 49 (2). С. 105–113. 10.31857/
S0134347523020079.

Amiard J.C., Triquet C., Berthet B., Metayer C. Comparative 
study of the patterns of bioaccumulation of essential (Cu, 
Zn) and non-essential (Cd, Pb) trace metals in various es-
tuarine and coastal organisms // Journal of Experimental 
Marine Biology and Ecology. 1987. 106. 73–89.

Bakhmet I.N., Kantserova N.P., Lysenko L.A., Nemova 
N.N. Effect of copper and cadmium ions on heart func-
tion and calpain activity in blue mussel Mytilus edulis 
// Journal of Environmental Science and Health. Part A. 
2012. 47. 1528–1535.

Baldwin B.S., Mayer M.S., Dayton J., Pau N., Mendilla J., 
Sullivan M., Moore A., Ma A., Mills E.L. Comparative 
growth and feeding in zebra and quagga mussels (Dreis-
sena polymorpha and Dreissena bugensis): implications 
for North American lakes // Canadian Journal of Fisheries 
and Aquatic Sciences. 2002. 59 (4). 680–694. https://doi.
org/10.1139/f02-043

Berezina N., Maximov A., Sharov A., Gubelit Y., Kholod-
kevich S. Environmental assessment with cage exposure 
in the Neva estuary, Baltic Sea: metal bioaccumulation 
and physiologic activity of bivalve molluscs // Journal 
of Marine Science and Engineering. 2023. 11 (9). 1756. 
https://doi.org/10.3390/jmse11091756

Berezina N.A., Sharov A.N., Yurchenko V.V., Morozov 
A.A., Malysheva O.A., Kukhareva G.I., Zhakovskay 
Z.A. Responses of zebra and quagga mussels to copper 
and tribytiltin exposure: bioconcentration, metabolic and 
cardiac biomarkers // Comparative Biochemistry and 
Physiology. Part C: Toxicology & Pharmacology. 2024. 
283. 109967. https://doi.org/10.1016/j.cbpc.2024.109967

Braby C., Somero G. Following the heart: Temperature 
and salinity effects on heart rate in native and invasive 
species of blue mussels (genus Mytilus) // The Journal 
of experimental biology. 2006. 209. 2554–2566. https://
doi.org/10.1242/jeb.02259.



37РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

Curtis T.M., Williamson R., Depledge M.H. The initial 
mode of action of copper on the cardiac physiology of 
the blue mussel, Mytilus edulis // Aquatic Toxicology. 
2001. 52. 29–38.

Curtis T.M., Williamson R., Depledge M.H. Simultaneous, 
long-term monitoring of valve and cardiac activity in the 
blue mussel Mytilus edulis exposed to copper // Marine 
Biology. 2000. 136. 837–846.

Cuthbert R.N., Pattison Z., Taylor N.G., Verbrugge L., 
Diagne C., Ahmed D.A., Leroy B., Angulo E., Briski E., 
Capinha C., Catford J.A., Dalu T., Essl F., Gozlan R.E., 
Haubrock P.J., Kourantidou M., Kramer A.M., Renault 
D., Wasserman R.J., Courchamp F. Global economic 
costs of aquatic invasive alien species // Science of the 
Total Environment. 2021. 775. e145238. https://doi.
org/10.1016/j.scitotenv.2021.145238

Depledge M.H., Aagaard A., Györkös P. Assessment of 
trace metal toxicity using molecular, physiological and 
behavioral biomarkers // Marine Pollution Bulletin. 
1995. 31. 19–27.

Evariste L., David E., Cloutier P.L., Brousseau P., Auffret 
M., Desrosiers M., Emilie Groleau P., Fournier M., 
Betoulle S. Field biomonitoring using the zebra mussel 
Dreissena polymorpha and the quagga mussel Dreisse-
na bugensis following immunotoxic responses. Is there 
a need to separate the two species? // Environmental 
Pollution. 2018. 238. 706–716. https://doi.org/10.1016/j.
envpol.2018.03.098

Fent K., Hunn J. Organotins in freshwater harbors and 
rivers: temporal distribution, annual trends and fate // 
Environmental Toxicology and Chemistry. 1995. 14. 
1123–1132.

Hall L.W., Scott M.C., Killen W.D., Unger M.A. A probabi-
listic ecological risk assessment of tributyltin in surface 
waters of the Chesapeake Bay watershed // Human and 
Ecological Risk Assessment: An International Journal. 
2000. 141–179.

Higgins S.N., Vander Zanden M.J. What a difference a spe-
cies makes: a meta-analysis of dreissenid mussel impacts 
of freshwater ecosystems // Ecological Monographs. 
2010. 80. 179–96. 

ISO 17353:2004. International Organization for Stan-
dardization. Water quality – Determination of selected 
organotin compounds – Gas chromatographic method. 

ISO 3696:1995. Water for analytical laboratory use – Spec-
ification and test methods.

Karatayev A.Y., Burlakova L.E., Padilla D.K. Zebra versus 
quagga mussels: a review of their spread, population 
dynamics, and ecosystem impacts // Hydrobiologia. 
2015. 746. 97–112.

Kholodkevich S.V., Kuznetsova T.V., Sharov A.N., Sharov 
A.N., Kurakin A.S., Lips U., Kolesova N., Lehtonen 
K.K. Applicability of a bioelectronic cardiac monitoring 
system for the detection of biological effects of pollution 
in bioindicator species in the Gulf of Finland // Journal 
of Marine Systems. 2017. 171. 151–158. https://doi.
org/10.1016/j.jmarsys.2016.12.005.

Klimova Y.S., Chuiko G.M., Gapeeva M.V., Pesnya D.S. 
The use of biomarkers of oxidative stress in zebra mussel 
Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) for chronic anthro-

pogenic pollution assessment of the Rybinsk Reservoir // 
Contemporary Problems of Ecology. 2017. 10. 178–183.

Knoll L., Sarnelle O., Hamilton S., Kissman C., Wilson A., 
Rose J., Morgan M. Invasive zebra mussels (Dreissena 
polymorpha) increase cyanobacterial toxin concentra-
tions in low-nutrient lakes // Canadian Journal of Fish-
eries and Aquatic Sciences. 2008. 65. 448–455. https://
doi.org/10.1139/F08-182.

Kuprijanov I., Väli G., Sharov A., Berezina N., Liblik T., 
Lips U., Kolesova N., Maanio J., Junttila V., Lips I. Haz-
ardous substances in the sediments and their pathways 
from potential sources in the eastern Gulf of Finland // 
Marine Pollution Bulletin. 2021. 170. 112642. 

LabGroup, Санкт-Петербург // (http://ecolabspb.ru). Ac-
cessed 3. 03.2024.

Mersch J., Wagner P., Pihan J.-C. Copper in indigenous 
and transplanted zebra mussels in relation to changing 
water concentrations and body weight // Environmental 
Toxicology and Chemistry. 1996. 15. 886–893.

Metelkova L., Zhakovskaya Z., Kukhareva G., Voskobo-
inikov G., Zimina O. Organotin compounds (OTs) in 
surface sediments, bivalves and algae from Russian coast 
of the Barents Sea (Kola Peninsula) and the Fram Strait 
(Svalbard Archipelago) // Environmental Science and 
Pollution Research. 2022. 29. 34659–34669. https://doi.
org/10.1007/s11356-021-18091-0

PAST // (https://past.en.lo4d.com/). Accessed 3. 03.2024.
Peters T.Jr., Blumenstock F.A. Copper-binding properties 

of bovine serum albumin and its aminoterminal peptide 
fragment // Journal of Biological Chemistry. 1967. 242 
(7). 1574–1578.

Pipe R.K., Coles J.A., Carissan F.M.M., Ramanathan 
K. Copper induced immunomodulation in the marine 
mussel, Mytilus edulis // Aquatic Toxicology. 1999. 46. 
43–54. 

Raikow D.F., Sarnelle O., Wilson A.E., Hamilton S.K. 
Dominance of the noxious cyanobacterium Microcystis 
aeruginosa in low-nutrient lakes is associated with exotic 
zebra mussels // Limnology & Oceanography. 2004. 49. 
482–487.

Reynolds S.A., Aldridge D.C. Impacts of invasive quagga 
mussels (Dreissena rostriformis bugensis) on reser-
voir water quality, as revealed by progressive-change 
BACIPS analysis // Water Research. 2021. 197. 117105. 
https://doi.org/10.1016/j.watres.2021.117105.

Schäfer S., Hamer B., Treursić B., Möhlenkamp C., Spira 
D., Korlević M., Reifferscheid G., Claus E. Compar-
ison of bioaccumulation and biomarker responses in 
Dreissena polymorpha and D. bugensis after exposure 
to resuspended sediments // Archives of environmental 
contamination and toxicology. 2012. 62. 614–27. 

Simkiss K., Mason A.Z. Metal ions: metabolic and toxic 
effects // The Mollusca / Ed. P.W. Hochachka. New York: 
Academic Press, 1983. P. 101–164.

Sousa A., Génio L., Mendo S., Barrosoi C. Comparison 
of the acute toxicity of tributyltin and copper to veliger 
larvae of Nassarius reticulatus (L.) // Applied Organo-
metallic Chemistry. 2005. 19. 324–328. 

Vanderploeg H.A., Liebig J.R., Carmichael W.W., Agy 
M., Johengen T.H., Fahnenstiel G.L., Nalepa T.F. Zebra 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202438

mussel (Dreissena polymorpha) selective filtration pro-
moted toxic Microcystis blooms in Saginaw Bay (Lake 
Huron) and Lake Erie // Canadian Journal of Fisheries 
and Aquatic Sciences. 2001. 58. 1208–1221.

Vanderploeg H.A., Sarnelle O., Liebig J.R., Morehead 
N.R., Robinson S.D., Johengen T.H., Horst G.P. Seston
quality drives feeding, stoichiometry and excretion of
zebra mussels // Freshwater Biology. 2017. 62. 664–680.
https://doi.org/10.1111/fwb.12892

Waller D., Pucherelli S., Barbour M., Tank S., Meulemans 
M., Wise J., Dahlberg A., Aldridge D.C., Claudi R., Cope 

W.G., Gillis P.L., Kashian D.R., Mayer D., Stockton-Fiti
K., Wong W.H. Review and development of best practic-
es for toxicity tests with dreissenid mussels // Environ-
mental Toxicology and Chemistry. 2023. 42. 1649–1666.

WHO. World Health Organization, Tributyltin Compounds, 
UNEP, WHO, Environmental Health Criteria. Geneva, 
Switzerland, 1990.

Zambare S., Mahajan A.Y. Heavy metal (copper and mercu-
ry) induced alterations in the enzyme secretory activity 
of hepatopancreas of a freshwater bivalve Corbicula 
striatella // Pollution Research. 2001. 20. 143–146. 

INFLUENCE OF WATER POLLUTION WITH COPPER AND 
TRIBUTYLTIN ON THE PHYSIOLOGICAL INDICATORS OF TWO 

DREISSENIDS (DREISSENA POLYMORPHA AND D. BUGENSIS)
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This research focuses on the physiological indicators of zebra and quagga mussels, such as metabolic 
activity (oxygen consumption level), body mass index and cardiac resistance (restoration of the heart rhythm 
after exercise), when water is polluted with copper and tributyltin compounds. The results revealed differ-
ences in the physiological responses of two zebra mussel species (Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) 
and D. bugensis (Andrusov, 1897)) to pollution of the aquatic environment with these substances. Quagga 
mussels were more vulnerable than zebra mussels to copper and tributyltin in terms of mortality, heart rate 
biomarkers, and metabolic activity. Exposure to these compounds has also led to a decrease in body mass 
index in zebra mussels in some cases. Both dreissenid species exposed to copper exhibited similar levels 
of respiratory activity, with a dose-dependent bell-shaped response. Mollusks from the treatment with 
the lowest copper concentration (50 μg/l) and the control did not differ in the level of respiratory activity. 
However, at average copper concentrations of 100 μg/l and 500 μg/l, zebra mussels showed a statistically 
significant increase in respiration intensity, and at high copper levels (1 and 5 mg/l) – a significant decrease. 
Exposure to organotin compounds also significantly affected the respiratory activity of both zebra mussel 
species, leading to an increase in oxygen consumption by 1.5–1.7 times compared to the control. Quagga 
mussels were more sensitive to the presence of tributyltin than zebra mussels. As a result of the study, zebra 
mussel heart rate recovery time increased with increasing copper concentration (from 100 μg/l to 5 mg/l), 
such that mussels required 10–25 minutes longer to recover heart rate than controls. In the case of quagga 
mussels, the time for recovery of heart rate at high copper concentrations (1000 μg/l) almost doubled (up 
to 103 minutes) compared to the control (56 minutes). Both dreissenid species showed significantly longer 
heart rate recovery times when exposed to tributyltin (10–100 ng/l) than controls. The largest differences 
were observed at 100 ng/l tributyltin, with D. bugensis taking 27–35 minutes longer to recover heart rate 
than D. polymorpha. Our data showed that the better resistance of the zebra mussels to toxicants in water 
can contribute to its further expansion and successful competition with quagga mussels. However, quagga 
mussels may be a more effective as an indicator species at monitoring of water pollution with copper and 
organotin compounds.

Key words: mollusks, oxygen consumption rate, energy metabolism, heart rate, body weight, water 
pollution.



39РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

УДК 597.554.3:597.556.333.1(282.247.42)

АМУРСКИЙ ЧЕБАЧОК PSEUDORASBORA PARVA (CYPRINIDAE) 
И РОТАН PERCCOTTUS GLENII (ODONTOBUTIDAE) – 

ЧУЖЕРОДНЫЕ ВИДЫ РЫБ РЕКИ УРАЛ
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Приведены новые сведения о распространении в р. Урал двух чужеродных азиатских видов рыб. 
Амурский чебачок Pseudorasbora parva, впервые указываемый для бассейна реки, отмечен только на 
нескольких локациях её 300-километрового участка между устьями рек Колпачка и Уртабуртя, что, 
во-видимому, обусловлено относительно недавним вселением. Проникнуть сюда он мог из рыбоводных 
хозяйств, появление в которых стало следствием случайной интродукции вместе с растительноядными 
рыбами. Установлено, что ротан Perccottus glenii, известный ранее только в верховьях, в настоящее 
время широко расселился в водоёмах Уральского бассейна в границах России. У обоих рыб варьиро-
вание значений меристических признаков укладывается в их видовой диапазон изменчивости. Дана 
сравнительная характеристика питания. Спектр потребляемых объектов у ротана шире и размеры 
кормовых беспозвоночных крупнее, чем у амурского чебачка. Среди массовых видов Chironomidae 
в питании ротана преобладают донные организмы (Chironomus plumosus, Glyptotendipes gripekoveni), 
у чебачка — локализованные на водных макрофитах (Cricotopus algarum, C. sylvestris и Tanytarsus 
gregarius), а из Ephemeroptera, соответственно, плавающие (Cloeon dipterum) и ползающие (Сaenis 
macrura) личинки. Пищевое сходство чебачка и ротана, как видов со сходными биотопами, в р. Урал 
характеризуется как сравнительно низкое.

Ключевые слова: биологическая инвазия, новоприобретённый ареал, размерный состав, плотность, 
меристические признаки, питание, Каспийский бассейн.

DOI:10.35885/1996-1499-17-3-039-050

Введение
Интенсификация биологических инвазий 

чужеродных видов в последние десятилетия 
стала одной из острейших мировых проблем. 
Ускорение трансформации ареалов многих 
организмов обусловлено усилением антропо-
генного преобразования естественной среды 
и глобальными геоклиматическими изме-
нениями. Проблема проникновения видов 
живых организмов за пределы их нативных 
ареалов имеет исключительно важное по сво-
им последствиям социально-экономическое 
и природоохранное значение [Leppäkoski 
et al., 2002; Haubrock et al., 2020]. Особенно 
остро стоят вопросы, связанные с инвазион-
ным процессом гидробионтов в пресново-
дных экосистемах Европы, где основными 
векторами первичной интродукции вселен-

цев являются преднамеренная интродукция и 
гидростроительство, связанное как с зарегу-
лированием и появлением водохранилищ, так 
и постройкой каналов различного назначения 
[García-Berthou et al., 2005; Слынько, Тере-
щенко, 2014; Bailey et al., 2020]. Воздействие 
чужеродных видов может включать в себя 
взаимодействие между хищником и жертвой, 
конкуренцию за пищу, нерестилища, укры-
тия, гибридизацию аборигенов и вселенцев, 
перенос паразитов и т. д. [Gozlan, Beyer, 2006; 
Kvach et al., 2014; Didenko, Kruzhylina, 2015; 
Błońska et al., 2017]. Работы по мониторингу 
и предотвращению нежелательных инвазий 
становятся важнейшими элементами ком-
плекса мер по инвентаризации и сохранению 
биологического разнообразия [Дгебуадзе, 
2002; Copp et al., 2005; Gallardo et al., 2019].
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Амурский чебачок Pseudorasbora parva 
(Temminck et Schlegel, 1846) (Actinopterygii: 
Cyprinidae) и ротан Perccottus glenii Dybowski, 
1877 (Actinopterygii: Odontobutidae), натив-
ные ареалы которых располагаются в Вос-
точной Азии, являются одними из самых 
распространённых и наиболее многочислен-
ных представителей рыб-вселенцев в Ев-
разии [Карабанов и др., 2010; Gozlan et al., 
2010; Решетников и др., 2018 а, б; European 
Commission…, 2020]. Появление их вне гра-
ниц исторического ареала, как правило, свя-
зано с непреднамеренной интродукцией при 
осуществлении работ по вселению промыс-
ловых видов китайского равнинного фау-
нистического комплекса и деятельностью 
аквариумистов. Дальнейшему быстрому са-
морасселению [Reshetnikov, 2013] способ-
ствуют их высокие экологическая пластич-
ность и репродуктивный потенциал [Rau et 
al., 2017; Chai et al., 2020; Nocita et al., 2023]. 
Прогнозируется, что с потеплением климата 
степень негативного воздействия этих видов 
на аборигенные сообщества европейских во-
доёмов будет нарастать [Artaev, 2023; Pupins 
et al., 2023]. Характерными местообитаниями 
обоих видов являются слабопроточные, мел-
ководные и прогреваемые зарослевые участ-
ки разнотипных водоёмов [Решетников и др., 
2018 а, б]. Влияние амурского чебачка и рота-
на на аборигенные сообщества в новоприоб-
ретённом ареале и на объекты аквакультуры 
в прудовых хозяйствах при определённых об-
стоятельствах рассматривают как негативное 
[Абраменко, 2012; Reshetnikov, 2013; Musil 
et al., 2014; Grabowska et al., 2019; Rechulicz, 
2019]. До настоящего времени амурского 
чебачка в р. Урал не отмечали, а ротан был 
известен только в верхнем течении до Ири-
клинского вдхр. [Чибилёв, Дебело, 2009; 
Reshetnikov, Chibilev, 2009].

Целью работы является характеристика 
современного распространения, размерного 
состава, некоторых меристических призна-
ков и питания популяций амурского чебачка 
и ротана на российском участке р. Урал.

Материал и методика
Ихтиологический материал на российском 

участке р. Урал собирали в ходе экспедиций в 

июле и сентябре 2022 г., апреле, мае и сентябре 
2023 г. В качестве орудия лова использовали 
6-метровый мальковый невод, изготовленный 
из дели с ячеёй 4 мм и снабжённый кутком с 
вставкой из мельничного газа. Облавливали 
открытые или частично заросшие мягкими 
водными макрофитами прибрежные участ-
ки с глубинами до 1.5 м. На каждой локации 
делалось от 1 до 5 притонений, по возмож-
ности в разных биотопах. При каждом лове 
определяли площадь обмёта неводом. Общая 
площадь облова составила 1.9 га. На участ-
ках, сильно заросших высшей водной расти-
тельностью, использовали дополнительно са-
чок диаметром 50 см из мельничного газа. В 
пойменных озёрах также выставляли на 1 час 
1–2 жаберные сети с разноразмерной ячеёй 
Nordic, состоящие из двенадцати 2.5-метро-
вых вставок полотна высотой 1.5 м с шагом 
ячеи 5, 6.25, 8, 10, 12.5, 15.6, 19.5, 24, 29, 35, 
43 и 55 мм. Общее количество выставленных 
сетей – 36. Всего учёт провели на 189 лока-
циях (рис. 1), из которых 59 на самой реке, 64 
на уральских притоках первого порядка, 19 – 
второго, 4 – третьего, 16 – в водохранилищах 
и 27 в пойменных озёрах. Часть локаций в 
разные годы и сезоны облавливали повторно. 
Весь улов разбирали по видам, просчитывали 
и промеряли на месте. 62 экз. ротана и 25 экз. 
чебачка были зафиксированы в формалине в 
местах поимок для изучения питания и мор-
фологических признаков в лабораторных ус-
ловиях. В качестве дополнительных данных о 
распространении рыб привлечены опросные 
материалы рыбаков-любителей и представи-
телей рыбоохраны.

За стандартную длину (SL) тела принима-
ли расстояние от вершины рыла до конца ги-
пурального комплекса. В отдельных случаях 
приводим общую длину (TL). Исследовались 
основные меристические признаки в соответ-
ствии с последними методическими подхода-
ми [Kottelat, Freyhof, 2007; Богуцкая и др., 
2013]: число неветвистых и ветвистых лучей 
в спинном (D)/спинных (D1, D2) и анальном 
(A) плавниках, число лучей в грудном плав-
нике (P), число чешуй в боковой линии (l.l.), 
число жаберных тычинок на первой левой 
жаберной дуге (sp.br.). Перед подсчётом кост-
ные структуры у рыб подкрашивали ализа-
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рином. В боковой линии учитывали общее 
число чешуй, включая единичные непробо-
дённые и заходящие на основания лучей хво-
стового плавника. Последние два сближен-
ных ветвистых луча в непарных плавниках 
считали как 1.5. Классификация и валидные 
названия гидробионтов приведены в соответ-
ствии с международной зоологической но-
менклатурой [Catalogue…, 2024] с указанием 
синонимии по отдельным таксонам с дискус-
сионным статусом.

Выборки обоих видов, на которых изуча-
ли питание, были сформированы из особей, 
собранных в светлое время суток на различ-
ных участках Уральского бассейна в ходе 
всех четырёх экспедиционных выездов. Зна-
чение пищевых организмов оценивали по 
частоте встречаемости (F, % от числа питав-
шихся рыб), численности (N, % от общего ко-
личества организмов) и массовой доле (W, % 
от общей массы пищевого комка). В качестве 
интегральной величины, характеризующей 
значимость отдельных компонентов питания, 
рассчитывали индекс относительной зна-

чимости – Index of Relative Importance (IRI) 
[Pinkas et al., 1971; Cortés, 1997]: IRI = (F × (N 
+ W)) × 100. Учитывая частоту встречаемости 
кормовых объектов, их численность и массо-
вую долю, индекс относительной значимости 
в значительной степени позволяет нивелиро-
вать недостатки оценки каждого из этих пара-
метров [Liao et al., 2001].

Для сравнения спектров питания чебач-
ка и ротана использовали индекс пищевого 
сходства (ИПС) Шорыгина [1952], который 
представляет собой сумму минимальных до-
лей пищевых объектов в рационе двух срав-
ниваемых видов. При ИПС ≥ 60% совпадение 
рационов считается значительным [Wallace, 
1981]. Для определения степени перекрыва-
ния их пищевых ниш рассчитывали индекс 
Хорна [Horn, 1966]: Cλ =2Σxiyi/(Σxi

2+Σyi
2), где 

xі и yі – значения отдельных компонентов в 
пищевых комках рыб, %. Индекс равен нулю 
при полном различии пищевых ниш и еди-
нице – при полном их совпадении. Значение 
индекса >0.6 расценивали как биологически 
значимое перекрывание пищевых ниш.

Рис. 1. Точки сбора материала (А), места обнаружения ротана (B) и амурского чебачка (С) на российском участке 
р. Урал. 
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Реку Урал условно делят на три части: 
верхнее течение от истока до г. Орск (длина 
670 км), среднее течение между городами 
Орск и Уральск (952 км), нижнее от г. Уральск 
до устья (806 км). Среднее и нижнее течения 
реки незарегулированы, верхнее и почти всё 
среднее (~ 750 км) расположены в границах 
России.

Результаты и их обсуждение
Распространение, размерный состав, 

концентрация. За период работ учтено 146.5 
тыс. экз. 32 видов рыб, среди которых 621 
особь амурского чебачка и 482 особи ротана. 
Первый вид отмечен на нескольких локаци-
ях 300-километрового участка р. Урал между 
устьями рек Колпачка и Уртабуртя. В самой 
реке в 2022 г. у с. Колпакское (51°28′43.18″ 
с. ш., 58°44′29.74″ в. д.) и в небольших зали-
вах р. Губерля в 5 км от устья у с. Казачья 
Губерля (51°08′07.95″ с. ш., 57°57′25.08″ в. д.) 
его уловы были представлены разноразмер-
ными особями SL 38–50 мм и 12–73 мм, соот-
ветственно. Концентрация особей в этих двух 
локациях составила 0.3 и 0.7 экз/м2. В круп-
ном пойменном оз. Карасу у с. Алабайтал, 
соединённом с р. Урал протокой, был пойман 
единственный взрослый экземпляр SL 55 мм 
(51°26′14.00″ с. ш., 56°30′43.75″ в. д.) (рис. 1). 
В 2023 г. также только одна особь этого вида 
(SL 40 мм) учтена весной в р. Урал у п. Урал 
(51°10′51.36″ с. ш., 57°25′42.95″ в.д.), а осе-
нью, помимо экземпляра из р. Губерля (SL 24 
мм), где этот вид уже был известен, чебачок в 
большом количестве (561 экз. SL 17–44 мм; 14 
экз/м2), большинство из которых, очевидно, 
являлись сеголетками, отмечен в оз. Лещово 
(51°11′42.49″ с. ш., 57°32′35.18″ в.д.), рас-
положенном в 4 км от с. Подгорное. Самый 
крупный экземпляр в наших сборах имел SL 
73 (TL 86) мм и массу 7.7 г.

До настоящего времени амурского чебач-
ка в ихтиофауне Уральского бассейна не ука-
зывали [Чибилёв, Дебело, 2009; Karabanov et 
al., 2021; Pseudorasbora..., 2024]. В смежном 
с ним Волжском бассейне массового распро-
странения он пока не имеет и известен лишь 
локально в одном из прудхозов [Ермолин и 
др., 2021]. В Каспийском море чебачка отме-
чают с 2020 г. в прибрежной зоне Калмыкии 

[Петрушкиева, 2021]. В низовьях р. Волга до 
недавнего времени был не известен [Литви-
нов, Подоляко, 2013]. Впервые единично от-
мечен в западной части авандельты весной 
2024 г. (данные Подоляко С.А. (Каспийский 
филиал Института океанологии)). В послед-
ние десятилетия освоил ирригационные ка-
налы и мелководья каспийского побережья 
Казахстана [Дукравец и др., 2016], близкие к 
устью р. Урал. Данных о его присутствии в 
нижнем течении реки в настоящее время нет. 
Не обнаружен он нами в р. Урал и на смежном 
с Казахстаном 400-километровом участке 
между устьями рек Уртабуртя и Илек. Судо-
ходство, с которым часто связано расселение 
гидробионтов [Решетников и др., 2018б], в 
среднем течении реки, где обнаружен этот 
вид, в последние полвека отсутствует [Чиби-
лёв, 2008].

Уральский бассейн лежит вне основных 
европейских речных инвазионных коридо-
ров [Panov et al., 2009; Kvach et al., 2021], 
возникших в первую очередь в результате 
лимнизации зарегулированных водотоков 
и нарушения их межбассейновой изоляции 
созданием судоходных и водоподающих ка-
налов. Ближайшие водные объекты, где чеба-
чок известен, располагаются на территории 
Казахстана, в прудовые хозяйства которого он 
был случайно завезён из Китая ещё в 1960-е гг. 
с молодью растительноядных рыб[обзор: Ка-
рабанов и др., 2010]. Позже проник и широко 
распространился в различных естественных 
и искусственных водоёмах, включая бассей-
ны Аральского моря и оз. Балхаш [Решетни-
ков и др., 2018б]. Предполагается, что этот 
вид к настоящему времени широко расселил-
ся в Средней Азии, но целостная картина его 
распространения отсутствует. В Уральский 
бассейн чебачок, вероятнее всего, мог по-
пасть из каких-то прудовых хозяйств с мо-
лодью растительноядных рыб, как это часто 
имело место в других водоёмах приобретён-
ного ареала. Обнаружение его на сравнитель-
но небольшом по протяжённости участке 
реки (рис. 1), по-видимому, маркирует очаг 
вселения и обусловлено относительно недав-
ним появлением.

Ротан в верховьях р. Урал стал встречаться 
в 1980-е гг. По крайней мере с 1993 г. его отме-
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чали в реках Кирса и Гумбейка, в 2000-е – в р. 
Большая Караганка, а также в Верхнеураль-
ском и Ириклинском водохранилищах [Чи-
билёв, Дебело, 2009; Reshetnikov, Chibilev, 
2009]. Ниже по течению до настоящего вре-
мени он не был известен [Решетников и др., 
2018а; Perccottus..., 2024]. В наших уловах 
ротан отмечен на всём участке работ (рис. 
1), как в самой р. Урал, так и в бассейне его 
некоторых притоков первого (реки Янгелька, 
Большая Караганка, Таналык, Большой Ку-
мак, Сакмара, Илек) и второго (р. Ташлинка 
(бассейн р. Иртек)) порядков. Причём, если 
выше г. Оренбурга он встречался в разно-
типных водоёмах, как лентического, так и 
лотического типа, то ниже – исключительно 
в пойменных озёрах и прудах. Отсутствие 
этого вида в рипали Урала на нижнем участке 
работ, видимо, является следствием выедания 
его хищниками. На верхнем же сравнительно 
мелководном и сильнее заросшем водными 
макрофитами, где численность его потреби-
телей ниже, он способен закрепляться и в 
русловых биотопах. Схожее воздействие на 
ротана оказывают хищные виды рыб в раз-
личных водоёмах других водных систем [За-
лозных, 1982; Litvinov, O’Gorman, 1996; Ба-
кланов, 2001; Rakauskas et al., 2021]. В то же 
время ротан, довольно слабо приспособлен-
ный к противостоянию хищникам, демон-
стрирует весьма эффективное использование 
укрытий. Их наличие позволяет виду закре-
пляться даже в основном русле больших рек 
[Smirnov et al., 2019].

В водоёмах Ташлинского района Орен-
бургской обл., граничащего по р. Урал с Ка-
захстаном, по опросам местного населения, 
ротан стал отмечаться ещё во второй поло-
вине 2000-х гг. Его быстрое расселение в 
верхнем и среднем течении реки схоже с ди-
намикой распространения этого вида в дру-
гих крупных водотоках, в верховья которых 
он был непреднамеренно интродуцирован 
[Reshetnikov, 2013], и наверняка обусловлено 
специфичностью гидрорежима р. Урал среди 
крупнейших европейских рек. Это выражает-
ся в очень сильной неравномерности стока, 
когда на апрель-май приходится обычно 60–
80%, а иногда до 96% годового объёма [Чи-
билёв, Дебело, 2009]. Весеннее половодье в 

многоводные годы сопровождается очень вы-
сокими скачками уровня и созданием единого 
водного тела с высокими скоростями течения 
по всей ширине поймы, что наверняка спо-
собствует в эти периоды расселению ротана 
на большие расстояния. Распространению 
этого вида способствуют также бесконтроль-
ные переносы его из водоёма в водоём рыба-
ками-любителями [Решетников и др., 2018а]. 
Вероятность присутствия в настоящее время 
в нижнем течении Урала в границах Казах-
стана высока, хотя сведения о фактах его на-
ходок пока отсутствуют. 

В наших сборах отмечены особи ротана 
SL 17–121 (TL 20–135) мм и массой 0.13–41.8 
г (рис. 2). По опросным данным, встречаются 
экземпляры и значительно крупнее. Длина се-
голеток к середине июля в уловах малькового 
невода составляла 17–26 мм, а к концу сентя-
бря – 17–35 мм. В мае самые мелкие годовики 
имели SL 29 мм. В большинстве локаций, где 
был отмечен ротан, его концентрация в уло-
вах малькового невода была незначительна и 
составляла 0.01–0.06 экз/м2. Реже, обычно в 
сильно заросших мягкой водной раститель-
ностью биотопах, 0.5–3.2 экз/м2.

Морфология. Величины меристических 
признаков амурского чебачка и ротана р. Урал 
укладываются в их пределы варьирования у 
этих видов в аборигенном и приобретённом 
ареале [Karabanov et al., 2009; Kutsokon, 2010; 
Kasyanov, Goroshkоva, 2012; Kutsokon et al., 
2014; Honcharov, Drohvalenko, 2024] (табл. 1). 
Невысокая изменчивость выборки послед-
него, возможно, обусловлена, как это бывает 

Рис. 2. Размерный состав ротана в уловах летом (1) (123 
экз.) и осенью (2) (27 экз.) 2022 г., весной (3) (7 экз.) и 
осенью (4) (174 экз.) 2023 г.
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на территориях за пределами исторического 
ареала [Stepien, Tumeo, 2006; Barkhalov et al., 
2023], ограниченным количеством особей, 
изначально попавших в уральский бассейн 
(«эффект основателя») и/или низкой измен-
чивостью интродуцентов, подвергшихся 
сильному давлению отбора (эффект «буты-
лочного горлышка»).

Питание. В питании обоих видов присут-
ствовали только автохтонные организмы водо-
ёмов. У амурского чебачка отмечены объекты 
7 таксономических групп (табл. 2). Наиболь-
шее значение имеют личинки Chironomidae 
(%IRI – 40), в меньшей степени представи-
тели Bryozoa, Branchiopoda, Oligochaeta и 
Ephemeroptera (7–19%). Остальные кормовые 
объекты в его питании играют незначитель-
ную роль. Из 17 видов Chironomidae самая 
большая составляющая (28%) у Cricotopus 
sylvestris, C. algarum, Cladotanytarsus mancus 
и Tanytarsus gregarius, среди Ephemeroptera 
– у Сaenis sp. (12%). Из Chironomidae отме-
чены также Chironomus plumosus, Dicroten-
dipes nervosus, D. tritomus, Endochironomus 
albipennis, Microtendipes chloris, Paratanytar-
sus lauterborni, Pentapedilum exsectum, Poly-
pedilum nubeculosum, P. scalaenum, Tanypus 
punctipennis, T. vilipennis, Thienemannimyia 
lentiginosa и Psectrocladius sp. Для Oligochae-
ta, среди прочих, отмечены представители 
Naididae, для Branchiopoda – Leptodora kindtii 
и представители Chydoridae. Ожидаемо, что у 
чебачка, основными местообитаниями кото-
рого являются мелководья с богатой водной 

растительностью, в пищевом комке преобла-
дают организмы, характерные для заросле-
вых биотопов (представители Chironomidae 
р. Cricotopus, E. albipennis, M. chloris, P. 
lauterborni, все отмеченные Ephemeroptera и 
другие).

Спектр питания ротана оказался зна-
чительно шире. Из 14 таксономических 
групп наибольшее значение, как и у чебач-
ка, имеют личинки Chironomidae (%IRI – 
25), второстепенное Branchiopoda (20%) и 
Ephemeroptera (16%). Меньшую роль играют 
Ostracoda, Odonata, Oligocheta, рыбы (верхов-
ка Leucaspius delineatus и ротан), Trichoptera, 
Copepoda, Mollusca (2–10%) и прочие. Сре-
ди Mollusca самая большая составляющая у 
представителей родов Anisus и Ampullaceana 
(9%), у Chironomidae – Glyptotendipes gripe-
koveni, Chironomus plumosus и Microtendip-
es chloris (19%), у личинок Ephemeroptera – 
представителей родов Cloeon и Сaenis (6%), 
среди Trichoptera и Heteroptera – у Oxyethira 
sp. (6%) и Sigara sp. (1%), соответственно. 
Кроме вышеприведённых таксонов в питании 
ротана были отмечены среди Oligocheta 
представители Naididae, у Hirudinae – Erpob-
della octoculata и Helobdella stagnalis, Mollus-
ca – Euglesa sp. (Bivalvia), а также Acroloxus 
lacustris, Valvata  piscinalis, V sp. (= V. depres-
sa [Определитель…, 2004]), Armiger sp. и Ly-
thoglyphus sp. (Gastropoda), у Branchiopoda 
– Scapholeberis mucronata, Simocephalus vetu-
lus, Acroperus sp., Ceriodaphnia sp., Eurycercus 
lamellatus, E. sp., Leptodora kindtii, у Odonata 

Таблица 1. Меристические признаки амурского чебачка и ротана р. Урал

Признак
Амурский чебачок (n = 20) Ротан (n = 24)

min–max M m min–max M m
D1 6–7 6.9 0.06
D2 неветвистые 1 1
D2 ветвистые 10.5–13.5 11.8 0.12
D неветвистые 3 3
D ветвистые 7.5 7.5
A неветвистые 2 2 1–2 1.0 0.04
A ветвистые 6.5 6.5 9.5–11.5 10.6 0.1
Р 15–17 16.0 0.15
l.l. 37–39 37.6 0.14 38–43 39.1 0.3
sp.br. 10–12 10.8 0.12

Примечание: n – число особей; min–max – пределы варьирования показателя, М – среднее значение, m – ошибка 
среднего.
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Таблица 2. Индекс относительной значимости (IRI) основных кормовых объектов в питании амурского чебачка 
(SL 22–73 мм) и ротана (SL 17–121 мм) р. Урал

Таксономическая группа Таксон Амурский чебачок (n = 25) Ротан (n = 60)

Oligocheta 17.23 2.7
Hirudinae 0.99
Bryozoa (статобласты) 6.90
Mollusca Anisus sp. 2.12

Mollusca Ampullaceana balthica (=Lymnaea 
ovata [Определитель…, 2004])+A. sp. 6.86

Mollusca прочие 0.93
Branchiopoda 16.83 19.96
Copepoda 6.25 7.39
Ostracoda 1.65
Amphipoda 0.02
Odonata 2.08
Diptera Chironomus plumosus + C. sp. 6.04
Diptera Cladotanytarsus mancus 7.10 0.83
Diptera Cricotopus algarum 3.97 0.25
Diptera C. sylvestris 11.36 1.23
Diptera Glyptotendipes gripekoveni+G. sp. 9.26
Diptera Microtendipes chloris 0.05 3.2
Diptera Tanytarsus gregarius 5.23
Diptera прочие 5.72 3.66
Ephemeroptera Cloeon dipterum + С. sp. 4.66
Ephemeroptera Сaenis macrura + С. sp. 11.53 1.24
Ephemeroptera прочие 7.71 10.47
Trichoptera Oxyethira sp. 6.37
Trichoptera прочие 0.02 0.95
Heteroptera Sigara sp. 0.87
Heteroptera прочие 0.03
Рыба Верховка Leucaspius delineatus 2.66
Рыба Ротан 2.08
Фрагменты растений 0.18
Полупереваренная масса 1.13
Песок 0.1 0.19
ВСЕГО 100 100

Примечание: n – число особей с пищей в кишечниках.

– Platycnemis sp., а также представители Cor-
duliidae и Coenagrionidae, среди Chironomidae 
– Cladotanytarsus mancus, Cricotopus algar-
um, C. sylvestris, Cryptochironomus defectus, 
C. sp. (= C. viridulus [Определитель…, 1999]), 
Endochironomus tendens, Paratanitarsus laut-
erborni, Polypedilum nubeculosum, Procladius 
choreus, P. ferrugineus, Psectrocladius sp., Rhe-
otanytarsus exiguus, Tanypus punctipennis, из 
других Diptera – представители Ephydridae 
и Ceratropogonidae, из Trichoptera – Agraylea 

multipunctata. Также, как и у чебачка, значи-
тельную долю в питании ротана составляют 
зарослевые организмы.

В рационе всех размерных групп обо-
их видов большое значение имеют личинки 
Chironomidae и наблюдается закономерный 
сдвиг с ростом рыб в сторону уменьшения 
потребления зоопланктона (рис. 3 а, б). Об-
ратная зависимость по Ephemeroptera – у че-
бачка их значение в питании с увеличением 
размера рыб растёт, а у ротана – снижается. 
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При схожести нагульных биотопов часть раз-
личий в спектре питания у одноразмерных 
групп этих видов, по-видимому, обусловлены 
размерами рта. Ротана отличает потребле-
ние таких относительно крупных объектов 
как пиявки, моллюски, бокоплавы и личин-
ки стрекоз. У особей SL 114–121 мм в пита-
нии присутствует рыба, с ростом снижается 
значение Ephemeroptera и Trichoptera (рис. 
3б). Чебачка же характеризует присутствие 
в рационе только сравнительно мелких ор-
ганизмов. Значительную роль в питании, по 
сравнению с ротаном, играют олигохеты и 
статобласты мшанок (рис. 3а).

Как показывает анализ видового состава 
массовых видов Chironomidae в питании че-
бачка и ротана (табл. 2), эти рыбы специали-
зируются не только на потреблении разных 
по размерам таксонов, но и по локализации 
последних. Так ротан предпочитает крупно-
размерных пелофилов Chironomus plumosus и 
донных на 4-й стадии развития Glyptotendipes 
gripekoveni, а чебачок – мелких фитофилов 
Cricotopus algarum, C. sylvestris и Tanytarsus 
gregarius, селящихся на макрофитах. В то же 
время среди Ephemeroptera у ротана в рацио-
не преобладают личинки плавающих Cloeon 
dipterum. а у чебачка – донные ползающие 
Сaenis macrura (табл. 2). Схожие закономер-
ности в питании ротана, такие как высокая 
частота встречаемости среди Chironomidae 

именно представителей Chironomus sp. и 
Glyptotendipes sp., отмечены в водоёмах Твер-
ской обл. [Плюснина, 2008].

У особей ротана SL от 115 мм отмечен 
каннибализм, что характерно для этого вида 
при нехватке другого корма [Спановская и 
др., 1964; Kutsokon et al., 2021]. Такие случаи 
мы фиксировали в частично заморных пой-
менных озёрах, не каждый год заливаемых в 
период паводка, где ихтиофауна была обед-
нена и представлена стабильно только тремя 
наиболее устойчивыми к гипоксии видами 
рыб – серебряным карасём Carassius auratus 
complex, верховкой и ротаном. В целом пи-
щевое сходство амурского чебачка и ротана в 
р. Урал можно охарактеризовать как сравни-
тельно низкое (ИПС – 40.9), а перекрывание 
пищевых ниш – средней степени (Cλ = 0.57).
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Рис. 3. Индекс относительной значимости (IRI) кормовых объектов у амурского чебачка (а) и ротана (б) в зависимо-
сти от их длины: 1 – олигохеты, 2 – пиявки, 3 – статобласты мшанок, 4 – моллюски, 5 – зоопланктон, 6 – стрекозы, 
7 – личинки хирономид, 8 – подёнки, 9 – ручейники, 10 – прочие насекомые, 11 – рыбы, 12 – прочее.
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TOPMOUTH GUDGEON PSEUDORASBORA PARVA (CYPRYNIDAE) 
AND AMUR SLEEPER PERCCOTTUS GLENII (ODONTOBUTIDAE) 

ARE ALIEN FISH SPECIES OF THE URAL RIVER
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The article presents new information about the distribution of two alien Asian fish species in the Ural 
River. The topmouth gudgeon Pseudorasbora parva, observed for the first time in the river basin, was re-
corded only on several locations along a 300-kilometer section between the mouths of the rivers Kolpachka 
and Urtaburtya, which apparently is due to the species’ relatively recent settlement. The species could have 
entered the river from fish farms, in which its appearance was the result of an accidental introduction together 
with plantivorous fishes. Further, it has been established that the Amur sleeper Perccottus glenii, previously 
known to occur only in the upper reaches, is now widely distributed in the rivers of the Ural Basin located in 
Russia. For both fish species, the variation in values of their meristic features falls within the species’ spectrum 
of variability. A comparative description of nutrition is also presented. The spectrum of objects consumed 
by Amur sleeper is wider and their sizes are larger than for topmouth gudgeon. Among the common species 
of Chironomidae, benthic organisms (Chironomus plumosus, Glyptotendipes gripekoveni) predominate in 
the diet of Chinese sleeper, while for topmouth gudgeon the diet includes organisms localized on aquatic 
macrophytes (Cricotopus algarum, C. sylvestris and Tanytarsus gregarius) as well as swimming larvae 
(Cloeon dipterum) and crawling larvae (Caenis macrura) from the Order of Ephemeroptera. The nutritional 
similarity of Amur sleeper and topmouth gudgeon, as the species with similar biotopes, is characterized as 
relatively low in the Ural River.

Key words:  biological invasion, non-native range, size composition, density, meristic characters, diet, 
Caspian basin.
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Оценивается современное экологическое состояние популяций большого баклана в пределах 
Новосибирской области. Рассматриваются пространственно-временная динамика численности и 
распространения и причины интенсивной экспансии этого вида. Представлены результаты ком-
плексного экологического исследования большого баклана в Новосибирской области. Установлены 
границы современного распространения и территориальные изменения его численности. В результате 
изучения модельной колонии приводятся новые сведения о питании, биологии размножения и био-
ценотическим связям этого вида. Выполнен сравнительный анализ динамики ареала и численности 
большого баклана в Северной Евразии и Сибири.
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Введение
Большой баклан Phalacrocorax carbo был 

включён в Красную книгу Новосибирской об-
ласти (далее НСО) [2008], как относительно 
новый и редкий вид с небольшой численно-
стью и узким ареалом, зарегистрированный в 
пределах НСО только в Карасукском районе 
и на оз. Чаны. За последние 20 лет ситуация 
кардинально изменилась: большой баклан 
многократно увеличил свою численность и 
ареал в пределах области. Хотя его числен-
ность изменяется волнообразно, общая тен-
денция к её увеличению может определять-
ся резким снижением обводнённости озёр и 
водохранилищ, расположенных южнее НСО 
[Красная книга…, 2008, 2018]. 

Большой баклан, представленный под-
видом материковый большой баклан 
Phalacrocorax carbo sinensis не является абсо-
лютно новым, истинно инвазионным видом 
для Новосибирской обл. Достоверно извест-
но о его обитании на оз. Чаны до 1930-х гг., 
как и о его отсутствии в области в 1970–1980-
е гг. Нынешнюю экспансию большого бакла-
на можно рассматривать как повторную, ана-
логично его новому появлению, увеличению 
численности и расширению ареала в бассейне 

оз. Байкал и в других регионах Сибири. Вме-
сте с тем, современный рост численности и 
расширение ареала большого баклана в НСО 
происходят настолько интенсивно, что воз-
никает необходимость оценки динамики его 
популяций, современного распространения 
и экологических рисков, связанных с ростом 
его численности. В настоящее время интен-
сивное расселение большого баклана на юге 
Западной Сибири вышло далеко за пределы 
его исторического ареала и может рассматри-
ваться, как начало его инвазии. Специальных 
исследований биологии большого баклана в 
НСО не проводилось. Имеются лишь разроз-
ненные сведения, полученные попутно при 
исследовании фауны, населения, миграций и 
гнездовой биологии птиц области. 

Поэтому была поставлена цель исследо-
вания: оценить текущее экологическое со-
стояние популяций большого баклана, уста-
новить его численность и распространение и 
определяющие их факторы среды в пределах 
НСО.

Основные задачи исследования:
1. Обследовать модельную колонию боль-

шого баклана с целью оценки её экосистем-
ного значения.
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2. Охарактеризовать общие экологические 
особенности большого баклана в НСО.

3. Оценить динамику ареала и численно-
сти в Сибири и Северной Евразии.

4. Выявить пространственно-временную 
динамику численности и распространения 
этого вида в НСО в XXI в. и определяющие 
их природные условия.

Районы работ, использованные 
материалы и методика

Исследование охватывает всю террито-
рию НСО, природные условия которой оха-
рактеризованы во многих публикациях [Ат-
лас…, 2002; Новосибирская область…, 2006; 
Природа…, 2011; и др.]. С той или иной сте-
пенью подробности обследованы (в том чис-
ле по результатам анкетирования) все адми-
нистративные районы НСО. 

Учёты численности больших бакланов, 
как и других колониально гнездящихся птиц, 
обычно проводятся через подсчёт абсолютно-
го числа гнёзд в гнездовых колониях, и реже 
– путём маршрутного учёта. При этом может 
проводиться последующая экстраполяция 
при условии картирования гнездовых коло-
ний. Наш опыт показал, что на юге Западной 
Сибири и особенно – в НСО эти методы мало 
эффективны. Это определяется малой до-
ступностью мест их гнездования в тростни-
ковых зарослях, на сплавине, в затопленных 
и сплавинно-островных участках. В таких ус-
ловиях тотальные учёты числа гнёзд в коло-
ниях не реальны по времени и трудозатратам. 
Экстраполяция численности известных коло-
ний на большие территории тоже не обосно-
вана. Многие колонии весьма динамичны во 
времени и пространстве, т. е. ежегодно одни 
из них появляются, а другие исчезают. Поэто-
му для получения единовременных сведений 
по численности и распространению боль-
шого баклана в НСО мы использовали ан-
кетирование, как единственно приемлемый 
экспресс-метод получения сопоставимой 
информации с обширной территории. Кроме 
того, в анкетах отражены сроки появления 
больших бакланов в области, динамика их 
численности, расположения колоний и иные 
сведения годового жизненного цикла (прилёт, 
гнездование, вылет молодых птиц, предот-

лётные скопления, отлёт на зимовку). Анке-
ты рассылались ИСиЭЖ СО РАН совмест-
но с Министерством природных ресурсов и 
экологии НСО (далее МПР НСО) в приро-
доохранные, охотпользовательские, рыбохо-
зяйственные организации, а также частным 
лицам. Всего получено и проанализировано 
53 анкеты, заполненные с той или иной степе-
нью подробности. Результаты анкетирования 
корректировались с учётом площадей гнездо-
пригодных местообитаний, соответствия ре-
зультатов разных корреспондентов по одним 
и тем же колониям или обследованным рай-
онам и на основе выборочного обследования 
отдельных районов.

Обследование новой (модельной) колонии 
на о. Шулдиков в северной части оз. Чаны в 
пределах Барабинского района НСО прово-
дилось 27.05.2023 г. во время окончания на-
сиживания. Определено точное местоположе-
ние (географические координаты) колонии, её 
протяжённость, выполнен тотальный подсчёт 
гнёзд. Идентифицированы пищевые остат-
ки (отрыгиваемая самцами рыба при кормле-
нии самок и птенцов). Установлен состав и 
численность видов птиц и млекопитающих, 
имеющих биоценотические связи с колонией. 
Повторно колония обследована 16.08.2023 г., 
после вылета из гнёзд молодых птиц.

Маршрутные учёты птиц выполне-
ны на самом о. Шулдиков, где располага-
лась колония, ближайших к нему островах 
и прилежащих к ним акваториях (островной 
участок), а также на материковом берегу оз. 
Чаны и прилежащей акватории (материко-
вый участок). Всего обследовано 10 биото-
пов, их перечень приводится в таблице 2. В 
гнездовый (23–31.05.2023 г.) и послегнездо-
вый (16–21.08.2023 г.) периоды с учётом птиц 
на постоянных маршрутах пройдено 175 км. 
Учёты в наземных биотопах проводили на по-
стоянных маршрутах без ограничения шири-
ны трансекта. На водоёмах птиц учитывали 
на полосе шириной 200 м, т. е. по 100 м влево 
и вправо от линии движения моторной лодки. 
При пересчёте на площадь обилие птиц оце-
нено в количестве особей на 1 км2 [Равкин, 
Ливанов, 2008].

Для составления карты-схемы района 
проведения учётов птиц и места расположе-
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ния колонии использована спутниковая и кар-
тографическая информация с сайта Nakarte.
me [2024]. Для карт-схем по численности, 
распространению и местам расположения 
колоний большого баклана в НСО использо-
вана картографическая информация с сайта: 
Энциклопедия Руниверсалис [2024].

Результаты исследований
Итоги обследования новой (модельной) 

колонии на оз. Чаны
Эта колония обнаружена 27.05.2023 г. на 

оз. Чаны на северо-западном берегу узкой 
части о. Шулдиков (Барабинский район) в 
прибрежном ленточном березняке в 9 км к 
юго-западу от д. Квашнино Барабинского 
района Новосибирской обл. (рис. 1). Обсле-
дования колонии проводились в гнездовый 
период 27.05.23 г. и в послегнездовый – 
16.08.23 г. Западная граница колонии имеет 
координаты: 54°56′60″ с. ш.; 77°43′10″ в. д., 
восточная – 54°57′10″ с. ш.; 77°44′07″ в. д. 

Протяжённость колонии составляет 1170 м. В 
конце мая 2023 г. птицы находились в перио-
де насиживания яиц самками. Часть самцов 
находились возле гнёзд, остальные – по-ви-
димому, на кормёжке. Всего подсчитано 1580 
гнёзд, которые располагались на высоте 5–15 
м над землёй. Можно принять, что 20% гнёзд 
остались незаселёнными, либо кладки в них 
были разорены (личное сообщение Ц.З. Дор-
жиева). В этом случае численность составила 
1264 гнездящихся пары.

Известно, что у каждой пары обычно 
вылупляется в среднем 3 птенца, из 50 вылу-
пившихся птенцов до периода вылета вы-
живает не более 15–20, а около половины 
молодых птиц погибает в первый год жизни 
[Скокова, Бондарев, 1978]. То есть потенци-
альный прирост численности в обследован-
ной колонии к следующему сезону размноже-
ния может составить около 700 особей, или 
около 30% от гнездовой численности птиц 
этого года. Численность колонии в предыду-

Рис. 1. Карта-схема района работ.  —  место расположения колонии.
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щие годы не известна. Имеются сведения, что 
большие бакланы появились на о. Шулдиков 
в 2018 г. и загнездились в 2019 г., т. е. коло-
ния существует 5 лет. Под берёзами на земле 
в некоторых местах была обнаружена рыба 
(в основном, серебряные караси) которая вы-
падала при отрыгивании её самцами. При-
мечательно, что на западном краю колонии 
гнездилась пара орланов-белохвостов. На 
восточном краю, возможно, гнездилась ещё 
одна пара этих птиц, но гнездо не найдено. 
На воде возле колонии держалось несколько 
сотен барабинских чаек, встречено 6 серых 
ворон. На земле найдено 4 яйца больших ба-
кланов, расклёванных барабинскими чайка-
ми. Таким образом, эта колония больших ба-
кланов формирует своеобразную экосистему. 
Отрыгиваемая птицами и упавшая на землю 
рыба, в том числе полуразложившаяся, пре-
имущественно серебряный карась, привлека-
ет облигатных и факультативных хищников 
и падальщиков: наземных млекопитающих 
– обыкновенную лисицу и барсука, обитаю-
щих на острове; и пернатых – барабинскую 
чайку, чёрного коршуна, орлана-белохвоста, 
серую ворону, и, возможно, грача. В пользу 
последнего свидетельствует резкое увеличе-
ние его численности на о. Шулдиков по срав-
нению со всеми соседними островами (табл. 
1). Кроме того, на о. Шулдиков отмечена от-

Таблица 1. Обилие некоторых видов птиц в гнездовый период на островном участке (особей/км2) в гнездовый 
и послегнездовый периоды

Название вида

Местообитания (биотопы):
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Гнездовый период
Грач – Corvus frugilegus 109 0 42 2 5 32
Серая ворона – Corvus cornix 16 0 29 13 10 13
Орлан-белохвост – Haliaeetus albicilla 4 0 0 0 0 0.8

Послегнездовый период
Грач – Corvus frugilegus 15 0 0 0 0 3
Барабинская чайка – Larus barabensis 9 3 1 0 17 6
Болотный лунь – Circus aeruginosus 6 2 2 3 2 3
Сизая чайка – Larus canus 6 2 0 0 0.2 2
Орлан-белохвост – Haliaeetus albicilla 2 0.8 3 0.01 0.8 1

носительно высокая численность серой воро-
ны и орлана-белохвоста.

Таким образом, биоценотические связи 
этой колонии распространяются далеко за 
её пределы. Млекопитающие (потребители 
рыбных останков) собираются с о. Шулди-
ков площадью свыше 17 км2, а птицы – с ещё 
большей территории и акватории. Бакланы, 
наряду с антагонистическими, вступают в 
симбиотические отношения с барабинскими 
чайками, когда они совместно преследуют 
косяки рыб, что нам приходилось наблюдать 
на оз. Чаны недалеко от колонии. Сами бакла-
ны разлетаются на добывание рыбы довольно 
далеко, мы отмечали их в 13 км от обследо-
ванной колонии. С учётом мест расположе-
ния других колоний и возможной дальности 
радиальных кормовых перемещений в 20 км 
от обследованной колонии примерная пло-
щадь воздействия колонии (кормёжки птиц) 
оценивается в 1200 км2.

На основе учётов численности птиц, вы-
полненных на материковом и островном 
участках в северной части Чановской озёр-
но-болотной системы, можно оценить рас-
пределение больших бакланов в районе их 
гнездования. Их численность резко умень-
шается по мере удаления от о. Шулдиков, на 
котором расположена колония (табл. 2). Кро-
ме того, общая численность большого бакла-
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на на основе учётных данных из таблицы 2 
и площадей обоих участков составляет всего 
около 370 особей, что в 3.4 раза меньше коли-
чества самцов, разлетающихся в этот период 
из колонии на кормёжку, Самки, насиживаю-
щие яйца, из этого расчёта исключены.

Это свидетельствует о том, что большие 
бакланы не сосредоточены вокруг этой ко-
лонии, а разлетаются на более значительные 
расстояния (известны разлёты на кормёжку 
на 20–50 км). Следовательно, экосистемное 
значение рассматриваемой колонии распро-
страняется на всю северную часть Чановской 
озёрно-болотной системы. 

После начала августа по мере подъёма 
молодых птиц на крыло они, как и взрослые 
птицы, разлетаются на более удалённые и 
кормные акватории.

При повторном обследовании колонии 
17.08.2023 г. в ней зарегистрировано всего око-
ло 100 птиц, в том числе молодых из поздних 
выводков, поскольку взрослые их докармлива-
ли рыбой. Можно предположить, что большая 
часть молодых и отгнездившихся взрослых 
птиц уже разлетелись из района колонии в дру-
гие, более кормные места. Это подтверждает-
ся и результатами учётов большого баклана на 
прилежащих территориях и акваториях. Так, 
после середины августа значительное количе-
ство птиц держится в пределах материкового 
участка, особенно в прибрежной акватории оз. 
Чаны и на его заливах (табл. 2).

Таблица 2. Обилие большого баклана на материковом и островном участках в северной части Чановской озёр-
но-болотной системы (особей/км2) в гнездовый и послегнездовый периоды
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Гнездовый период
0.3 0.5 0 2 2 1 95 7 0 7 8 15

Послегнездовый период
0 1 0 0.05 23 4 58 0 0.02 3 0.9 12

Весьма характерно, что обилие в среднем 
по двум обследованным участкам, т. е. вокруг 
колонии на расстоянии до 12 км в послегнез-
довый период не изменилось по сравнению 
с временем гнездования (8 особей/км2), на 
фоне резкого снижения численности в самой 
колонии. Поэтому можно предположить, что 
птицы продолжают добывать корм на избран-
ных ими участках, удалённых от колонии, а 
их обилие в каждом участке определяется на-
личием доступных кормов (рыбы). При этом, 
как отмечалось и ранее, сама колония может 
быть удалена от мест кормёжки, и её форми-
рование и развитие определяется малым воз-
действием фактора беспокойства и влияния 
хищников – разорителей гнёзд.

В послегнездовый период в районе коло-
нии, как и во время гнездования, отмечена 
более высокая численность по сравнению со 
средней по островному участку, птиц, кото-
рые могут кормиться отрыгиваемой баклана-
ми рыбой: грач, барабинская и сизая чайки, 
болотный лунь и орлан-белохвост (табл. 1).

Экологические особенности большого 
баклана в НСО

В НСО, как и повсеместно на юге Запад-
ной Сибири и в северном Казахстане, т. е. 
в природных условиях лесостепной зоны, 
большой баклан предпочитает гнездиться по 
берегам мелководных озёр с высокой рыбо-
продуктивностью: в тростниковых займи-
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щах, в том числе на заломах тростника, на 
сплавине, в камышовых зарослях, кочкарни-
ках и ленточных березняках по берегам озёр. 
В березняках он гнездится от низа до верха 
крон деревьев, и колония становится много-
ярусной. Большой баклан в основном форми-
рует моновидовые колонии, но может гнез-
диться совместно с другими видами птиц, 
например, с кудрявым пеликаном. Например, 
в НСО известно такое совместное гнездо-
вание в тростниковом займище в заказнике 
«Южный». В случаях гнездования в их ко-
лониях более мелких видов птиц они могут 
изгоняться из колонии. Например, в Чанов-
ской болотно-озёрной системе, бакланы при 
совместном гнездовании могут вытеснять 
«краснокнижные» виды ржанкообразных: че-
граву, ходулочника, шилоклювку, азиатского 
бекасовидного веретенника, и гусеобразных: 
красноносого нырка, савку, что может приво-
дить к снижению биоразнообразия.

Сезонная динамика численности большого 
баклана в НСО определяется продолжитель-
ностью разных фаз его жизненного цикла и 
лишь отчасти – погодными условиями. При-
лёт может быть растянутым с середины до 
конца апреля, в зависимости от хода весны и 
таяния льда на озёрах. В мае происходит на-
сиживание яиц, которое продолжается 28 дней 
и завершается к июню. В случае неблагопри-
ятных погодных условий или разорения гнёзд, 
насиживание может продолжаться в начале 
июня. Птенцы подрастают в гнёздах, где на 
протяжении 7 недель их кормят родители. 

Молодые поднимаются на крыло во 2-й 
половине июля и в это время общая числен-
ность наиболее велика. Общая смертность 
птиц в 1-й год жизни достигает 70% [Гаври-
лов, Гисцов, 1978] и в августе общая числен-
ность уменьшается. После подъёма молодых 
птиц на крыло взрослые продолжают их до-
кармливать еще около 1 месяца, но постепен-
но все птицы удаляются из мест расположения 
колоний. Таким образом, репродуктивный 
период вместе с временем докармливания 
лётных молодых птиц занимает 3.5 месяца. 
В сентябре постепенно формируются предот-
лётные скопления, и птицы постепенно пере-
мещаются на юг НСО, преимущественно на 
многочисленные озёра Карасукского района. 

С конца сентября общая численность снижа-
ется в связи с отлётом на зимовку, отлёт про-
должается до середины или конца октября.

В НСО в питании большого баклана пре-
обладает серебряный карась (по нашим на-
блюдениям) и, возможно, окунь. Эти виды, 
при значительной положительной динамике 
их численности, в последние годы преоблада-
ют и в рыбном промысле НСО [Абрамов др., 
2023], что связывается авторами с некоторым 
увеличением обводнённости оз. Чаны в пери-
од 2016–2020 гг. Кроме того, определённую 
долю в рационе может составлять мелкая и 
малоценная, так называемая сорная рыба, 
обитающая в верхних слоях воды: верхов-
ка, ротан-головешка, гольян, пескарь и ёрш. 
Весьма характерно, что и в других регионах 
Сибири (дельта р. Селенги) ротан-головеш-
ка составляет значительную весовую долю 
(67.8%) в питании большого баклана [Мокри-
дина, 2021].

Западносибирские большие бакланы, воз-
можно, зимуют совместно с казахстанскими, 
но точные места их зимовок и пути пролёта 
остаются неизвестными. Существуют 2 ми-
грационных пути, известные для птиц, гнез-
дящихся в Казахстане. Один из них, юго-за-
падный, направлен на Южный Каспий, в 
Таджикистан и Иран, второй путь, южный, 
может быть направлен в Индию [Гаврилов, 
Гисцов 1978].

Учитывая высокую численность больших 
бакланов в некоторых районах НСО и их кон-
такты с многими водоплавающими птицами, 
в том числе с домашними утками и гусями, 
а также совместное с промежуточными хозя-
евами использование водоёмов, можно пред-
положить заметную роль баклана в системе 
паразит-хозяин, передаче паразитов от од-
ного вида другому; в отдельных случаях это 
может вызвать массовую гибель молодняка 
птиц. Это подтверждается исследованиями 
на Северо-Западе России, где в связи с актив-
ным расселением и увеличением численно-
сти большого баклана на территории Карелии 
есть вероятность пополнения гельминтофа-
уны новыми видами, в том числе теми, ко-
торые имеют эпизоотологическое значение 
[Яковлева, Артемьев, Лебедева, 2019]. Как 
хозяева клещей, гельминтов и прочих экто- и 



57РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

эндопаразитов, большие бакланы являются 
источниками угрозы возникновения и рас-
пространения орнитозов и гельминтозов, не 
исключая местное население. Кроме того, на 
юге Сибири, большой баклан, совместно с 17 
другими видами водоплавающих птиц явля-
ется переносчиком вируса гриппа А (птичье-
го гриппа) и болезни Ньюкасла – наиболее 
опасных заболеваний домашних птиц [Сав-
ченко и др., 2015]. Основными лимитиру-
ющими факторами признаны естественная 
цикличность увлажнения и хозяйственная 
деятельность и, как следствие, сокращение 
пригодных гнездовых и кормовых местооби-
таний [Красная книга…, 2008, 2018]. Весьма 
значима обводнённость водоёмов, определя-
ющая обилие и доступность рыбных ресур-
сов, в основном не крупных особей, обитаю-
щих до глубины 4 м. Особенно губительны 
весенние пожары (сельхозпалы), которые 
могут полностью уничтожать отдельные ко-
лонии. Воздействует и фактор беспокойства 
при посещении гнездовых колоний людьми, 
движении моторных лодок, браконьерской 
охоте. Следует учитывать и относительно 
небольшую продуктивность размножения 
из-за большой гибели птиц в 1-й год жизни 
[Гаврилов, Гисцов, 1978; Скокова, Бондарев, 
1978]. Поэтому прирост популяции за счёт 
отгнездившихся птиц в следующий после 
размножения год может составлять не бо-
лее 30% от численности предыдущего года. 
Весьма значимо влияние пернатых хищни-
ков, в первую очередь барабинской чайки, а 
также врановых, болотного луня и чёрного 
коршуна, уничтожающих яйца и птенцов. В 
случаях наземного гнездования гнёзда могут 
разоряться енотовидной собакой, лисицей, 
барсуком, американской норкой и бродячими 
собаками. Несомненно, все перечисленные 
внутрипопуляционные и внешние факторы 
определяют весьма неравномерную динами-
ку распространения и численности популя-
ций большого баклана не только в НСО, но и 
в значительной части Северной Евразии.

Динамика ареала и численность в Се-
верной Евразии и Сибири

Известно, что в Северной Евразии ареал 
материкового подвида большого баклана не 

сплошной, он состоит из отдельных областей 
гнездования, весьма динамичных во времени 
и пространстве. Численность вида со второй 
половины ХХ в. подвергалась большим ко-
лебаниям. За короткий период (3–5 лет) она 
может изменяться в 20 и более раз, не син-
хронно в пределах всего ареала. В некоторых 
районах большие бакланы исчезают совсем, 
в других появляются вновь и быстро наращи-
вают численность. Так в европейской части 
России после депрессии численность резко 
возросла уже в конце ХХ в. В Восточной Си-
бири резкий подъём численности произошёл 
только к 2010 г., а в Западной Сибири – после 
2015 г. Складывается впечатление, что по-
стоянно происходит перераспределение этих 
птиц в пределах всего ареала, которое опре-
деляется изменением условий гнездования, 
кормёжки и зимовок. Общая численность 
материкового большого баклана до 2011 г. в 
России оценивалась в 90 тыс. пар [Луговой, 
2011]. Скорее всего, сейчас их в несколько 
раз больше, поскольку численность только 
байкальской популяции составляет примерно 
40 тыс. особей [Елаев и др., 2022]. Пример-
но столько же птиц, по-видимому, обитает на 
юге Западной Сибири и в Северном Казахста-
не. До 2010 г. ареал вида в Сибири состоял 
из пятен большей или меньшей величины на 
юге Западной Сибири, в бассейне оз. Байкал, 
Туве и Забайкалье. К настоящему времени 
отдельные участки ареала имеют тенденцию 
к расширению при общей экспансии вида в 
северо-восточном направлении. 

Почти повсеместно севернее границы 
гнездового ареала в Сибири регистрируются 
группы из 2–5 и до 22 молодых птиц, не толь-
ко на пролёте, но и в летний период, когда 
негнездящиеся большие бакланы более или 
менее продолжительно задерживаются на 
излюбленных ими участках. Ранее северная 
граница ареала в Западной Сибири проходи-
ла по 55–56-й параллели, а между Барабой 
и Прибайкальем существовал значительный 
разрыв ареала [Степанян, 2003]. Уже в на-
чале XXI в. отмечено существенное расши-
рение его ареала на юге Средней Сибири и 
новое гнездование в Минусинской котловине 
[Гельд и др., 2019]. В настоящее время нераз-
множающихся больших бакланов всё чаще, 
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хотя не ежегодно, регистрируют в новых для 
них, в том числе более северных, районах: 
на Оби до Кожевниковского района Томской 
обл., в Кемеровской обл., на Енисее до бывш. 
пос. Лебедь и Мирное Туруханского района 
Красноярского края, в долине Лены возле 
устья р. Витим и в долине р. Вилюй (личные 
сообщения С.П. Гуреева, Б.И. Шефтеля, В.Е. 
Шемякина). 

Весьма показательны регистрации боль-
шого баклана в Якутии (личное сообщение 
Е.В. Шемякина). Так, в окрестностях с. Хоро 
Сунтарского района Якутии на небольшом 
оз. Улгута в 2016 г. в начале лета были за-
регистрированы 2 пары взрослых больших 
бакланов, которые загнездились и вывели 
потомство, а 20 августа на этом озере уже 
насчитывалось 13 птиц, из них 4 взрослых 
и 9 молодых. Кроме того, в том же районе 
вблизи г. Нюрба на крупном озере летовали 
три особи бакланов. Южнее, в районе устья 
р. Витим 31 мая и 2 июня 2023 г. отмечено, 
соответственно, 7 и 10 низколетящих вниз по 
течению р. Лены особей. Эти 2 места реги-
страций большого баклана находятся, соот-
ветственно, в 1000 и 450 км от ближайшего 
района его гнездования на Северном Байкале. 

Кроме того, виду свойственны удивитель-
ная экологическая пластичность и высокий 
адаптивный потенциал. В периоды роста 
численности после её депрессии и (или) за-
селения новых территорий, либо повторного 
вселения на ранее занимаемые участки пти-
цы могут начинать размножение в возрасте 1 
года, а не 3 лет, как обычно, размеры кладок 
могут возрастать с обычных 3–5 до 8 яиц, а 
пионерами подобных заселений могут ста-
новиться молодые (1-годовалые) птицы [Лу-
говой, 2011]. Возрастает и доля повторных 
(компенсаторных) кладок. Возможно, такая 
тенденция характерна и для НСО.

Тем не менее, анализ публикаций по Бай-
кальскому региону [Ананин, Овдин, Разува-
ев, 2018; Елаев и др., 2021, 2023] показал, что 
период ускоренного роста популяционной 
численности сменяется периодом популяци-
онного равновесия, когда количество птиц 
почти не изменяется. По мнению тех же ав-
торов, большие бакланы «встраиваются» в 
экосистему и приходят в равновесие со сре-

дой обитания, благодаря воздействию вну-
трипопуляционных механизмов гомеостаза 
(конкурентные отношения, снижение продук-
тивности размножения, паразитарные и иные 
инфекционные заболевания), а также внеш-
них факторов (трофического, защитного, 
погодно-климатического и др.). При этом в 
одних колониях или их группах после кратко-
срочного пика численность резко снижается 
вплоть до полного исчезновения больших 
бакланов, а в других сохраняется на относи-
тельно высоком уровне. При этом более мно-
гочисленные колонии более стабильны и су-
ществуют дольше, чем малочисленные. Те же 
процессы происходят в популяциях большого 
баклана НСО, но позднее по времени, в связи 
с его более поздним и медленным вселением в 
места былого обитания. В связи с этим, мож-
но ожидать замедление роста численности и 
ограничение дальнейшего распространения 
большого баклана в НСО в связи с воздей-
ствием погодно-климатических, биотических 
и антропогенных лимитирующих факторов.

Пространственно-временная динамика 
численности и распространения в НСО

До недавнего времени численность и рас-
пространение большого баклана, как и при-
чины их динамики в Новосибирской обл. 
оставались малоизученными. Поэтому объ-
единение результатов анкетирования с ранее 
проанализированными опубликованными 
сведениями и фондовыми материалами ИСи-
ЭЖ СО РАН позволило значительно расши-
рить имевшиеся ранее представления, что 
сводится к следующему. До 1930-х гг. боль-
шой баклан был обычен на оз. Чаны, но к 1931 
г. полностью исчез и совсем не встречался 
до 1936 г. в связи со значительным его усы-
ханием [Михеев, 1939]. Далее он, возможно, 
появился вновь в 1940–1950-е гг. [Янушевич, 
Золотарева, 1947]. 

В 1960–1980-е гг. в НСО не зарегистриро-
ван [Юрлов, 1981]. Появился вновь в нашей 
области в    1990-е гг. На юго-восточном бере-
гу оз. Малые Чаны в устье рек Каргат и Чулым 
(окрестности с. Широкая Курья Здвинского 
района Новосибирской обл.) 10 мая 1992 г. 
была добыта взрослая самка большого бакла-
на. Следующие встречи бакланов произошли 
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в 1997 г. приблизительно в 60 км севернее. 
Здесь с 25 по 28 августа небольшие группы 
птиц, до 6 особей, ежедневно наблюдались на 
оз. Тандово близ п-ова Сугун в окрестностях 
с. Новотандово Барабинского района [Джусу-
пов, Харитонов, 1998]. До конца ХХ в. баклан 
встречался единично и сведений о его гнездо-
вании не было.

Начал гнездиться в 1999 г. в Карасукском 
и в 2001 г. – в Здвинском районе НСО. В это 
время ближайшие места его гнездования в 
Западной Сибири находились на оз. Чёрное 
на границе Курганской и Тюменской обла-
стей [Молчанова, 1974] и оз. Джулукуль на 
Юго-Восточном Алтае [Стахеев, 1981]. Из-
вестны залёты бакланов до южной границы 
лесной зоны (окрестности Томска и Тюмени) 
[Гынгазов, Миловидов, 1977]. О гнездовании 
их севернее Омска сообщал В.В. Якименко 
[1997]. В начале XXI в. гнездился в Кулун-
динской степи на оз. Бакланье и на оз. Чаны 
в Барабинской лесостепи. За первые 15 лет 
XXI в. стали известны места гнездования на 
оз. Чаны на островах Кобылий и Тёмный в 
Купинском районе. Новая большая колония 
найдена нами в 2023 г. на о. Шулдиков в Ба-
рабинском районе. В Карасукском районе из-
вестны колонии на озёрах Надыр и Беляниха. 
Отдельные особи и небольшие группы птиц 
встречались на многих пресных озёрах Кара-
сукского, Краснозёрского и Баганского райо-
нов, на которых впоследствии сформирова-
лись новые гнездовые колонии.

До 2006 г. численность заметно не возрас-
тала, оцениваясь всего в 20–30 пар, а распро-
странение ограничивалось оз. Чаны и озёр-
но-болотными ландшафтами Карасукского 
района, на основании чего вид был внесён в 
Красную книгу НСО [Красная книга…, 2008] 
с 3-й категорией (редкий таксон, представлен-
ный малочисленными и (или) крайне ограни-
ченными по ареалу популяциями, угроза ко-
торым может быть реальной при изменении 
условий).

С 2010 г. отдельные пары и небольшие 
группы бродячих особей начали встречаться 
на ряде водоёмов Карасукского и Краснозёр-
ского районов. Резко повысилась численность 
в 2012 г., когда в летние месяцы на некоторых 
озёрах учитывали по 20–70, а на оз. Солёное 

вблизи д. Осиновка Карасукского района бо-
лее 200 птиц. К 2014 г. на оз. Беляниха в Ка-
расукском районе сформировалась колония 
из нескольких сот пар. В настоящее время на 
этом озере зарегистрированы 2 группы коло-
ний: в Карасукском и Краснозёрском районах 
с общей численностью около 2500 особей. 
Тем не менее, природоохранный статус боль-
шого баклана в следующем издании Красной 
книги НСО [Красная книга…, 2018] был со-
хранён, поскольку к тому времени этот вид 
был распространён весьма спорадично и ещё 
не достигал высокой численности. В эти же 
годы баклан впервые загнездился на оз. Мар-
каколь в Южном Алтае [Березовиков, Байму-
канов, 2012].

За период с 2004 до 2014 г. популяция 
большого баклана увеличилась до 3000–4000 
особей, т. е. за 11 лет возросла в 50 раз. Ос-
новными районами распространения стали 
Карасукский, Краснозёрский, Здвинский, Ба-
ганский, Купинский и Барабинский [Юрлов и 
др., 2015]. При этом численность многих из 
ранее известных и вновь появившихся коло-
ний оставалась не изученной. В 2014–2015 гг. 
роста численности не наблюдалось. Период 
с 2015 до 2020 г. характеризовался наиболь-
шим подъёмом численности в известных ра-
нее и особенно – во вновь появившихся ко-
лониях. Кроме вышеперечисленных районов 
по состоянию на 2015 г. большой баклан уве-
личил численность, а также начал гнездиться 
в Куйбышевском, Чановском и Чистоозёрном 
районах, т. е. началось расширение его ареала 
к северу. Об этом свидетельствует и появле-
ние значительного числа негнездящихся птиц 
на протяжении всего лета ещё севернее – в 
Венгеровском районе. 

С 2020 г. до настоящего времени продол-
жается общий подъём численности в преж-
них местах обитания и появление новых ко-
лоний в Каргатском и Чулымском районах, 
большой баклан появился и в Убинском райо-
не, но пока здесь не гнездится. Вместе с тем, 
на отдельных участках в 2023 г. отмечено зна-
чительное снижение численности гнездовых 
колоний: на оз. Фадиха Здвинского района; на 
оз. Аткуль Каргатского района и в заказнике 
«Мангазерский» Куйбышевского района. Не-
которые колонии прекратили своё существо-
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вание, например, погибла колония после ве-
сеннего пожара на оз. Солёное в Карасукском 
районе.

Наиболее крупные известные к настоя-
щему времени колонии (рис. 2) находятся: в 
Карасукском районе: на оз. Надыр (1000 осо-
бей), на оз. Беляниха и прилежащих озёрах 
группа колоний (1500 особей); на том же оз. 
Беляниха и в прилежащих болотно-озёрных 
ландшафтах в пределах Краснозёрского рай-
она (1000 особей); в Купинском районе: на о. 
Тёмный на оз. Чаны (2000 особей); и в заказ-
нике «Майское утро» на оз. Малышева Курья 
и побережье оз. Малый Чан (1000 особей); в 
Чистоозёрном районе на оз. Чаны (3000 осо-
бей); в Барабинском районе на о. Шулдиков 
на оз. Чаны (4000 особей); в Здвинском рай-
оне на оз. Барлакуль (1500 особей); в Чулым-
ском районе на оз. Иткуль (2500 особей). Та-
ким образом суммарная численность только 

Рис. 2. Изменения ареала и крупные колонии большого баклана в НСО в XXI в. Граница ареала: а – в 2008 г.; б – в 
2015 г.; в – в 2023 г. Точками показано расположение крупных колоний с послегнездовой численностью 1000–4000 
особей: 1 – оз. Надыр; 2 – западная часть оз. Беляниха; 3 – восточная часть оз. Беляниха; 4 – о. Тёмный на оз. Чаны; 
5 – оз. Малышева Курья и Малый Чан; 6 – оз. Чаны; 7 – о. Шулдиков на оз. Чаны; 8 – оз. Барлакуль; 9 – оз. Иткуль.

в крупных колониях составляет примерно 
17 500 особей. Общая послегнездовая чис-
ленность большого баклана в НСО экспертно 
оценивается нами в 25 000–27 000 особей. 
Различия численности в административных 
районах НСО весьма значительны (табл. 3).

Группа районов с наиболее высокой чис-
ленностью (по 1500 и более особей в каждом 
районе) находится на юго-западе НСО и в 
пределах Чановской болотно-озёрной систе-
мы. Это Карасукский, Барабинский, Купин-
ский, Чистоозёрный, Баганский, Здвинский, 
Краснозёрский районы, а также Чулымский 
район, где недавно сформировалась крупная 
гнездовая колония на оз. Иткуль. Во всех этих 
районах существуют многочисленные гнез-
довые колонии (рис. 2 и 3). 

Вторая группа районов находится север-
нее и восточнее области высокой численно-
сти (от 600 и менее особей в каждом из рай-



61РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

Таблица 3. Экспертная оценка численности большого баклана в административных районах НСО

№ п/п Административный район Численность (особей)
1 Карасукский 7000
2 Барабинский 4000
3 Купинский 3300
4 Чистоозёрный 3000

5 Чулымский 2500

6 Баганский 2000
7 Здвинский 1600
8 Краснозёрский 1500
9 Венгеровский 600
10 Куйбышевский 300
11 Каргатский 200
12 Чановский 120
13 Доволенский 100
14 Убинский 100

Всего по 
Новосибирской 

области
26 320

Рис. 3. Численность большого баклана в административных районах НСО. —  граница НСО; —  границы админи-
стративных районов; 1–14 – номера районов соответствуют их номерам и названиям в таблице 3; а – численность 
в районе или его части составляет 1500–7000 особей, б – 100–600 особей; в – большой баклан не зарегистрирован.
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онов). Это Венгеровский, Куйбышевский, 
Каргатский, Чановский, Доволенский, Убин-
ский районы. Здесь недавно сформировавши-
еся колонии малочисленны, либо встречают-
ся только не размножающиеся особи.

В итоге следует отметить, что большой 
баклан не является новым видом для НСО. 
Традиционно места его обитания связывали 
с Чановской болотно-озёрной системой, кото-
рая привлекала наибольшее внимание орни-
тологов. Как отмечалось выше, этот вид был 
обычен на оз. Чаны до 1930 г., но в 1930-е гг. 
перестал встречаться совсем, что связывают с 
сильным обмелением озера. В 1940–1950-е гг. 
он, возможно, появился вновь. В 1970–1990 
гг., несмотря на расширение многолетних ис-
следований, в Новосибирской обл. орнитоло-
гами ИСиЭЖ и других организаций большой 
баклан не зарегистрирован. Он снова поя-
вился в середине 1990-х гг., когда регистри-
ровались небольшие группы негнездящихся 
птиц. Первые гнездовые колонии известны с 
1999–2001 гг., но увеличение численности от-
мечено лишь в 2008 г. Это увеличение смени-
лось периодом стабилизации в 2014–2015 гг. 
В 2015–2021 гг. сформировались новые коло-
нии, в том числе севернее мест его прежнего 
обитания. Ещё севернее и восточнее появи-
лись неразмножающиеся птицы. В результа-
те, за 7–8 лет ареал значительно расширился 
на север и северо-восток примерно на 150–
180 км (рис. 2).

Увеличение численности происходило 
как за счёт формирования новых колоний, 
так и роста числа птиц в старых поселениях. 
Весьма характерно, что аналогичное расши-
рение ареала материкового большого баклана 
(Phalacrocorax carbo sinensis) в северо-вос-
точном направлении, кроме западносибир-
ской лесостепи, происходит и в лесной зоне 
на северо-западе России и в Восточной Сиби-
ри [Яковлева, Артемьев, Лебедева, 2019; Ела-
ев и др., 2023], что подтверждает экспансию 
этого подвида на большей части его ареала.

Весьма интересно, что новые колонии 
иногда формируются не сразу. Иногда птицы 
1–3 года держатся на каком-либо озере, но не 
гнездятся. Это могут быть молодые нераз-
множающиеся птицы в возрасте до 3 лет или 
отгнездившиеся в других местах.

Формирование колоний может задержи-
ваться неблагоприятными факторами: беспо-
койство, хищники, весенние пожары, плохие 
весенние погодные условия. В отдельных 
случаях те же факторы приводят к снижению 
численности колоний или их полной гибели.

К настоящему времени большой баклан 
зарегистрирован в 14 из 30 администра-
тивных районов НСО и его ареал занимает 
около 1/3 территории области (рис. 3). Эта 
территория почти полностью занимает две 
природных области, выделенные в «Атласе 
Новосибирской области» [2002]: Барабин-
скую лесостепную и Северо-Кулундинскую 
степную. Это определяется наличием мел-
ких озёр с большой рыбопродуктивностью 
и болотно-займищно-озёрных ландшафтов, 
хорошо пригодных для гнездования этого 
вида. В остальных природных областях нет 
подходящих кормовых и гнездовых условий 
для большого баклана и едва ли стоит ждать 
здесь его появления. 

Таким образом, обыкновенный баклан в 
НСО на северной периферии своего ареала 
волнообразно изменяет численность с явной 
тенденцией к её увеличению. Как и большин-
ство номадных (кочующих и изменяющих 
места гнездования) видов он может быстро 
(скачкообразно) наращивать численность и 
появляться в новых районах, либо исчезать из 
мест былого гнездования. Основная тенден-
ция – резкое увеличение численности со 100 
особей в 2004 г. до 3000–4000 особей в 2015 
г. и до 26 000 особей в 2023 г. В результате за 
последние 20 лет численность большого ба-
клана в НСО увеличилась в 260 раз. Резкое 
увеличение его численности нельзя объяс-
нить только высоким репродуктивным по-
тенциалом, а возможно, определяется пере-
селением с озёр и водохранилищ Казахстана 
и Алтайского края, где участились периоды 
засух. Следует ожидать период стабилизации 
численности под воздействием внутрипопу-
ляционных и внешних факторов. До недав-
него времени появление больших бакланов 
в НСО и рост их численности нельзя было 
рассматривать как «инвазию» или «интродук-
цию». Это реинтродукция или повторное все-
ление в места былого обитания, характерная 
для номадных (кочующих) видов птиц, кото-
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рая ускоряется относительно благоприятны-
ми современными погодно-климатическими 
и кормовыми условиями. Однако в настоящее 
время большой баклан в НСО распространил-
ся значительно севернее и восточнее былого 
ареала и его численность пока возрастает. 
Такая экспансия далеко за пределы историче-
ского ареала, по-видимому, может рассматри-
ваться как начало его инвазии.

Заключение
Большой баклан (Phalacrocorax carbo) от-

носится к частично номадным (кочующим) 
видам с непостоянным и динамичным ареа-
лом. Вместе с тем ему свойствен определён-
ный гнездовый консерватизм, который про-
является в виде формирования постоянных 
многолетних многочисленных гнездовых 
колоний. В наибольшей степени это относит-
ся к подвиду материковый большой баклан, 
особенно в условиях Сибири. Для него харак-
терен «краевой эффект», который проявля-
ется в значительных и быстрых изменениях 
численности и распространения на перифе-
рии обычной области гнездования. Его аре-
ал начал неуклонно расширяться к северу во 
2-й половине ХХ в. вначале на Европейской 
территории России, а затем – в Восточной 
Сибири. В XXI в. он начал обитать вновь и в 
Западной Сибири.

Причины его экспансии заключаются в 
многолетних изменениях погодно-климати-
ческих условий, в частности в многолетней 
смене природных условий с усилением их 
аридизации или, наоборот, гумидизации. Как 
вид с длительным репродуктивным перио-
дом, большой баклан, возможно, реагиру-
ет на глобальное потепление и особенно, на 
увеличение продолжительности безморозно-
го периода. Появление и быстрое расселение 
большого баклана в НСО частично является 
реинтродукцией, т. е. вселением в места оби-
тания в прошлом. 

В XX в. чередовались периоды появле-
ния и исчезновения этого вида в орнитофауне 
НСО. Экспансия большого баклана в НСО во 
времени и пространстве в XXI в. происхо-
дит непрерывно, но весьма неравномерно. В 
самом начале XXI в. он гнездился только на 
юго-западе области и оз. Чаны, а послегнез-

довая численность не превышала 100 особей. 
К настоящему времени общая численность 
(по экспертной оценке) возросла до 25 000–
27 000 особей. Таким образом, за последние 
20 лет численность большого баклана в НСО 
увеличилась в 260 раз. Его ареал стал зани-
мать не менее 1/3 территории НСО и почти 
полностью – Барабинскую лесостепную и 
Кулундинскую степную области. Расселение 
вида происходит преимущественно в север-
ном и восточном направлениях.

Причиной столь быстрой экспансии боль-
шого баклана традиционно считается обмеле-
ние озёр и водохранилищ в Казахстане, Алтай-
ском крае и Центральной Азии, снижение их 
рыбопродуктивности, и как следствие, исчезно-
вение или снижение численности гнездящихся 
там популяций. Птицы «переселяются» в бо-
лее благоприятные природные условия НСО. 
Быстрому вселению большого баклана на ле-
состепные и степные озёра нашей области мо-
жет способствовать их относительно высокая 
рыбопродуктивность. В частности, в период 
2016–2020 гг. прослежена положительная дина-
мика численности серебряного карася (одного 
из основных кормовых объектов), которую свя-
зывают с временным увеличением обводнённо-
сти оз. Чаны.

В ближайшее время нет оснований ожи-
дать дальнейшего распространения и значи-
тельного роста численности большого бакла-
на в НСО, поскольку он уже занял почти все 
пригодные для него акватории. Плотность 
популяций приходит в соответствие с эколо-
гической ёмкостью среды обитания. Судя по 
динамике численности в других регионах Си-
бири, вскоре можно ожидать её стабилизации 
и в НСО. В 2020-е гг. уже нет явных угроз су-
ществованию большого баклана в НСО. Вме-
сте с тем он наносит ощутимый ущерб ры-
боразводным предприятиям, а также может 
снижать биоразнообразие, изгоняя некоторые 
охраняемые «краснокнижные» виды ржанко-
образных и гусеобразных за пределы своих 
колоний, где они чаще становятся добычей 
хищников. Этот вид может контактировать с 
домашними водоплавающими птицами и слу-
жит резервуаром опасных для них инфекций.

На фоне общего роста численности не-
которые колонии становятся более малочис-
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ленными и даже прекращают существова-
ние под воздействием негативных факторов 
(весенние пожары, снижение температур и 
нагонные ветры во время гнездования). Ста-
билизации и снижению численности могут 
способствовать и внутрипопуляционные 
(плотностно-зависимые) факторы. При вы-
сокой популяционной плотности возрастает 
внутривидовая конкуренция, увеличивается 
заражённость эктопаразитами, гельминтоза-
ми и иными зоонозными инфекциями.

Обследование модельной колонии доказа-
ло возможность быстрого роста численности: 
за последние 5 лет сформировалась колония в 
1264 гнездящихся пары. С учётом гибели кла-
док, птенцов и молодых птиц, возможный по-
тенциальный прирост численности в каждый 
последующий год составляет 30% от количе-
ства птиц в предыдущем году. Эта колония 
больших бакланов формирует своеобразную 
экосистему. Отрыгиваемая птицами и частич-
но упавшая на землю рыба, преимущественно 
серебряный карась, привлекает облигатных и 
факультативных хищников и падальщиков: 
наземных млекопитающих – обыкновенную 
лисицу и барсука, и пернатых – барабинскую 
чайку, чёрного коршуна, орлана-белохвоста, 
серую ворону. Те же виды птиц уничтожают 
кладки и птенцов большого баклана. Общая 
зона воздействия колонии определяется воз-
можностями кормовых перемещений птиц и 
оценивается примерно в 1200 км2.

В настоящее время большой баклан в НСО 
при столь значительном росте численности и 
расширении распространения демонстрирует 
высокий адаптивный потенциал. Последний 
может реализовываться за счёт уменьше-
ния репродуктивного возраста и увеличения 
продуктивности размножения. Несомненно, 
что успех размножения не может полностью 
обеспечивать столь интенсивную экспансию 
вида в северном направлении. По-видимому, 
в связи неблагополучным состоянием водных 
ресурсов, которое препятствует гнездованию 
птиц в Центральной Азии, часть птиц «ре-
крутируется» в местах зимовок и пролётных 
остановок и вовлекается в миграционный по-
ток, который следует к новым местам размно-
жения, в том числе в НСО.
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EXPANSION OF THE GREAT CORMORANT (PHALACROCORAX 
CARBO) IN THE NOVOSIBIRSK REGION
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The current ecological state of the great cormorant populations within the Novosibirsk region is assessed. 
The spatial and temporal dynamics of abundance and distribution and the reasons for the intensive expansion 
of this species are considered. The results of a comprehensive ecological study of the great cormorant in 
the Novosibirsk region are presented. The boundaries of modern distribution and territorial changes in its 
abundance have been established. As a result of the study of the model colony, new information is provided 
on nutrition, reproduction biology and biocenotic relationships of this species. A comparative analysis of 
the dynamics of the range and abundance of the great cormorant in Northern Eurasia and Siberia has been 
performed.
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В середине ХIХ в. в городах Европы сформировалась синантропная популяция вяхиря Columba 
palumbus (Linnaeus, 1758) и со второй половины ХХ в. началась территориальная экспансия этой по-
пуляции в восточном направлении. С конца ХХ и начала ХХI вв. вяхири начали гнездиться в городах 
России, в том числе в населённых пунктах Западного Предкавказья и Северного Кавказа. В природных 
биотопах Чеченской Республики вяхирь известен как обычный гнездящийся, пролётный и редкий 
зимующий вид. В городе Грозный вяхирь впервые был зарегистрирован в апреле 2016 г. Отмечались 
здесь вяхири и в последующие годы. В конце мая – начале июня 2023 г. в центре города наблюдалась 
родительская пара вяхирей с молодыми птенцами, вылетевшими из гнезда. Это свидетельствует об 
успешной урбанизации вида в городе Грозный и продолжении расселения его европейской синан-
тропной популяции в городах по югу России.
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Введение
Вяхирь Columba palumbus (Linnaeus, 

1758) обитает во всех регионах Предкавка-
зья и Северного Кавказа, населяя лесостепи, 
искусственные лесополосы равнин и широ-
колиственные леса низкогорий. В таксономи-
ческом отношении, как и в России в целом, 
здесь обитает номинативная форма этого 
вида [Степанян, 2003]. В зоогеографическом 
плане вяхирь является представителем Евро-
пейского типа фауны Палеарктики [Штегман, 
1938]. Относится к охотничьим видам птиц, 
в соответствии с пунктом 2 статьи 11 Феде-
рального закона № 209-ФЗ [Федеральный за-
кон…, 2009].

В Европе с 1830–1840-х гг. вяхирь успеш-
но адаптировался к человеческой деятельно-
сти, колонизировал города и сформировал 
синантропную популяцию [Saari, 1997]. Во 
второй половине ХХ в. произошло заметное 
увеличение как размера этой популяции, так 
и её территориальной экспансии в восточном 
направлении.

В конце ХХ в. стали известны случаи 
гнездования синантропной популяции вяхи-
ря в России. В начале 1990-х гг. вяхири обо-

сновались в центральной части Калинингра-
да. Сформировав городскую популяцию, они 
начали гнездиться и на постройках человека 
[Лыков, 2009; Лыков и др., 2012]. После 1985 
г. эти голуби заселили городские поселения 
в Крыму [Костин, 2020]. В 2007 г. гнездова-
ние вяхирей зарегистрировано в городе Бо-
бров и посёлке Липов Лог Воронежской обл. 
[Соколов, 2012]. В 2022 г. C. palumbus урба-
низировался в городе Рязани, что активно 
обсуждалось орнитологами-любителями в 
социальной сети [Вяхири в городе…, 2022]. 
С начала ХХI в. вяхири начали заселять на-
селённые пункты Западного Предкавказья и 
Северного Кавказа [Лохман и др., 2006; Бо-
бенко, 2009; Емтыль и др., 2011; Маловичко 
и др., 2021].

Следует принять во внимание, что наряду 
с описываемой в статье модели урбанизации 
вяхиря путём расселения его синантропной 
европейской популяции, существует альтер-
нативная гипотеза, согласно которой появ-
ление городских популяций вяхиря объяс-
няется урбанизацией птиц из окружающих 
естественных местообитаний [Evans at al., 
2010; Лыков, 2021].
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В настоящем сообщении приводится ин-
формация о естественной инвазии и урбани-
зации европейской синантропной популяции 
вяхиря в городе Грозный с изменением стату-
са пребывания этого вида на территории Че-
ченской Республики.

Материалы и методы
Город Грозный расположен на Северном 

Кавказе, в пределах Чеченской предгорной 
равнины, в долине р. Сунжа и на прилегаю-
щих склонах Сунженского хребта. Занимает 
площадь 324.16 км2. Днём основания горо-
да принято считать 22 июня 1818 г., когда 
по распоряжению генерала А.П. Ермолова 
была основана крепость Грозная. Из воен-
но-административного центра крепость по-
степенно превратилась в оживлённое место 
экономических и торговых связей. В 1870 г. 
крепость Грозная получила статус города с 
одноимённым названием. В 1870–1880-х гг. 
в городе появились первые заводы и фабри-
ки: мукомольные, кирпичные, мыловаренные 
и сыродельные. В 1893 г. в 15 км от города 
была пробурена первая нефтяная скважина. 
К началу ХХ в. Грозный превратился в круп-
ный промышленный центр Северного Кавка-
за. После гражданской войны в 1920-е гг. на-
чалось плановое развитие города. 30 ноября 
1922 г. Грозный стал центром Чеченской ав-
тономной области, с 1934 г. – центром Чече-
но-Ингушской обл., преобразованной в 1936 
г. в Чечено-Ингушскую АССР, с центром в 
городе Грозном. С 7 марта 1944 г. в связи с 
ликвидацией Чечено-Ингушской АССР Гроз-
ный стал центром Грозненского округа в со-
ставе Ставропольского края, с 22 марта 1944 
г. – центр Грозненской обл. В 1957–1991 гг. 
Грозный – столица восстановленной Чече-
но-Ингушской АССР. С 1991 г. Грозный – 
столица Чеченской Республики. В настоящее 
время он делится на четыре внутригородских 
района: Ахматовский, Байсангуровский, Ви-
саитовский и Шейх-Мансуровский, которые 
до 2020 г. назывались соответственно: Ле-
нинский, Октябрьский, Старопромысловский 
и Заводской. Численность населения на 2023 
г. – 331 402 человека. Климат города умерен-
но-континентальный, который обусловлен 
расположением в зоне неустойчивого и недо-

статочного атмосферного увлажнения. Лето 
жаркое, недостаточно увлажнённое. Сред-
нее значение температуры воздуха в январе 
равно 3.6 °С, в июле 23.8 °С. Тёплый период 
сопровождается наибольшим количеством 
осадков – до 335 мм. В холодное время года 
осадки (107 мм) невысокой интенсивности и 
большей продолжительности. Город сильно 
пострадал во время проведения Операции по 
восстановлению конституционного порядка 
в Чечне и Контртеррористических операций 
на Северном Кавказе в 1995–2000 гг. После 
восстановления конституционного порядка 
на территории республики город был восста-
новлен. Было построено большое количество 
жилых домов и социальных объектов: здраво-
охранения, образования, культуры, спортив-
ных сооружений, скверов и парков. Общая 
площадь урбанофлоры по городу Грозный 
составляет 3.4 млн м2. На каждого жителя го-
рода приходится 9 м2 зелёной зоны. Состав 
сосудистых растений города насчитывает 737 
видов, из которых 75 видов относятся к ден-
дрофлоре [Тайсумов, 2019], представители 
которой являются потенциалом селитебных 
ландшафтов синантропных птиц.

Материалы исследований собраны в пери-
од с 1981 по 2023 г. В 1995–2005 гг. полевые 
работы вынужденно прерывались в связи с 
проведением в Чеченской Республике Опе-
рации по восстановлению конституционного 
порядка. В целях определения птиц в поле-
вых условиях и фоторегистрации наблюде-
ний использовались оптический бинокль 
Veber (15х50) и камера Nikon Coolpix P950. 
Достоверность гнездования определялась в 
соответствии с критериями, рекомендован-
ными Европейским комитетом по учёту птиц 
[Hagemeijer, Blair, 1997].

При относительном учёте обилия птиц 
по биотопам и регистрации фенологических 
явлений использованы стандартные методы 
маршрутных трансект с последующим пе-
ресчётом усреднённых данных на площадь 
1 км2 [Наумов, 1965]. Длина стационарных и 
одноразовых маршрутов составляла от 1 до 5 
км. Ширина учётной ленты в разных биото-
пах колебалась от 10 до 50 м. В лесостепных 
ландшафтах с разреженной растительностью 
байрачного типа ширина учёта стационарных 
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маршрутов составляла 50 м. В густых и труд-
нопроходимых лесных ландшафтах, в целях 
полноты учёта птиц, глазомерно фиксирован-
ная ширина обнаружения принималась в 20 м. 
На стационарных маршрутах в городе Гроз-
ный ширина обзора учётной ленты ограничи-
валась зданиями по обе стороны улиц, без учё-
та в прилегающих к ним внутренних дворах. 
Во внутренних дворах по разным районам го-
рода наблюдения проводились на одноразовых 
экскурсионных выходах. Около 80% учётов 
проведено в репродуктивный весенне-летний 
период – со второй половины мая по третью 
декаду июня. Общая протяжённость учётных 
маршрутов с 1981 по 1995 г. составила 720 км, 
на одноразовых экскурсионных выходах около 
870 км [Гизатулин и др., 2001]. С 2006 по 2023 
г. протяжённость составила 245 км и около 80 
км, соответственно.

Три стационарных маршрута были за-
ложены в ключевых лесных и лесостепных 
ландшафтах окрестностей города Грозный:

1. Пойменные леса р. Сунжа на северо-за-
падной окраине города Грозный, в районе 
станицы Петропавловская (43°21′50″ с. ш., 
45°46′10″ в. д., 101 м над ур. м.). Длина марш-
рута 1 км. Ширина учётной ленты 20 м. Лес-
ные ландшафты пойменного типа в основном 
образуют тополя серебристый (Populus alba) 
и гибридный (Populus hybrida), дуб черешча-
тый (Quercus robur), ива козья (Salix caprea), 
карагач (Ulmus carpinifolia), ольха серая (Al-
nus incana), ясень обыкновенный (Fraxinus 
excelsior), яблоня восточная (Malus orientalis) 
и груша кавказская (Pirus caucasica). В целом 
эти леса труднопроходимые с густым подле-
скоми из бересклета европейского (Euonymus 
europaeus), бузины травянистой (Sambucus 
ebulus), калины (Viburnum opulus), боярыш-
ника пятипестичного (Crataegus pentagyna) 
и сизой ежевики (Rubus caesius). Деревья ча-
сто обвиты лианами лесного винограда (Vitis 
syvestris) и хмеля обыкновенного (Humulus 
lupulus);

2. Лесостепные ландшафты Терско-Сун-
женской возвышенности на западной окраи-
не города Грозный (43°18′35″ с. ш., 45°38′32″ 
в. д., 199 м над ур. м.). Длина маршрута 5 км. 
Ширина учётной ленты 50 м. Лесостепные 
участки по северным склонам Терско-Сунжен-

ской возвышенности формируют в основном 
дуб черешчатый, ясень обыкновенный, ольха 
серая, граб восточный (Carpinus orientalis) и 
алыча (Prunus divaricata). Подлесок образу-
ют кустарники тёрна (Prunus stepposa), бу-
зины чёрной (Sambucus nigra) и шиповника 
(Rosa balsamina). На южных склонах возвы-
шенности характерна растительность бай-
рачного типа. Здесь на растительный покров 
оказывается влияние сухого микроклимата, 
в результате чего увеличивается доля ксеро-
фитов: держи-дерева (Paliurus spina-christi), 
жимолости кавказской (Lonicera caucasica) и 
барбариса кавказкого (Berberis vulgaris);

3. Среднегорный широколиственный лес 
по хребту Чёрные горы в районе аула Дуба-Ю-
рт (43°02′00″ с. ш., 45°41′50″ в. д., 650 м над 
ур. м.). Длина маршрута 1 км. Ширина учёт-
ной ленты 20 м. Основным лесообразующим 
видом Среднегорных широколиственных ле-
сов является бук восточный (Fagus orientalis), 
которому сопутствует граб кавказский 
(Carpinus caucasica), клёны полевой (Acer 
campestre) и остролистный (A. plataniodes), 
липы сердцевидная (Tilia cordata) и кавказ-
ская (T. сaucasica), груша кавказская, ильм 
шершавый (Ulmus glabra). Подлесок образу-
ют лещина обыкновенная (Corylus avellana), 
свидина южная (Swida australis), бересклет 
европейский, бузина чёрная, жимолость кав-
казская, калина обыкновенная.

На территории города Грозный были зало-
жены два стационарных маршрута:

1. Улица Моздокская (43°20′11″ с. ш., 
45°40′30″ в. д., 128 м над ур. м.). Длина 
маршрута 1.5 км. Ширина учётной ленты 30 
м. Улицу Моздокская, расположенную в Ах-
матовском районе города Грозный, образуют 
двух-трёхэтажные жилые дома и прочие стро-
ения. Края улицы и придомовые территории 
густо обсажены древесной растительностью, 
сохранившейся с довоенного времени. Фоно-
выми видами являются: клён остролистный, 
акция белая (Robinia pseudoacacia), виш-
ня обыкновенная (Prunus cerasus), абрикос 
(Prunus armeniaca), каштан конский (Aesculus 
hippocastanum), орех грецкий (Juglans regia), 
ива козья, тополь серебристый пирамидаль-
ный (Populus nigra var. Piramidalis), тополь 
гибридный, ясень обыкновенный;
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2. Проспект имени В.В. Путина (43°19′18″ 
с. ш., 45°41′05″ в. д., 130 м над ур. м.). Дли-
на маршрута 1.6 км. Ширина учётной лен-
ты 50 м. Проспект имени В.В. Путина, рас-
положен в центре города Грозный. Большая 
часть проспекта административно относится 
к Шейх-Мансуровскому району, часть про-
спекта от комплекса правительственных зда-
ний до ул. Маяковского относится к Висаи-
товскому району, участок чётной стороны 
проспекта от ул. Маяковского до ул. Никола-
ева относится к Ахматовскому району. Про-
спект образуют восстановленные и новые 
трёх-четырёхэтажные жилые дома, админи-
стративные, культурные и торговые учрежде-
ния. Внутри проспекта расположен бульвар, 
в 2008 г. обсаженный лиственной дендрофло-
рой: каштан конский, ясень обыкновенный, 
дуб черешчатый, клён остролистный и граб 
кавказский.

Результаты и обсуждение
В работах основоположников орнитоло-

гических исследований на Северном Кавка-
зе в период с середины XIX по начало XX в. 
вяхирь приводится как обычный гнездящий-
ся, пролётный и зимующий вид лиственных 
лесов, равнин и горных склонов всего Кав-
казского края [Богданов, 1879; Радде, 1884; 
Динник, 1905; Сатунин, 1912]. К.Н. Россиков 
[1884] в окрестностях города Грозный на по-
лях маиса (кукурузы) 21 августа наблюдал 
тысячные стаи вяхирей и других голубей, ко-
торые «оживляли посевы, поминутно быстро 
и шумно переносясь с одного высокого дере-
ва на другое».

В орнитофаунистическом обзоре по ито-
гам комплексной экспедиции Харьковского 
университета И.Б. Волчанецкий приводит вя-
хиря как обычный гнездящийся вид древес-
но-кустарниковых ландшафтов Предкавказья 
[Волчанецкий, 1954].

В соседних с Чечнёй регионах Ингуше-
тии и Северной Осетии C. palumbus – в не-
большом количестве гнездящийся, пролёт-
ный вид, населяющий широколиственные 
буковые леса низкогорий и сосново-дубовое 
мелколесье северного склона Бокового хреб-
та [Бёме, 1926; Бёме и др., 1930; Гизатулин, 
Баркинхоев, 2008; Джамирзоев и др., 2014]. В 

списке птиц Северной Осетии Ю.Е. Комаров 
[1991] определяет вяхиря как гнездящийся, 
пролётный и редкий зимующий вид. В по-
следние годы в байрачных и пойменных ле-
сах равнин Осетии данный вид входит в ядро 
населения этих биотопов, составляя 20.6 и 
28.4 пар/км2, соответственно [Комаров, Хох-
лов, 2003].

В сопредельном с Чечнёй Ставрополь-
ском крае C. palumbus – обычная гнездящая-
ся, пролётная и зимующая птица. В конце ХХ 
в. здесь гнездилось около 0.9 тыс. пар [Хох-
лов, 1990]. Период откладки яиц продолжа-
ется с конца апреля по первую декаду июля. 
В 2004–2007 гг. в гнездовой период числен-
ность вяхиря составляла около 3.2 тыс. пар 
[Бобенко, 2009]. По другому источнику, в 
2011–2012 гг. в указанном регионе гнездилось 
уже 17.7–25.9 тыс. пар [Мищенко и др., 2013]. 
По последней экспертной оценке, гнездовая 
численность вяхиря на Ставрополье состав-
ляет около 26.3–26.5 тыс. пар [Маловичко и 
др., 2021].

В пределах Чечни в 1922 г. Л.Б. Бёме не-
сколько раз наблюдал вяхирей в гнездовой 
период и на пролёте в 20-х числах марта, в 
окрестностях станицы Старогладковской 
[Бёме, 1925]. В работе Н.А. Рашкевича по 
птицам бывшей Чечено-Ингушетии в спи-
сках по ландшафтным зонам и в описаниях 
биологии птиц, вяхирь не приводится [Раш-
кевич, 1980]. По данным П.С. Анисимова, 
численность вида в биотопах Чечни как в лет-
нее, так и в зимнее время составляла в сред-
нем 1 особь/км2 [Анисимов, 1989]. По нашим 
наблюдениям, гнездовая численность в лесо-
полосах, пойменных лесах равнин и буковых 
лесах низкогорий Чечни и Ингушетии со-
ставляла 0.3–2.9 особи на 5 км маршрута, или 
1.2–11.6 особи/км2 [Точиев, Гизатулин, 1987; 
Гизатулин и др., 2001]. Репродуктивный пе-
риод вяхиря, по датам регистрации кладок 
яиц, продолжается с третьей декады апреля 
по вторую декаду июля [Гизатулин, 2022а]. 
Наиболее ранняя встреча стаи мигрирующих 
птиц отмечена 19 марта 1985 г. в окрестно-
стях города Грозный, наиболее поздняя – 2 
октября 1984 г. в окрестностях станицы Ста-
рогладковская [Гизатулин, 2022б]. В зимнее 
время 3 вяхиря встречены 6 февраля 1994 г. 
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на окраине букового леса в окрестностях се-
ления Дуба-Юрт.

Гнездование C. palumbus европейской си-
нантропной популяции в пределах Предкав-
казья и Северного Кавказа впервые отмечено 
в городе Темрюк, на Таманском полуостро-
ве Краснодарского края, где в дальнейшем 
проявилась тенденция к их повсеместному 
расселению [Лохман и др., 2006]. С 2008 г. 
вяхири начали регистрироваться в городах 
Карачаево-Черкесской Республики [Карава-
ев и др., 2013]. В Северной Осетии – Алании 
с 2019 г. они стали обычны в центральном 
парке им. Коста Хетагурова города Влади-
кавказа (Ю.Е. Комаров, личное сообщение). 
Подтверждены факты гнездования этих 
голубей в черте городов Ставропольского 
края: Ессентуки в 2002 г., Пятигорск и Же-
лезноводск в 2003 г., Михайловск в 2005 г. 
[Хохлов и др., 2005]. В Таманском лесопар-
ке, расположенном в центре города Ставро-
поля, в мае 2022 г. найдено гнездо вяхиря с 

взрослыми птенцами (М.П. Ильюх, личное 
сообщение).

Места регистрации наших наблюдений 
вяхирей в городе Грозный обозначены на 
схематической карте (рис. 1). При этом за 
весь период наблюдений на стационарных 
маршрутах в черте города эти птицы не от-
мечались. Все встречи вяхирей приходятся на 
одноразовые экскурсионные выходы за пре-
делами трансект.

Впервые вяхирь был зарегистрирован 
нами 6 апреля 2016 г. Одиночная птица си-
дела на вышке сотовой связи на территории 
Министерства природных ресурсов и охраны 
окружающей среды Чеченской Республики по 
ул. Кутузова, 5 (43°20′12.6″ с. ш., 45°40′38.2″ 
в. д.) Ахматовского района города Грозный. 
Место наблюдения находилось в 100 м от 
стационарного маршрута учётов птиц по ул. 
Моздокская, вокруг которого располагались 
двух-трёхэтажные жилые дома. Придомовые 
территории были густо обсажены древесной 

Рис. 1. Места регистрации наблюдений вяхирей в городе Грозный. Обозначения: 1 – ул. Кутузова (43°20′12.6″ с. ш., 
45°40′38.2″ в. д.); 2 – ул. М. Висаитова (43°18′40.1″ с. ш., 45°41′2.6″ в. д.).
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растительностью: тополь гибридный, клён 
остролистный, тополь серебристый пирами-
дальный, ясень обыкновенный, каштан кон-
ский, орех грецкий, ива козья. В дальнейшем, 
на газоне во дворе этого Министерства, в 
течение апреля-мая периодически отмеча-
лась пара кормящихся вяхирей. Вероятно, эта 
же пара отмечалась здесь и в последующие 
2017–2018 гг., что позволяет предположить её 
гнездование.

В центре города Грозный по ул. М. Ви-
саитова, 64 (43°18′40.1″ с. ш., 45°41′2.6″ в. д.) 
Шейх-Мансуровского района с 30 мая по 1 
июня 2023 г. нами наблюдалась родительская 
пара вяхирей (рис. 2). Место наблюдения на-
ходилось около пятиэтажного жилого дома, 
расположенного в начале улицы. Древесные 
посадки придомовых территорий в основном 
представляли ясень обыкновенный, тополь 
серебристый пирамидальный и ива козья. Ря-
дом со взрослыми птицами находилась пара 
слётков, которых они подкармливали (рис. 3).

Дата регистрации слётков косвенно под-
тверждает возможное время откладки яиц 
этой пары в первой декаде апреля. Птицы 
спокойно реагировали на проезжающий ря-
дом по дороге автотранспорт и проходящих 
по тротуару людей, что не свойственно для 
вяхирей, обитающих вне городской среды, в 
естественных природных биотопах. 

Рис. 2. Вяхирь в центре города Грозный 1 июня 2023 г.

Рис. 3. Слётки вяхирей из гнезда в центре города Гроз-
ный 31 мая 2023 г.

Заключение
Регистрация родительской пары вяхирей 

с парой слётков из гнезда в городе Грозный 
Чеченской Республики свидетельствует о 
продолжении расселения европейской синан-
тропной популяции этого вида в городах по 
югу России. По результатам проведённых ис-
следований, можно определить статус вяхи-
ря в Чеченской Республике как гнездящийся, 
пролётный и зимующий вид. Следует про-
должить изучение биологии и динамики чис-
ленности вида в плане его возможной даль-
нейшей синантропизации в городе Грозный.
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INVASION OF THE EUROPEAN SYNANTHROPIC WOODPIGEON 
COLUMBA PALUMBUS POPULATION IN THE CITY OF GROZNY 

OF THE CHECHEN REPUBLIC

© 2024 Gizatulin I.I.

Kh. Ibragimov Complex Institute of the Russian Academy of Sciences, Grozny, 364051, Russia
e-mail: igorgizatulin@mail.ru 

In the middle of the XIXth century, a synanthropic Woodpigeon Columba palumbus (Linnaeus, 1758) 
population was formed in European cities, and since the second half of the ХХth century, the territorial expan-
sion of this population in the eastern direction has begun. Since the end of the XX and the beginning of the 
XXI centuries, Woodpigeons have begun to nest in Russian cities, including the settlements of the Western 
Ciscaucasia and the North Caucasus. In the natural biotopes of the Chechen Republic, the Woodpigeon is 
known as a common nesting, flying and rare wintering species. In the city of Grozny, the Woodpigeon was 
first registered in April 2016. Woodpigeons were also noted here in subsequent years. In late May – early 
June 2023, a parent pair of Woodpigeons with young chicks that flew out of the nest was observed in the city 
center. This indicates the successful urbanization of Woodpigeons in the city of Grozny and the continued 
settlement of the European synanthropic population of this species in cities in the south of Russia.

Key words: Woodpigeon, synanthropic population, North Caucasus, Chechen Republic.
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Проанализированы сборы жуков-долгоносиков, осуществлённые методом линий почвенных 
ловушек Барбера на территории Ботанического сада Пермского государственного национального 
исследовательского университета (г. Пермь) в течение двух полных вегетационных сезонов (с апреля 
по ноябрь 2021 и 2022 гг.). Всего собрано более 2000 экземпляров, относящихся к 43 видам из двух 
семейств (Curculionidae и Brentidae). Восемь видов впервые обнаружены в фауне Пермского края, из 
них шесть – чужеродные или криптогенные долгоносики. Два чужеродных вида (Exomias pellucidus 
и Otiorhynchus smreczynskii) многочисленны в сборах (в общей сложности количественно составля-
ют около 50% выборки). Показано, что они имеют резкие различия в биотопических и трофических 
предпочтениях, а также в сроках сезонной активности имаго. Среди долгоносиков ботанического 
сада эврибионты и представители пионерного (рудерально-сегетального) комплекса составляют в 
общей сложности 88%, тогда как лесные виды единичны.

Ключевые слова: долгоносикообразные жуки, Curculionoidea, ботанический сад, Пермский край, 
комплексы, чужеродные виды, новые находки.

DOI:10.35885/1996-1499-17-3-075-085

Введение
Изучение насекомых-фитофагов на тер-

риториях, где собраны большие коллекции 
интродуцированных растений, представля-
ет большой интерес для мониторинга инва-
зионного процесса в региональной биоте. 
Идеальными объектами для подобного рода 
исследований являются ботанические сады 
[Дедюхин, 2010, 2019в].

Долгоносикообразные жуки (Curculion-
oidea) – одна из самых разнообразных групп 
отряда Coleoptera, в отличие от большин-
ства других насекомых, характеризующая-
ся высоким уровнем видового богатства и в 
антропогенно трансформированных место-
обитаниях, так как многие виды долгоноси-
ков тесно связаны с растениями-ценофоба-
ми [Konstantinov et al., 2009; Дедюхин, 2010, 
2019а; Коротяев, 2012]. В целом состав этого 

надсемейства лесной зоны востока Русской 
равнины и Предуралья установлен с высокой 
степенью полноты. К настоящему времени 
на этой территории зарегистрировано 558 
видов (не считая подсемейства Scolytinae) 
[Дедюхин, Ступников, 2024]. При этом для 
равнинной части Пермской области (Прика-
мье и Кунгурская островная лесостепь) изве-
стен лишь 291 вид надсемейства [Дедюхин, 
2011, 2012, 2014; Козьминых, 2019; Дедюхин, 
Ступников, 2022, 2024], что явно не исчерпы-
вает его видовое богатство в этом регионе. 
Предыдущие исследования жуков-долгоно-
сиков в Пермском крае были сосредоточены в 
основном на эталонных природных объектах, 
тогда как целенаправленного изучения над-
семейства Curculionoidea на антропогенно 
трансформированных территориях в регионе 
не проводилось. Совершенно не изучен со-
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став чужеродных видов этой группы в фауне 
Прикамья. Все это делает актуальным прове-
дение работ подобного рода.

В Ботаническом саду Пермского госу-
дарственного национального исследователь-
ского университета (далее БС ПГНИУ) жу-
ки-долгоносики также ранее не изучались. Из 
членистоногих к настоящему времени опу-
бликованы результаты исследований пауков 
[Plakkhina, Esyunin, 2022; Есюнин, Плакхина, 
2022; Плакхина, 2022, 2023] и муравьёв [По-
спелова, Плакхина, 2023] БС ПГНИУ. В том 
числе, в оранжерейном комплексе ботаниче-
ского сада указаны 4 чужеродных вида пау-
ков [Plakkhina, Esyunin, 2022].

Цель данной работы – провести обзор 
видов долгоносиков, зарегистрированных 
методом почвенных ловушек Барбера в БС 
ПГНИУ, с оценкой участия в населении дол-
гоносиков ботанического сада чужеродных 
видов.

Материал и методика
Материал для данной работы получен 

в рамках комплексного изучения герпето-
бионтных членистоногих на территории БС 
ПГНИУ в течение бесснежных периодов 
2021 (с 24 апреля по 12 ноября) и 2022 (с 26 
апреля по 28 октября) годов методом линий 
почвенных ловушек Барбера.

Исследования проводили на основной 
территории БС ПГНИУ, которая расположена 
внутри кампуса Пермского университета на 
площади 0.02 км2. Его географические коор-
динаты 55°45′ с. ш., 37°37′ в. д. Богатое флори-
стическое разнообразие коллекции, собран-
ной в ходе интродукции растений из природы 
и закупки посадочного материала из разных 
регионов, зонирование территории ботаниче-
ского сада на научную, производственную и 
экспозиционную зоны, а также расположение 
внутри городской черты, в непосредственной 
близости от железнодорожной магистрали 
[Экологическая концепция…, 2024], делают 
его интересной модельной площадкой для ис-
следования трансформации энтомокомплек-
сов в городской среде, включая инвазионный 
процесс.

Было выбрано семь стационарных пло-
щадок, различающихся типом растительно-

сти, почвенным покровом, освещённостью 
и увлажнением: 1 – окашиваемый газон, 2 – 
рудеральная растительность, 3 – дендрарий, 
4 – еловая аллея; 5 – коллекционная посадка 
сиреней, 6 – грядки с флоксами, 7 – оранже-
рея (рис. 1). В 2021 г. сборы проведены на 1-й,   
2-й и 7-й площадках, в 2022 г. – с 3-й по 6-ю 
площадки. Краткое описание их дано ниже. 

Площадка 1. Пустырь с рудеральной рас-
тительностью, расположенный за оранжере-
ей. Регулярная хозяйственная деятельность в 
период исследований отсутствовала, кошение 
проводилось в конце мая, середине июля и в 
последнюю декаду августа. Почва на участке 
плотная, каменистая с погребённым строи-
тельным мусором.

Площадка 2. Полоса газона, шириной око-
ло 1.5 м. Расположена между фондовой оран-
жерей и производственными грядками, где 
выращивается рассада кустарников и деревь-
ев. На газоне произрастает несколько взрос-
лых деревьев липы. Травостой на площадке 
регулярно скашивается и частично увлажня-
ется автоматическими разбрызгивателями с 
производственных грядок. Слой дерновины 
составляет 2–3 см. Кроме газонной травы на 
участке мозаично произрастают сорные рас-
тения.

Площадка 3. Культивируемый участок 
различных сортов сирени. На участке также 
произрастают несколько невысоких деревьев 
абрикоса. Травостой практически отсутству-
ет. Почва песчаная. 

Площадка 4. Культивируемый участок с 
посадками флоксов, расположенный вдоль 
труб тепломагистрали. В небольшом количе-
стве произрастают молодые саженцы сирени. 
Почва песчаная, регулярно взрыхляется. В 
травостое значительное обилие сорных рас-
тений.

Площадка 5. Дендрарий с разнообраз-
ными лиственными породами. Сомкнутость 
крон полная. Травостой плотный с преобла-
данием сныти. Дважды за лето производится 
его кошение. Почва – торф. 

Площадка 6. Посадки елей вдоль ограды 
ботанического сада. К ним примыкают по-
садки лиственниц. Травостой разреженный, 
сформирован большей частью рудеральными 
видами, заходящими с газонов кампуса. По-
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Рис. 1. Географическое положение БС ПГНИУ и схема расположения линий ловушек на его территории. Условные 
обозначения стационарных площадок: 1 – пустырь, 2 – газон, 3 – посадки сирени, 4 – грядки с флоксами, 5 – ден-
драрий, 6 – еловая аллея, 7 – оранжерея.
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чва состоит из смеси песка и торфа, слой дер-
новины составляет 2–3 см. 

Площадка 7. Отапливаемая зимой оранже-
рея с экспозициями экзотических растений. 
Летом один из выходов регулярно открывает-
ся для проветривания (включая ночное вре-
мя). Почва – смесь песка и торфа, покрыта 
толстым слоем мульчи из сосновой коры (4–5 
см).

На всех площадках, кроме закрытой оран-
жереи, в той или иной степени была пред-
ставлена и сорная растительность.

Сборы жуков осуществлены Е.В. Плакхи-
ной с использованием стандартных почвен-
ных ловушек Барбера: пластиковые стаканы, 
на 1/3 наполненные 4%-м раствором форма-
лина, которые располагались в линию на рас-
стоянии 2 м друг от друга и экспонировались 
на протяжении 14 суток. В каждой линии 
устанавливалось по 10 ловушек. 

Всего был собран 2041 экземпляр долго-
носикообразных жуков.

Весь материал определён С.В. Дедюхи-
ным с использованием ряда литературных 
источников [Dieckmann, 1980; Исаев, 2007; 
Коротяев и др., 2018; Забалуев и др., 2019; 
Забалуев, 2024], а также при сравнении с 
экземплярами из его научной коллекции и 
коллекции Зоологического института РАН. 
Определение Sitona humeralis (Stephens, 1831) 
подтверждено Б.А. Коротяевым (Зоологиче-
ский институт РАН, Санкт-Петербург). Все 
сборы хранятся в коллекции первого автора.

Номенклатура видов и общие данные об 
их распространении приняты по последней 
версии «Каталога долгоносикообразных жу-
ков Палеарктики» [Alonso-Zarazaga et al., 
2024]. Уточнение ареалов в пределах евро-
пейской части России проводилось по ряду 
других источников [Исаев, 2007; Дедюхин, 
2012; Забалуев, 2024]

В Прикамье многолетние исследования 
в рамках этого направления ведутся первым 
автором в Учебном ботаническом саду Уд-
муртского государственного университета 
(далее БС УдГУ) и в целом в городской чер-
те г. Ижевска [Дедюхин, 2010, 2019а, 2019б, 
2019в], что позволило сопоставить данные, 
полученные в ботанических садах, располо-
женных в сопредельных регионах.

Результаты и их обсуждение
В ходе исследований зарегистрировано 43 

вида из двух семейств долгоносикообразных 
жуков: 31 вид из 5 подсемейств относится к 
семейству Curculionidae, 12 видов к семей-
ству Brentidae (подсемейство Apioninae). Сре-
ди Curculionidae относительно богато пред-
ставлены лишь подсемейства Conoderinae 
(14 видов) и Entiminae (10 видов), большого 
разнообразия достигающие в нарушенных 
биоценозах с рудеральной растительностью. 
Состав и распределение видов по модельным 
площадкам показаны в таблице.

В окультуренных и рудеральных биотопах 
БС УдГУ (Ижевск) в ходе многолетних иссле-
дований с применением других методов сбора 
(поиск на кормовых растениях, энтомологиче-
ское кошение) отмечено 154 вида надсемей-
ства Curculionoidea, из них на культивируемых 
растениях зарегистрирован 81 вид, включая 
5 видов Attelabidae, 17 видов Brentidae (под-
семейство Apioninae), 59 видов Curculionidae 
[Дедюхин, 2019в]. Таким образом, известный 
состав долгоносиков БС ПГНИУ в 3.5 раза 
беднее фауны антропогенных участков БС 
УдГУ. Вероятно, это обусловлено комплексом 
объективных и субъективных причин. Если 
БС ПГНИУ находится в центральной части 
Перми, окружён городской застройкой (распо-
ложен внутри кампуса ПГНИУ), то БС УдГУ 
расположен на окраине Ижевска, в контакте 
с лесными массивами его зелёной зоны, где 
представлены природные комплексы долго-
носиков, служащие источником заселения и 
агроландшафтов БС (особенно занятых дре-
весно-кустарниковыми насаждениями). Так, 
общий состав фауны БС УдГУ и его окрестно-
стей, включая сопредельные лесные массивы, 
составляет 191 вид долгоносикообразных жу-
ков из 4 семейств [Дедюхин, 2010]. При этом 
площадь БС ПГНИУ в 10 раз меньше площади 
БС УдГУ, где на возделываемые участки при-
ходится 0.2 км2. 

Несомненно, видовой состав надсемей-
ства в БС ПГНИУ пока выявлен далеко не 
полностью, так как применяемая здесь мето-
дика сбора материала рассчитана в первую 
очередь на герпетобионтных беспозвоноч-
ных и в отношении жуков-фитофагов имеет 
выраженный избирательный характер. Поэ-
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Таблица. Видовой состав и численность долгоносикообразных жуков (Curculionoidea) на исследованных пло-
щадках Ботанического сада ПГНИУ

Таксоны
Площадки

В
се

го
 

1 2 3 4 5 6 7

Brentidae Billberg, 1820
Apioninae

Omphalapion hookerorum (Kirby, 1808) – – – – 1 – – 1
Ceratapion gibbirostre (Gyllenhal, 1813) – – – – – 1 – 1
Protapion fulvipes (Geoffroy, 1785) 4 11 4 8 1 – – 28
Protapion nigritarse (Kirby, 1808)*, ** – – – – – – 1 1
Protapion varipes (Germar, 1817) – – 1 – – – – 1
Apion frumentarium (Linnaeus, 1758) 19 – – 22 10 3 – 54
Apion cruentatum (Walton, 1844) – 3 1 4 – 10 – 18
Apion rubiginosum (Grill, 1893) 1 – – 4 1 39 – 45
Catapion seniculus (Kirby, 1808) – 1 2 1 – 2 – 6
Betulapion simile (Kirby, 1811) – – 5 1 1 – – 7
Ischnopterapion virens (Herbst, 1797) – 7 – 1 – – – 8
Eutrichapion punctiger (Paykull, 1792) – 1 – – – – – 1

Curculionidae Latreille, 1802
Molytinae 

Hylobius pinastri (Gyllenhal, 1813) – – – – – – 1 1
Lixinae

Larinus iaceae (Fabricius, 1775) 1 – – – – – – 1
Conoderinae

Aulacobaris lepidii (Germar, 1823)* – – 1 2 – – – 3
Rhinoncus pericarpius (Linnaeus, 1758) 4 2 2 15 4 93 1 121
Rhinoncus leucostigma (Marsham, 1802) 123 1 4 23 106 6 263
Rhinoncus perpendicularis (Reich, 1797) – – – 1 – – – 1
Rhinoncus bruchoides (Herbst, 1784) – – – 1 – – – 1
Ceutorhynchus griseus (C.N.F. Brisout de Barneville, 1869)*, 
** – – 1 – – – – 1

Ceutorhynchus typhae (Herbst, 1795) – – 1 1 – 1 – 3
Ceutorhynchus chalybaeus Germar, 1823*, ** – – – – 1 – – 1
Ceutorhynchus erysimi (Fabricius, 1787) 4 – 7 4 4 2 – 21
Glocianus distinctus (C.N.F. Brisout de Barneville, 1870) – 1 – – – – – 1
Glocianus punctiger (Sahlberg, 1835) 3 1 – – 1 1 – 6
Thamiocolus viduatus (Gyllenhal, 1813) – – 1 – – – – 1
Mogulones asperifoliarum (Gyllenhal, 1813) 3 – – – – – – 3
Nedyus quadrimaculatus (Linnaeus, 1758) 10 – – – 2 – – 12

Curculioninae
Isochnus foliorum (Müller, 1764)* – 1 – – – – – 1
Tychius picirostris (Fabricius, 1787) – – 2 – – – – 2
Tychius stephensi Schoenherr, 1835 1 – – – – – – 1

Hyperinae
Hypera rumicis (Linnaeus, 1758) 1 – – – – – – 1
Hypera fornicata (Penecke, 1928) – – – 1 – – – 1

Entiminae
Otiorhynchus ovatus (Linnaeus, 1758) 27 53 1 6 12 89 – 188
Otiorhynchus tristis (Scopoli, 1763) – – 1 – – 45 – 46
Otiorhynchus smreczynskii (Cmoluch, 1961)*, ** – – 61 9 – 1 – 71
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тому преимущественно учтены виды, разви-
вающиеся в почве (подсемейство Entiminae). 
Но, как показали результаты исследований, 
довольно обильны в ловушках также ти-
пичные хортофильные виды из подсемейств 
Apioninae и Conoderinae (особенно из три-
бы Ceutorhynchini). Это, вероятно, связано с 
тем, что имаго их активно передвигаются по 
поверхности почвы или используют её как 
укрытие (в том числе и для зимовки). При 
этом в сборах явно недоучтена довольно об-
ширная группа дендробионтов. Снижает пол-
ноту учёта также ограниченность территории 
сборов только площадью модельных площа-
док, что не позволяет обнаружить виды, ло-
кально встречающиеся на других участках 
ботанического сада. Поэтому полноценный 
анализ фауны делать пока рано. Тем не менее, 
применение этой методики позволило полу-
чить ряд интересных данных.

Во-первых, неожиданно большое число 
видов (8) было впервые зарегистрировано 
на территории Пермского края. Это отража-
ет неполноту изученности региональной фа-
уны надсемейства Curculionoidea (особенно 
её рудерального компонента) и подчерки-
вает важность при эколого-фаунистических 
исследованиях долгоносиков проведения 
полноценных сборов в антропогенно изме-
нённых, в том числе и в урбанизированных 
ландшафтах и биотопах.

Во-вторых, в экологическом плане осно-
ву выборки составляют эврибионты и виды, 
тесно связанные с комплексом сорной (руде-
рально-сегетальной) растительности (по 19 
видов, в общей сложности 38, или 88%). При 
этом отмечено всего пять видов, характерных 
для лесных экосистем региона: Betulapion 

simile (Kirby, 1811), Hylobius pinastri (Gyllen-
hal, 1813), Isochnus foliorum (Müller, 1764), 
Phyllobius glaucus (Scopoli, 1763), Brachyso-
mus echinatus (Bonsdorff, 1785). Из них к 
интересным находкам относится I. foliorum, 
редкий европейский вид, связанный с ивами 
(впервые приводится для региональной фау-
ны). Он был собран и в БС УдГУ в посадке 
интродуцента Salix purpurea [Дедюхин, 2010, 
2012], что свидетельствует о неслучайном ха-
рактере регистрации вида в БС ПГНИУ. При 
этом в Среднем Поволжье вид изредка встре-
чается и в природных биотопах [Исаев, 1994, 
2007], а недавно впервые обнаружен на Урале 
(Свердловская обл., природный парк «Бажов-
ские места») [Дедюхин, 2023].

Комплексный анализ ареалов, ландшафт-
но-биотопического распределения в регионе 
и трофических связей видов показал, что 6 
видов являются чужеродными либо крипто-
генными для фауны южной тайги Пермского 
края (14% от общего состава). Причём векто-
ры инвазии их разные.

Европейские виды – Exomias pellucidus 
(Boheman, 1834) и Otiorhynchus smreczynskii 
(Cmoluch, 1961), распространяющиеся за 
пределы первичных ареалов с посадочным 
материалом, несомненно, были завезены в 
Пермь в почве с саженцами интродуцирован-
ных растений (личинки обоих видов почвен-
ные). Они включены в Справочник по чуже-
родным жесткокрылым европейской части 
России [Забалуев и др., 2019]. Жуки обоих 
видов имеют ночную активность, днём укры-
ваются в почве и листовой подстилке. Имаго 
партеногенетического вида O. smreczynskii 
повреждают листья на нижних ветках си-
рени, в меньшей степени на других кустар-

Примечания: Номера площадок соответствуют их обозначениям на рис. 1 и описанию в тексте статьи; * – вид 
впервые отмечен на территории Пермского края, ** – чужеродный или криптогенный вид.

Phyllobius glaucus (Scopoli, 1763) – 2 – – – – – 2
Exomias pellucidus (Boheman, 1834)*, ** 4 93 17 22 107 709 – 952
Brachysomus echinatus (Bonsdorff, 1785) – 1 – 3 4 20 – 28
Sitona hispidulus (Fabricius, 1777) 4 14 3 4 – 2 – 27
Sitona humeralis (Stephens, 1831)*, ** 5 1 – – – – – 6
Sitona sulcifrons (Thunberg, 1798) 4 20 1 13 4 1 – 43
Sitona obsoletus (Gmelin, 1790) 10 46 – 1 1 3 – 61
Всего видов 18 18 19 22 16 18 3 43
Всего экземпляров 228 259 116 147 260 1028 3 2041
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никах и молодых деревьях, используемых в 
озеленении. На большей части территории 
России вид встречается только в населённых 
пунктах, особенно в крупных городах (Мо-
сква, Санкт-Петербург, Оренбург, Саратов, 
Ульяновск, Ярославль, Ижевск, Новосибирск 
и других) [Дедюхин, 2014, 2019б; Коротяев 
и др., 2018; Забалуев и др., 2019]. В странах 
Средней Европы и Прибалтики он также 
обитает исключительно в урбанизированной 
среде [Dieckmann, 1980; Balalaikins, Bukejs, 
2011; Коротяев и др., 2018]. В природных ме-
стообитаниях обнаружен только в Северном 
Причерноморье и на сопредельных террито-
риях степной и юга лесостепной зон (Запо-
рожская, Ростовская и Белгородская области, 
Донбасс) [Коротяев и др., 2018; Arzanov et al., 
2021]. Таким образом, он проник с посадоч-
ным материалом как в Центральную Европу, 
так и на большую часть России. Причём во 
многие российские города, скорее всего, этот 
вид попал уже из европейских питомников. 
Жуки обоеполого вида E. pellucidus, в отли-
чие от O. smreczynskii, в основном питаются 
на травах. Могут вредить плантациям земля-
ники [Dieckmann, 1980; Забалуев и др., 2019]. 
В европейской части России, как правило, 
вид встречается в городских лесах и лесопар-
ках, садах, скверах [Забалуев и др., 2019]. По 
данным первого автора, в черте города Ижев-
ска в лесных участках и на их опушках жуки 
выкашиваются после захода солнца с травя-
нистого яруса. 

Помимо видов, считающихся чужерод-
ными в Европейской России в целом или 
на большей её части, адвентивный статус в 
Перми можно предполагать и для некоторых 
других видов, вселенцев из степной и лесо-
степной зон. Ближайшее известное местона-
хождение Sitona humeralis (Stephens, 1831), 
преимущественно степного вида, связанного 
с люцернами (Medicago spp.) и в меньшей сте-
пени c клеверами (Trifolium spp.) [Арнольди и 
др., 1974], известно на территории Татарста-
на в 400 км юго-западнее Перми (остепнён-
ные склоны долины р. Вятки на границе меж-
ду лесостепной и лесной зонами) [Дедюхин, 
2012]. Вектор инвазии вида в Пермь устано-
вить точно пока нельзя, но с большой веро-
ятностью его локальная популяция является 

здесь результатом случайного завоза с дёрном 
при интродукции дикорастущих растений из 
более южных регионов. Интересно, что в БС 
ПГНИУ не отмечен повсеместно встреча-
ющийся на люцерне в Вятско-Камском ре-
гионе как в природных, так и в сегетальных 
местообитаниях близкий вид – Sitona inops 
(Schoenherr, 1832) [Дедюхин, 2012]. Тогда как 
S. humeralis в европейской части России обы-
чен только на юге и юго-западе, а также на 
Кавказе, в Казахстане и Средней Азии [Ар-
нольди и др., 1974].

К неожиданным находкам относится и 
обнаружение в БС ПГНИУ западнопалеар-
ктического вида Protapion nigritarse (Kirby, 
1808), который впервые достоверно приво-
дится для фауны Вятско-Камского региона 
в целом (более ранние сведения либо оши-
бочны, либо недостоверны [Дедюхин, 2012]). 
Он распространён в Северной Африке, Цен-
тральной и Южной Европе, Передней Азии 
и на Кавказе. Неоднократно был указан для 
европейской части России [Арнольди и др., 
1965; Alonso-Zarazaga et al., 2024], но его вос-
точная граница здесь точно не установлена. 
В частности, он не известен в Среднем По-
волжье [Исаев, 2007]. В БС ПГНИУ один эк-
земпляр вида обнаружен в оранжерее, куда, 
скорее всего, случайно попал с рудеральной 
растительности, так как развивается на кле-
верах. Таким образом, его статус в Прикамье 
можно оценить, как криптогенный и, с боль-
шой долей вероятности, считать, что это чу-
жеродный для местной фауны вид.

Помимо них, предположительно выходца-
ми из более южных природных зон являют-
ся Ceutorhynchus chalybaeus (Germar, 1824) и 
C. griseus (C.N.F. Brisout de Barneville, 1869), 
олигофаги крестоцветных, в Вятско-Камском 
регионе встречающиеся преимущественно в 
антропогенных местообитаниях, хотя иногда 
регистрируемые и в хорошо прогреваемых 
естественных биотопах с разреженной расти-
тельностью (псаммофитные луга) [Юферев, 
2001; Дедюхин, 2012; Дедюхин, Ступников, 
2024]. Южнее, помимо рудеральных и сеге-
тальных биотопов, они обитают в нарушен-
ных степях, являясь компонентами сооб-
ществ начальных стадий сукцессий степных 
биоценозов. Вероятно, это давние вселенцы в 
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фауну Пермского края, распространившиеся 
с сегетальной растительностью при первич-
ном сельскохозяйственном освоении Средне-
го Прикамья. Но не исключено, что эти виды, 
вслед за кормовыми растениями, проникли 
в регион до антропогенного преобразования 
ландшафтов по склонам долины р. Камы 
(меридионального направления). То есть из-
начально попали в антропоценозы из есте-
ственно-нарушенных местных биоценозов.

Показательны данные о регистрируемой 
численности долгоносиков и их распределе-
нии по модельным площадкам. Обращает на 
себя внимание большое обилие долгоносиков 
в сборах. Наиболее многочисленны в поряд-
ке убывания: E. pellucidus (952 экземпляра), 
Rhinoncus leucostigma (Marsham, 1802) (263), 
Otiorhynchus ovatus (Linnaeus, 1758) (188), 
Rhinoncus pericarpius (Linnaeus, 1758) (120), 
Otiorhynchus smreczynskii (71), Sitona obso-
letus (Gmelin, 1790) (61), Apion frumentarium 
(Linnaeus, 1758) (54). Таким образом, два чу-
жеродных вида входят в число доминантов, 
причём E. pellucidus – единственный супер-
доминант (47% от числа экземпляров в общей 
выборке). Этот вид отмечен во всех модель-
ных площадках (кроме оранжерей), но явно 
отдаёт предпочтение наиболее залесённой и 
затенённой территории (посадки елей вдоль 
ограды ботанического сада), где встречается 
в массе (собрано 709 экз.). Подчеркнём, что 
ели на этой территории не образуют полно-
стью сомкнутого покрова, и местами разви-
ты пятна травянистой растительности ру-
дерального типа из родов Taraxacum Wigg., 
Alchemilla L., Rumex L. и др. O. smreczynskii – 
единственный многочисленный вид долгоно-
сиков в посадках сиреней. Причём на других 
площадках этот вид либо малочислен, либо 
отсутствует, что лишний раз подчеркивает 
преимущественные связи его с этим растени-
ем. Интересно, что кроме него, в сборах не 
отмечено ни одного долгоносика, трофически 
тесно связанного с интродуцированными ви-
дами растений. Подавляющее большинство 
видов живут на обычных сорных растениях 
или являются полифагами. Так, 11 из них раз-
виваются на клеверах (Trifolium Tourn.), во-
семь видов связаны с гречишными, в первую 
очередь, со щавелями (Rumex), пять видов – с 

рудеральными крестоцветными (Sisymbrium 
loeselii L., Capsella bursa-pastoris (L.) Medik., 
Rorippa palustris (L.) Besser). 

Из других доминантов, Rh. leucostigma рез-
ко преобладает на участках с рудеральной рас-
тительностью и в дендрарии. В природе вид 
живёт в основном на крупностебельных щаве-
лях (из которых в БС ПГНИУ обилен Rumex 
confertus Willd.), но на возделываемых участ-
ках может повреждать и культивируемый ре-
вень (Rheum spp.) [Дедюхин, 2012, 2019в]. 
Напротив, Rh. pericarpius многочислен толь-
ко в хвойной аллее, где в местах с разрежен-
ной растительностью в большом количестве 
произрастает Rumex acetosella L., с которым 
преимущественно связан этот вид в природе.

Здесь отмечен ряд монофагов и узких оли-
гофагов других сорных растений: Omphalap-
ion hookerorum (Kirby, 1808) (на Tripleuros-
permum inodorum (L.) Sch. Bip.), Ceratapion 
gibbirostre (Gyllenhal, 1813) (на Carduus cris-
pus L.) Nedyus quadrimaculatus (Linnaeus, 
1758) (на Urtica dioica L.), Eutrichapion punc-
tiger (Paykull, 1792) (на Vicia sepium L.), 
Glocianus punctiger (Sahlberg, 1835) (на Tarax-
acum officinale Wigg.), Thamiocolus viduatus 
(Gyllenhal, 1813) (на Stachis palustris L.). Пре-
обладание в комплексах видов, связанных с 
сорняками, при малом числе видов, обитаю-
щих на интродуцентах, было отмечено и в БС 
УдГУ [Дедюхин, 2010, 2019в].

В целом, применённый метод почвен-
ных ловушек неожиданно показал довольно 
высокую эффективность в отношении учёта 
видового состава долгоносиков. Кроме того, 
именно этим методом можно стандартизиро-
вано оценить и сезонную активность видов, 
особенно тесно связанных с почвой. Нагляд-
но в этом плане, соотношение в сборах двух 
многочисленных в БС ПГНИУ чужеродных 
видов долгоносиков (рис. 2).

Если E. pellucidus массовым является с 
начала июня по начало июля, а затем его чис-
ленность резко падает, а осенью и весной 
жуки практически отсутствуют (единичные 
экземпляры отмечены в конце мая и в октя-
бре), то пик регистрируемой численности 
O. smreczynskii приходится на август, когда 
появляется новое поколение имаго. Причём 
жуки данного вида в ловушки регулярно по-
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падают до середины октября. В небольшом 
количестве вид регистрируется и в мае. В 
середине лета имаго очень редки. Это одно-
значно свидетельствует, что у E. pellucidus 
зимуют развивающиеся стадии (скорее всего, 
куколки либо личинки последних возрастов). 
Напротив, O. smreczynskii проходит развитие 
весной и в начале лета, а часть жуков может 
зимовать. Эти данные полностью соответ-
ствуют описаниям жизненных циклов этих 
видов в литературе [Забалуев и др., 2019].

Для полноценного установления состава 
населения долгоносиков БС ПГНИУ в целом 
и его чужеродного компонента, в частности, в 
дальнейшем необходимо проведение сборов 
классическими методами учёта жуков-фито-
фагов непосредственно с растений, произрас-
тающих в ботаническом саду.

Заключение
Таким образом, на территории БС ПГНИУ 

методом линий почвенных ловушек Барбера 
зарегистрировано 43 вида из двух семейств 
долгоносикообразных жуков (Brentidae и 
Curculionidae). Восемь видов впервые об-
наружены в фауне Пермского края, из них 
шесть – чужеродные или криптогенные для 
фауны Среднего Прикамья долгоносики. 
Два чужеродных вида (Exomias pellucidus 
и Otiorhynchus smreczynskii) наиболее мно-
гочисленны в сборах (в общей сложности 
составляют около 50% выборки). Эти виды 
имеют различия в биотопических и трофиче-
ских связях, а также в сезонной активности 
имаго (пик численности имаго E. pellucidus 
наблюдается во второй и третьей декадах 
июня, O. smreczynskii – в середине августа). 

В целом, среди долгоносиков ботанического 
сада резко преобладают эврибионты и пред-
ставители пионерного (рудерально-сегеталь-
ного) комплекса. Для полного установления 
состава населения долгоносиков БС ПГНИУ 
необходимо проведение сборов с кормовых 
растений, произрастающих в ботаническом 
саду, что, возможно, позволит выявить и дру-
гие чужеродные виды, а также сопоставить 
эффективность применяемых методик.
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Рис. 2. Сезонные изменения числа экземпляров E. pellucidus (A) и O. smreczynskii (B) в сборах ловушками Барбера 
в 2022 г. 
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The collections of weevils carried out using the method of Barber soil trap lines in the Botanical Garden 
of the Perm State National Research University (Perm) during two full growing seasons (from April to No-
vember 2021 and 2022) were analyzed. In total, more than 2000 specimens, belonging to 43 species from 
two families (Curculionidae and Brentidae) were collected. Eight species were first discovered in the fauna 
of the Perm Region, six of them are alien or cryptogenic weevils. Two alien species (Exomias pellucidus 
and Otiorhynchus smreczynskii) are numerous in the collections (they make up about 50% of the sample in 
total). It has been shown that they have sharp differences in biotopic and trophic preferences, as well as in the 
timing of seasonal imago activity. Among the weevils of the botanical garden, eurybionts and representatives 
of the pioneer (ruderal-segetal) complex make up a total of 88%, while forest species are rare.

Keywords: weevil beetles, Curculionoidea, botanical garden, Perm Region, complexes, alien species, 
new records.
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Проведено моделирование пространственного распределения чужеродных древесных видов 
Paulownia tomentosa (Thunb.) Steud, Catalpa ovata D. Don, активно распространяющихся в естествен-
но-нарушенных лесных экосистемах юга Черноморского побережья Краснодарского края. Установ-
лено, что оба вида приурочены к местам произрастания, обладающим схожими биоклиматическими 
и физико-географическими условиями. Территории наиболее комфортные для произрастания изуча-
емых видов располагаются преимущественно на высотных отметках до 550 м над уровнем моря, со 
среднегодовой температурой, превышающей 12 °C, и годовой суммой осадков в диапазоне 1400–1800 
мм. Компонентный анализ 29 биоклиматических и эколого-географических переменных в местах 
произрастания экземпляров анализируемых видов свидетельствует о высоком влиянии климатических 
переменных на пространственное распределение экземпляров Paulownia tomentosa и переменных, 
характеризующих ландшафтные особенности местности – на пространственное распределение Catalpa 
ovata. При этом Paulownia tomentosa в условиях юга Черноморского побережья Краснодарского края 
способна занимать местообитания более разнообразные по температурному режиму чем Catalpa 
ovata. Установлено, что аборигенные древесные растения Alnus glutinosa (L.) Gaertn, Carpinus betulus 
L., Fagus orientalis Lipsky, Fraxinus excelsior L, конкурирующие с Paulownia tomentosa и Catalpa 
ovata, обладают большей экологической пластичностью. Высказано предположение, что нарушения 
растительного покрова являются необходимым условием для проникновения Paulownia tomentosa и 
Catalpa ovata в лесные экосистемы юга Черноморского побережья Краснодарского края. 

Ключевые слова: фитоинвазии, Сочинский национальный парк, моделирование пространственного 
распределения видов, species distribution modeling, Paulownia tomentosa (Thunb.), Catalpa ovata D. Don

DOI:10.35885/1996-1499-17-3-086-101

Введение
Юг Черноморского побережья Краснодар-

ского края характеризуется высоким уровнем 
геоморфологического и климатического раз-
нообразия, что способствовало формирова-
нию здесь богатого уникального видового и 
экосистемного разнообразия [Туниев, 2023; 
Тимухин, 2023]. Ранее высказывалось пред-
положение, что относительно полночленные 
экосистемы юга Российского Причерноморья 
с высоким уровнем биоразнообразия отли-
чаются устойчивостью к внедрению чуже-
родных видов [Акатов и др., 2012; Егошин, 
2021а], но последующее стремительное раз-
витие региона, начавшееся с подготовки к 

Зимним Олимпийским играм в Сочи в 2014 
г., и не прекращающееся по сей день, способ-
ствовало появлению не только новых чуже-
родных видов, но и формированию неспец-
ифичных для региона трансформированных 
экосистем с доминированием чужеродных 
видов. Особую роль в этих процессах играют 
чужеродные виды древесных растений Ailan-
thus altissima (Mill.) Swingle, Albizia julibrissin 
Durazz., Amorpha fruticosa L., Buddleja davidii 
Franch, Paulownia tomentosa (Thunb.) Steud, 
Catalpa ovata D. Don., Robinia pseudoacacia 
L. и др. При этом, под их пологом, как прави-
ло, появляются другие чужеродные виды рас-
тений (Abutilon theophrasti Medik., Ambrosia 
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artemisiifolia L., Arthraxon hispidus (Thunb.) 
Makino, Bidens frondosa L., Conyza canadensis 
(L.) Cronqist, Duchesnea indica (Andrews) Fo-
cke, Microstegium vimineum (Trin.) A. Camus., 
Microstegium japonicum (Miq.) Koidz., Phala-
croloma annuum (L.) Dumort., Paspalum dila-
tatum Poir., Phytolacca americana L.и др.).

Несмотря на высокое разнообразие чуже-
родного компонента флоры региона [Tuniyev, 
Timukhin, 2017], подавляющее число чуже-
родных древесных видов растений способ-
но внедряться в экосистемы лишь в случае 
антропогенного воздействия. Так, такие ши-
роко распространённые в регионе исследо-
ваний виды, как Ailanthus altissima и Robinia 
pseudoacacia преимущественно отмечены в 
экосистемах, испытывающих в той или иной 
степени антропогенное воздействие. Способ-
ностью проникать в естественно-нарушен-
ные лесные экосистемы региона (водотоки, 
вывалы деревьев) обладает незначительное 
число древесно-кустарниковых видов, из них 
наиболее агрессивными являются Paulownia 
tomentosa, Catalpa ovata, Buddleja davidii. 
При этом первые два вида зачастую успеш-
но конкурируют в регионе исследований не 
только с аборигенными видами, но и между 
собой. Поэтому вышеупомянутые виды явля-
ются удобными объектами для изучения ин-
вазионных процессов на юге Черноморского 
побережья Краснодарского края.

В настоящее время активно развиваю-
щиеся методы моделирования простран-
ственного распределения (SDM – Species 
Distribution Modelling) являются эффек-
тивным инструментом, который позволяет 
выявлять экосистемы, наиболее уязвимые 
к внедрению чужеродных видов, главным 
образом, с использованием абиотических 
[Peterson, Soberón, 2011; Pabst et al., 2022] пе-
ременных, в том числе и характеризующих 
антропогенную нагрузку на экосистемы (уда-
лённость экземпляров изучаемых видов от 
объектов инфраструктуры) [Егошин, 2023]. 
Кроме того, в настоящее время при модели-
ровании пространственного распределения 
видов предпринимаются попытки использо-
вания и некоторых биотических переменных 
[Peterson, Soberón, 2012; Пшегусов, Чадаева, 
2022, 2023], но пока эти переменные не от-

ражают всего спектра сложных биотических 
взаимодействий в экосистемах.

В настоящей статье предпринята попытка 
оценить уязвимость территории юга Россий-
ского Причерноморья к внедрению активно 
распространяющихся в естественно-нару-
шенных лесных экосистемах чужеродных 
древесных видов Paulownia tomentosa, и 
Catalpa ovata, выявить переменные, лимити-
рующие распространение этих видов, а также 
установить причины успешности изучаемых 
чужеродных видов в сравнении с абориген-
ными древесными видами региона исследо-
ваний.

Родиной P. tomentosa являются восточ-
ные и центральные районы Китая. Ареал 
простирается к югу от изотермы 0 °C, c ко-
личеством выпадающих осадков 500–2500 
мм. Павловния способна выдерживать макси-
мальные температуры, достигающие 40 °C, 
но предпочитает территории с умеренным 
и субтропическим климатом, с оптималь-
ной среднегодовой температурой 24–29 °C 
и среднегодовым количеством осадков 1000 
мм [Booth, Jovanovic, 2000]. При этом ука-
зывается, что взрослые экземпляры способ-
ны выдерживать понижения температуры до 
−18 °C [Zhu, 1980].

Вид отличается исключительно высокой 
скоростью роста и высокой семенной продук-
тивностью. Растения начинают образовывать 
семена уже на 4–5-й год. На взрослом дереве 
может формироваться до 20 млн семян. При 
этом семена могут с лёгкостью переноситься 
в горных условиях на расстояние более 3 км. 
В почве они сохраняют всхожесть около 3 лет 
[Owfi, 2017]. В Китае P. tomentosa является 
сопутствующим компонентом листопадных 
мезофитных лесов, чаще предпочитает зани-
мать долины рек, лощины, открытые и нару-
шенные местообитания, при этом совместно 
произрастая с такими древесными породам, 
как Acer spp., Fraxinus spp., Castanea spp., 
Tilia spp., а также соснами [Hu, 1959]. На 
юге Российского Причерноморья, натурали-
зовавшаяся павловния, также предпочитает 
хорошо освещённые и нарушенные местоо-
битания, совместно произрастая, преимуще-
ственно, с Carpinus betulus L., Alnus glutinosa 
(L.) Gaertn., Fagus orientalis Lipsky, Fraxinus 
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excelsior L. Castanea sativa Mill. В антропо-
генно-нарушенных экосистемах, в отличие от 
естественно-нарушенных систем, в качестве 
содоминантов зачастую выступают и другие 
чужеродные виды древесно-кустарниковых 
растений азиатского происхождения, такие 
как Ailanthus altissima, Buddleja davidii, а 
также некоторые североамериканские виды 
(Robinia pseudoacacia, Amorpha fruticosa) 
[Егошин, 2021б, 2023].

В бассейне р. Шахе, второй по величине 
реки региона исследований, в качестве доми-
нирующего вида в естественно-нарушенных 
экосистемах также присутствует и Catalpa 
ovata, успешно конкурируя с Paulownia 
tomentosa.

Родиной C. ovata также является цен-
тральный Китай, наибольшего обилия вид 
достигает в бассейне р. Янцзы [Park et al, 
2010]. Первичный ареал во многом совпада-
ет с ареалом павловнии, при этом взрослые 
экземпляры C. ovata способны выдерживать 
понижения температуры до −23.3 °C. Вид 
предпочитает хорошо освещённые местоо-
битания с увлажнёнными и хорошо-дрениро-
ванными почвами [Han et al., 2020]. 

Материал и методика
Регионом исследований является юг Чер-

номорского побережья, включая территорию 
Сочинского национального парка и частично 

Кавказского государственного природного 
биосферного заповедника (географические 
координаты региона исследований: 44.023572 
с. ш., 39.149018 в. д; 44.127237 с. ш., 39.431539 
в д.; 43.581294 с. ш., 40.659984 в д.; 43.384885 
с. ш., 39.994329 в. д.). В ходе проведения по-
левых исследований фиксировали геогра-
фические координаты мест произрастания 
экземпляров чужеродных видов. Собранные 
данные были пространственно «прорежены» 
с использованием инструмента SDMtoolbox 
в ArcGIS. Дистанция прореживания меж-
ду точками наблюдений чужеродных видов 
составила 1 км. В результате прореживания 
количество точек наблюдений составило: 
Paulownia tomentosa – 54, Catalpa ovata – 59, 
Carpinus betulus – 239, Alnus glutinosa – 193, 
Fagus orientalis – 174, Fraxinus excelsior – 190.

В качестве предикторных переменных ис-
пользовали следующие наборы биоклиматиче-
ских и эколого-географических переменных: 

– Климатические переменные Worldclim 
(минимальная, максимальная и средняя тем-
пература каждого месяца (°C), сумма осадков 
для каждого месяца (мм), солнечная радиация 
(srad, КДж/м2/день), усреднённая скорость 
ветра на высоте 2 м над ур. моря (wind, м/с), 
среднемесячная влажность воздуха (давле-
ние водяного пара, кПа);

– Биоклиматические переменные World-
clim (табл. 1);

Код Биоклиматический параметр
BIO1 Средняя годовая температура, °C
BIO2 Средняя суточная амплитуда температуры, °C
BIO3 Изотермичность (BIO1/BIO7)
BIO4 Температурная сезонность, %
BIO5 Максимальная температура самого тёплого месяца года, °C
BIO6 Минимальная температура самого холодного месяца года, °C
BIO7 Годовая амплитуда температур (BIO5–BIO6), °C
BIO8 Средняя температура самой влажной четверти года, °C
BIO9 Средняя температура самой сухой четверти года, °C
BIO10 Средняя температура самой тёплой четверти года, °C
BIO11 Средняя температура самой холодной четверти года, °C
BIO12 Годовая сумма осадков, мм
BIO13 Сумма осадков в самом влажном месяце года, мм
BIO14 Сумма осадков в самом сухом месяце года, мм
BIO15 Коэффициент вариации осадков
BIO16 Сумма осадков во влажной четверти года, мм
BIO17 Сумма осадков в сухой четверти года, мм
BIO18 Сумма осадков в самой тёплой четверти года, мм
BIO19 Сумма осадков в самой холодной четверти года, мм

Таблица 1. Биоклиматические переменные BIOCLIM
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Переменная Описание Единицы 
измерения

annualPET Годовая потенциальная эвапотранспирация мм / год
aridityIndexThornthwaite Индекс засушливости Торнтвейта –
climaticMoistureIndex Метрика относительной влажности и засушливости –

continentality Средняя температура самого тёплого месяца – средняя температура 
самого холодного месяца ℃

embergerQ Плювиотермический коэффициент Эмбергера –

growingDegDays0 Сумма среднемесячной температуры за месяцы со средней темпера-
турой выше 0 ℃, умноженная на количество дней –

growingDegDays5 Сумма среднемесячной температуры за месяцы со средней темпера-
турой более 5 ℃, умноженная на количество дней –

maxTempColdestMonth Максимальная температура самого холодного месяца года ℃ × 10
minTempWarmestMonth Минимальная температура самого тёплого месяца года ℃ × 10
monthCountByTemp10 Количество месяцев со средней температурой выше 10 ℃ месяцы
PETColdestQuarter Среднемесячная эвапотранспирация самой холодной четверти года мм / месяц

PETDriestQuarter Среднемесячная эвапотранспирация самой засушливой четверти 
года мм / месяц

PETseasonality Eжемесячная изменчивость потенциальной эвапотранспирации мм / месяц
PETWarmestQuarter Среднемесячная эвапотранспирация самой тёплой четверти года мм / месяц
PETWettestQuarter Среднемесячная эвапотранспирация самой влажной четверти года мм / месяц
thermInd Компенсированный индекс термичности ℃
tri Индекс расчленённости рельефа –
topoWet SAGA-GIS топографический индекс влажности –

Переменная Описание
elevation Высота над уровнем моря
roughness Расчленённость рельефа
tri Индекс выровненности рельефа

tpi Различия в высоте над уровнем моря ячейки с высотой над уровнем 8 соседних ячеек 
растрового изображения

vrm Пересечённость рельефа с учётом трёхмерной ориентации ячеек растра в отношении 
друг к другу

aspectcos Экспозиция (косинус угла)
aspectsin Экспозиция (синус угла)
slope Уклон
eastness «Восточность» склона
northness «Северность» склона
pcurv Кривизна профиля
tcurv Тангенциальная кривизна профиля
dx Производная первого порядка изменения значений абсолютной высоты с востока на запад
dy Производная первого порядка изменения значений абсолютной высоты с севера на юг
dxx Производная второго порядка изменения значений абсолютной высоты с востока на запад
dyy Производная второго порядка изменения значений абсолютной высоты с севера на юг

landform Геоморфологическя форма рельефа (равнина, вершина, хребет, плечо, отрог, склон, ущелье, 
подножие склона, долина, котловина)

Таблица 2. Экологические переменные ENVIREM

Таблица 3. Физико-географические переменные EarthEnv
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– Экологические переменные ENVIREM 
[Title, Bemmels, 2018] (табл. 2);

– Переменные EarthEnv, полученные с ис-
пользованием данных дистанционного зон-
дирования [Amatulli et al., 2018] (табл. 3), в 
том числе содержащие результаты классифи-
кации типов почвенно-растительного покро-
ва [Tuanmu, Jetz, 2014] (табл. 4). 

В качестве основных источников наруше-
ний экосистем изучаемого региона выступа-
ют реки, дороги, ЛЭП и населённые пункты. 
Поэтому с помощью инструмента Евкли-
дово расстояние (Euclidean distance) в среде 
ArcGIS были получены растровые изобра-
жения, характеризующие удалённость точек 
пространства от этих объектов.

Все растровые изображения приведены к 
единому разрешению. Интервал между узла-
ми сетки – 30″ (1 км по дуге меридиана в ли-
нейной мере).

Первоначальное количество переменных 
при анализе составило 99. Расчёт коэффици-
ента линейной корреляции (корреляции Пир-
сона) между переменными проводили в R с 
использованием пакетов «raster» и «rgdal». 
Переменные с коэффициентами корреляции 
между значениями, превышающими 0.75 
считали скоррелированными [Udovičić et al., 
2007] и исключали при дальнейшем анализе. 

Кроме того, для снижения степени кор-
релированности переменных провели тест 
Variance Inflation Factor (VIF) с использова-
нием библиотеки usdm в R (порог VIF ≤ 10). 
После исключения количество нескоррелиро-
ванных переменных составило 29 (табл. 5).

Таблица 4. Классификация типов почвенно-растительного покрова EarthEnv

Класс / Class Описание
1 Хвойные леса
2 Вечнозелёные широколиственные леса
3 Листопадные широколиственные леса
4 Смешанные леса
5 Кустарники
6 Луговая растительность
7 Сельскохозяйственные культуры
8 Регулярно затапливаемая растительность
9 Застроенные территории 
10 Ледники
11 Пустоши
12 Открытая вода

Моделирование пространственного рас-
пределения экземпляров изучаемых чужерод-
ных видов проводили в среде MaxEnt (Version 
3.4.4) методом максимальной энтропии. Рас-
чёты по каждому из видов производили в 10 
повторностях, выполняя 500 итераций по ка-
ждому пикселю растровых изображений. Для 
каждого изучаемого вида 30% точек находок 
использовали в качестве тестовой выборки, 
70% – в качестве обучающей.

Выбор оптимальных настроек MaxEnt 
был произведён на основе проверки много-
численных моделей в пакете R «ENMeval» 
[Muscarella et al., 2018] в R-Studio 2022.07.2 
Build 576.

Наилучшее сочетание числовых призна-
ков, количества фоновых точек и параметра 
множественной регуляризации определяли с 
помощью информационного критерия Ака-
ике, его скорректированной формы (AICс) 
и разницы между ним и его минимальным 
значением (∆AICc). В общей сложности для 
каждого вида было построено девять моде-
лей кандидатов (табл. 6, 7).

При моделировании и в среде MaxEnt 
были выбраны настройки, соответствующие 
минимальному значению AICc и ∆AICc = 0 
(fc.L_rm.3).

Для бинарного отображения результатов 
моделирования (присутствие или отсутствие) 
использовали 10 percentile training omission 
threshold.

Сравнение климатических и эколого-гео-
графических переменных мест произраста-
ния изучаемых видов проводили с помощью 
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Таблица 7. Входные данные и настройки девяти рассматриваемых моделей пригодности местообитаний и рас-
пределения Catalpa ovata в условиях юга Черноморского побережья Краснодарского края

Модель AUC AICc ∆AICc
fc.L_rm.1 0.888 1597.247 32.703

fc.LQ_rm.1 0.886 1911.858 347.314
fc.H_rm.1 0.905 1857.239 292.695
fc.L_rm.2 0.887 1578.361 13.817

fc.LQ_rm.2 0.885 1861.673 297.129
fc.H_rm.2 0.895 1641.116 76.572
fc.L_rm.3 0.885 1564.544 0

fc.LQ_rm.3 0.885 1812.990 248.446
fc.H_rm.3 0.890 1573.125 8.581

Примечание: fc = вид функции (L = линейная, Q = квадратичная, LQ = линейно квадратичная), rm = регуляриза-
ционный множитель, AUC – площадь, ограниченная ROC-кривой и осью доли ложных положительных класси-
фикаций, AICс – скорректированный информационный критерий Акаике, deltaAICc – разница между AICc и его 
минимальным значением.

метода главных компонент с использовани-
ем библиотеки FactoMineR [Lê et al., 2008]. 
Для визуализации использовали библиотеку 
ggplot2 [Wickham, 2016]. Долю перекрытия 
ниш получали, рассчитывая индекс Шене-
ра [Schoener, 1968] с использованием пакета 
ENMtools [Warren et al., 2010].

Результаты и обсуждение
Число агрессивных чужеродных древес-

ных видов растений, способных проникать 
в естественно-нарушенные экосистемы юга 
Черноморского побережья Краснодарского 
края, незначительно, тем не менее их роль в 
трансформации видового состава экосистем 
региона исследований может быть существен-
на. Наиболее активно внедряющимся в есте-
ственно-нарушенные лесные экосистемы яв-
ляются Paulownia tomentosa, Buddleja davidii, 
и Catalpa ovata. Так появление Paulownia 
tomentosa в естественно-нарушенных лес-
ных экосистемах пойм горных рек зачастую 
приводит к локальной трансформации видо-
вого состава экосистем, с расселением ряда 
чужеродных травянистых видов, а в услови-
ях антропогенного воздействия и появлению 
и некоторых других чужеродных древесных 
видов, таких как Ailanthus altissima, Robinia 
pseudoacacia с формированием полностью 
трансформированных экосистем, где в каче-
стве видов-эдификаторов выступают исклю-
чительно чужеродные виды (рис. 1).

В естественно-нарушенных лесных эко-
системах малых водотоков из древесно-ку-

старниковых видов отмечено лишь присут-
ствие преимущественно Paulownia tomentosa, 
Catalpa ovata и Buddleja davidii. При этом на 
отдельных участках водотоков первые два 
упомянутых вида конкурируют между собой.

Результаты компонентного анализа 29 
биоклиматических и эколого-географических 
переменных в местах произрастания экзем-
пляров изучаемых видов свидетельствуют о 
том, что климатические переменные оказы-
вают большее влияние на пространственное 
распределение Paulownia tomentosa, чем пе-
ременные, характеризующие ландшафтные 
особенности местности. В то время, как для 
мест произрастания Catalpa ovata отмечена 
обратная закономерность.

Кумулятивная вариация трёх комплекс-
ных факторов компонентного анализа 29 био-
климатических и эколого-географических пе-
ременных в точках наблюдений экземпляров 
вида Paulownia tomentosa составляет 54.1%. 
Первая ось (Dim1), объясняющая 21.6% сум-
марной дисперсии, главным образом, пред-
ставляет среднегодовую температуру (bio1), 
и среднюю суточную амплитуду температу-
ры (bio2). Вторая ось (Dim2), объясняющая 
18.1% суммарной дисперсии преимуществен-
но представляет переменные, связанные с 
распределением осадков – годовую сумму 
осадков (bio12) и среднемесячную эвапо-
транспирацию самой холодной четверти года 
(petcoldestquarter). Третья ось (Dim3), объяс-
няющая 14.4% суммарной дисперсии глав-
ным образом представляет физико-географи-
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ческие переменные – производную первого 
порядка изменения значений абсолютной вы-
соты с востока на запад dx и экспозицию /си-
нус угла (aspectsin) (табл. 8). 

Кумулятивная вариация трёх комплекс-
ных факторов компонентного анализа био-
климатических и эколого-географических 
переменных в точках наблюдений экземпля-
ров вида Catalpa ovata составляет 60.7%. 
Первая ось (Dim1), объясняющая 27.0% 
суммарной дисперсии, главным образом, 
представляет производную первого поряд-
ка изменений значений абсолютной высо-
ты с севера на юг (dy) и экспозицию / коси-
нус угла (aspectocosine). Вторая ось (Dim2), 
объясняющая 18.3% суммарной дисперсии 
преимущественно представляет солнечную 
радиацию в июле (srad7), среднегодовую 
температуру (bio1) и среднюю суточную 
амплитуду температуры (bio2). Третья ось 
(Dim3), объясняющая 15.4% суммарной 
дисперсии представляет, главным образом, 

среднемесячную эвапотранспирацию самой 
влажной (petwettestquarter) и самой холод-
ной (petcoldestquarter) четверти года, а также 
удалённость мест произрастания экземпля-
ров вида от дорог (roads) (табл. 9).

Высокий вклад переменных среднегодовой 
температуры (bio1) и среднемесячной эвапо-
транспирации самой холодной четверти года 
(petcoldestquarter) был отмечен для обоих ви-
дов. При этом для вида Catalpa ovata отмечен 
более высокий вклад переменных, характери-
зующих различные ландшафтные характери-
стики местности, а также солнечной радиации 
и удалённости мест произрастания экземпля-
ров вида от лесных дорог (roads). 

Вид Paulownia tomentosa, в отличие от 
вида Catalpa ovata, в условиях юга Черно-
морского побережья Краснодарского края 
обладает большей экологической валентно-
стью и способен занимать местообитания, 
несколько более разнообразные по темпера-
турному и световому режиму. Тем не менее, 

Рис. 1. Трансформированная лесная экосистема в пойме р. Мзымта с доминированием Paulownia tomentosa и со-
доминированием Ailanthus altissima в древесном ярусе, а также доминированием Paspalum dilatatum – в травяном.
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катальпа имеет более чётко-выраженную 
тенденцию к «захвату» более крутых склонов 
(aspectcosine), ориентированных с севера на 
юг (dy), нежели павловния. (рис. 2). 

Paulownia tomentosa и Catalpa ovata в 
естественно-нарушенных лесных экосисте-
мах региона исследований преимущественно 
занимают экологические ниши следующих 
аборигенных видов древесных растений: Al-
nus glutinosa, Carpinus betulus, Fagus orienta-
lis, Fraxinus excelsior.

Результаты компонентного анализа сви-
детельствуют о том, что наибольшее вли-
яние на особенности распределения эк-
земпляров групп конкурирующих видов в 
экологическом пространстве преимуще-
ственно оказывают средняя температуры 
самой сухой четверти года (bio9), средне-
месячная эвапотранспирация самой хо-
лодной (petcoldestquarter) и самой тёплой 
(petwarmestquarter) четвертей года, а так-
же скорость ветра в апреле месяце (wind4). 
При этом, анализируемые аборигенные 
виды, в отличие от чужеродных древесных 
видов, способны произрастать в условиях, 
характеризующихся более разнообразными 

значениями средней суточной амплитуды 
температуры (bio2) и среднемесячной эвапо-
транспирации самой влажной четверти года 
(petwettestquarter) (рис. 3, 4).

Анализ данных пространственного рас-
пределения аборигенных и чужеродных ви-
дов в регионе исследований свидетельству-
ет о том, что аборигенные виды древесных 
растений Alnus glutinosa, Carpinus betulus, 
Fagus orientalis, Fraxinus excelsior обладают 
большей экологичной пластичностью (спо-
собностью произрастать в более широком ди-
апазоне значений изучаемых экологических 
факторов), чем Catalpa ovata, и Paulownia 
tomentosa. Значения индексов перекрытия 
ниш чужеродных и аборигенных видов не 
превышают 0.41. При этом наибольшее пере-
крытие ниш наблюдается в парах абориген-
ных видов Fagus orientalis – Carpinus betulus, 
Alnus glutinosa – Carpinus betulus (табл. 10).

Тем не менее, несмотря на большую эко-
логичную пластичность аборигенных видов, 
на отдельных участках лесных экосистем с 
подходящими биоклиматическими и эколо-
го-географическими условиями, при наличии 
нарушений естественного растительного по-

Таблица 8. Вклад биоклиматических и эколого-географических переменных в точках наблюдений экземпляров 
вида Paulownia tomentosa в комплексные факторы компонентного анализа

Переменная Dim 1 Dim 2 Dim 3
bio2 15.16 0.01 0.49
bio1 15.16 0.01 0.49
bio12 3.32 11.81 6.24
petcoldestquarter 1.52 11.58 6.78
dx 0.69 2.03 12.26
aspectsine 0.40 3.83 10.45
Дисперсия, % 21.6 18.1 14.4

Таблица 9. Вклад биоклиматических и эколого-географических переменных в точках наблюдений экземпляров 
вида Catalpa ovata (Thunb.) Steud. в комплексные факторы компонентного анализа

Переменная Dim 1 Dim 2 Dim 3
dy 13.33 0.02 2.83
aspectcosine 5.61 0.10 7.52
srad7 1.00 17.68 0.54
bio1 0.11 14.95 1.48
petwettestquarter 2.66 5.12 13.52
petcoldestquarter 2.64 5.79 12.91
roads 3.04 0.73 12.16
Дисперсия, % 27.0 18.3 15.4
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крова, Paulownia tomentosa и Catalpa ovata 
получают конкурентное преимущество. Это 
происходит во многом благодаря биологи-
ческим особенностям, которые свойственны 
многим чужеродным видам, выражающимся 
в высокой скорости роста, плодовитости, а 
также неприхотливости к почвенным услови-
ям [Owfi, 2017; Han et al., 2020]. По-видимо-
му, регенерационные ниши обоих анализиру-

емы чужеродных видов на юге Российского 
Причерноморья также ограничены фактора-
ми естественной (реки, вывалы деревьев) и 
антропогенной (вырубки, дороги, застройка 
территории) нарушенности экосистем. 

Следует отметить, что Paulownia tomentosa 
и Catalpa ovata являются видами начальных 
стадий сукцессий на своей родине [Hu, 1959; 
Park et al., 2010]. По-видимому, аналогичным 

Рис. 2. Распределение точек наблюдений видов Catalpa ovata (синий цвет) и Paulownia tomentosa (оранжевый цвет) 
в экологическом пространстве двух факторов исследуемого региона, объясняющих 37.9% суммарной дисперсии. 
Первая ось, объясняющая 20.4% суммарной дисперсии, главным образом, представляет переменные среднегодовой 
температуры (bio1) и средней суточной амплитуды температуры (bio2). Вторая ось, объясняющая 17% суммарной 
дисперсии, главным образом, представляет переменные, характеризующие ландшафтные характеристики мест 
произрастания обоих чужеродных видов (dy – производная первого порядка изменения значений абсолютной 
высоты с севера на юг, aspectcosine – экспозиция / косинус угла, dx – производная второго порядка изменения 
значений абсолютной высоты с востока на запад).

Вид Paulownia 
tomentosa

Catalpa 
ovata

Alnus 
glutinosa

Carpinus 
betulus

Fagus 
orientalis

Fraxinus 
excelsior

Paulownia tomentosa 1 0.56 0.40 0.41 0.32 0.17

Catalpa ovata 0 1 0.38 0.37 0.28 0.17

Alnus glutinosa – – 1 0.70 0.65 0.50

Carpinus betulus – – – 1 0.75 0.57

Fagus orientalis – – – – 1 0.57

Fraxinus excelsior – – – – – 1

Таблица 10. Значения индекса перекрытия экологических ниш Schoener’s D для анализируемых видов
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Рис. 3. Компонентный анализ биоклиматических и эколого-географических переменных в местах присутствия 
чужеродных видов Paulownia tomentosa, а также аборигенных видов Alnus glutinosa, Carpinus betulus, Fagus 
orientalis, Fraxinus excelsior. Первая ось, объясняющая 23.4% суммарной дисперсии, главным образом, представляет 
переменные средней температуры самой сухой четверти года (bio9), а также среднемесячной эвапотранспирации 
самой холодной (petcoldestquarter) и самой тёплой (petwarmestquarter) четвертей года. Вторая ось, объясняющая 
15.3% суммарной дисперсии, главным образом представляет переменные скорости ветра в апреле месяце (wind4) 
и среднемесячной эвапотранспирации самой тёплой четверти года (petwarmestquarter).

Рис. 4. Компонентный анализ биоклиматических и эколого-географических переменных в местах присутствия 
чужеродных видов Catalpa ovata, а также аборигенных видов Alnus glutinosa, Carpinus betulus, Fagus orientalis, 
Fraxinus excelsior. Первая ось, объясняющая 24% суммарной дисперсии, главным образом, представляет перемен-
ные средней температуры самой сухой четверти года (bio9), среднемесячной эвапотранспирации самой холодной 
(petcoldestquarter) и самой влажной четверти года (petwettestquarter). Вторая ось, объясняющая 14.8% суммарной 
дисперсии, главным образом, представляет переменные скорости ветра в апреле месяце (wind4), среднемесячной 
эвапотранспирации самой тёплой четверти года (petwarmestquarter) и производной второго порядка изменения 
значений абсолютной высоты с востока на запад (dxx).
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образом ведут себя эти виды и на юге Черно-
морского побережья Краснодарского края, вы-
ступая в качестве «истинных эксплерентов», за-
мещая виоленты в результате нарушений мест 
произрастаний. Тем не менее, факт распростра-
нения чужеродных видов, даже в нарушенных 
экосистемах особо охраняемых природных тер-
риторий, не может не вызвать опасений. 

Результаты моделирования простран-
ственного распределения Paulownia tomentosa 

и Catalpa ovata методом максимальной эн-
тропии также указывают на высокий вклад 
переменных, связанных с сезонным распре-
делением осадков (табл. 11).

При этом существенная часть террито-
рии изучаемого региона в климатическом и 
эколого-географическом отношении в значи-
тельной степени уязвима к внедрению обо-
их древесных чужеродных видов. При этом 
территории, наиболее уязвимые к внедрению 

Таблица 11. Вклад переменных среды в формирование области распространения Paulownia tomentosa и Catalpa ovata

Переменная
Paulownia tomentosa Catalpa ovata

Вклад, % Важность при 
перемутации, % Вклад, % Важность при 

перемутации, %

Годовая сумма осадков (bio12) 48.6 41.9 44.3 12.3
Среднемесячная эвапотранспирация самой 
тёплой четверти года (petwettestquarter) 28.8 4.1 34.2 84.6

Средняя температура самой сухой четвер-
ти года (bio9) 12.5 52.8 2.6 0.5

Удалённость от водотоков (rivers) 2.4 0.6 8.5 1.2

Рис. 5. Карта пригодности мест произрастания Paulownia tomentosa и Catalpa ovata на юге Российского Причер-
номорья, построенная с помощью моделирования методом максимальной энтропии с использованием в качестве 
порога 10-percentile training presence logistic thresholds. Тёмно-серой линей обозначены административные границы 
Большого Сочи.
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Catalpa ovata, располагаются преимуществен-
но в долинах крупных рек региона (рис. 5).

Согласно полученным данным, террито-
рии наиболее комфортные для произрастания 
обоих видов располагаются преимуществен-
но на высотных отметках, не превышающих 
550 м над ур. моря, с оптимальной годовой 
суммой осадков в диапазоне 1400–1800 мм 
для павловнии и 1400–1650 мм для катальпы.

Заключение
Климатические переменные, оказывают 

наибольшее влияние на пространственное 
распределение Paulownia tomentosa. При 
этом для вида Catalpa ovata отмечен наибо-
лее высокий вклад переменных, характери-
зующих различные ландшафтные характери-
стики местности, а также удалённость мест 
произрастания экземпляров вида от лесных 
дорог. 

Вид Paulownia tomentosa, в отличие от 
вида Catalpa ovata, в условиях юга Черно-
морского побережья Краснодарского края об-
ладает большей экологической валентностью 
и способен занимать местообитания более 
разнообразные по температурному и светово-
му режиму. Тем не менее Catalpa ovata имеет 
более чётко выраженную тенденцию к «за-
хвату» более крутых склонов южного направ-
ления, нежели павловния.

Paulownia tomentosa и Catalpa ovata в 
нарушенных экосистемах региона исследо-
ваний преимущественно занимают экологи-
ческие ниши аборигенных древесных расте-
ний: Alnus glutinosa, Carpinus betulus, Fagus 
orientalis, Fraxinus excelsior.

Анализ данных о пространственном рас-
пределении аборигенных и чужеродных ви-
дов в регионе исследований свидетельствуют 
о том, что аборигенные виды древесных рас-
тений Alnus glutinosa, Carpinus betulus, Fagus 
orientalis, Fraxinus excelsior обладают большей 
экологичной пластичностью (способностью 
произрастать в более широком диапазоне зна-
чений анализируемых экологических факто-
ров), чем Catalpa ovata и Paulownia tomentosa. 
При этом анализируемые аборигенные виды, 
более адаптированные к автохтонному ареалу, 
в отличие от чужеродных древесных видов, 
способны произрастать в условиях, характе-

ризующихся более разнообразными значения-
ми средней суточной амплитуды температуры 
и среднемесячной эвапотранспирации самой 
влажной четверти года. Значения индексов 
перекрытия ниш чужеродных и аборигенных 
видов не превышают 0.41.

Значительная часть территории изучаемо-
го региона в климатическом и эколого-геогра-
фическом отношении в значительной степени 
уязвима к внедрению обоих древесных чуже-
родных видов. При этом наиболее уязвимыми 
к внедрению анализируемых чужеродных ви-
дов являются участки леса, располагающие-
ся преимущественно в долинах крупных рек 
региона исследований.
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TOMENTOSA (THUNB.) STEUD AND CATALPA OVATA G. DON) 
IN THE SOUTH OF THE BLACK SEA COAST OF KRASNODAR 

TERRITORY

© 2024 Egoshin A.V.

Sochi National Park, Krasnodar Region, Sochi, 354002, Russian Federation 
e-mail: avegoshin@gmail.com

The spatial distribution of the most aggressive alien woody species (Paulownia tomentosa (Thunb.) 
Steud, Catalpa ovata D. Don) on the southern Black Sea coast of Krasnodar Territory was studied. It has 
been found that both species are confined to habitats with similar bioclimatic and physical and geographic 
environmental conditions. The places most suitable for the growth of the studied species are located mainly 
at altitudes up to 550 meters above the sea level, with an average annual temperature exceeding 12 °C and 
annual precipitation in the range of 1400–1800 mm. Component analysis of 30 bioclimatic and ecological 
and geographical variables in the locations of specimens of the analyzed species indicates a high influence 
of climatic variables on the spatial distribution of Paulownia tomentosa (Thunb.) and variables character-
izing landscape features of the area on the spatial distribution of Catalpa ovata D. Don. At that, Paulownia 
tomentosa (Thunb.) can occupy a wider range of habitats in terms of temperature regime compared to Ca-
talpa ovata D. Don in conditions of the southern Black Sea coast of Krasnodar Territory. It has been found 
that native woody plants Alnus glutinosa (L.) Gaertn, Carpinus betulus L., Fagus orientalis Lipsky, Frax-
inus excelsior L., which compete with Paulownia tomentosa (Thunb.) and Catalpa ovata D., have greater 
ecological plasticity. Disturbance of the natural vegetation cover is a prerequisite for the introduction of 
Paulownia tomentosa (Thunb.) and Catalpa ovata D. Don into the forest ecosystems of the southern Black 
Sea coast of Krasnodar Territory.

Keyworkds: phytoinvasions, Sochi National Park, species distribution modeling, Sochi National Park, 
spatial distribution modeling, Paulownia tomentosa, Catalpa ovata.
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Проведён анализ литературных и оригинальных данных о кормовых растениях дубовой широко-
минирующей моли Acrocercops brongniardella (Fabricius, 1798) (Lepidoptera, Gracillariidae). Показано, 
что минёр – узкий олигофаг, способный повреждать 17 видов рода Quercus L.: Q. castaneifolia, Q. 
cerris, Q. coccifera, Q. dalechampii, Q. faginea, Q. ilex, Q. ithaburensis, Q. lusitanica, Q. macranthera, 
Q. montana, Q. mongolica, Q. petraea, Q. pubescens, Q. pyrenaica, Q. robur, Q. rubra, Q. suber. Дуб Q. 
montana был впервые указан в качестве кормового растения. Основным кормовым растением минёра 
в Европе является Q. robur.

Экспериментальную оценку средней площади мины A. brongniardella при изменении экологической 
плотности минёра провели в 2023 г. в пойменной дубраве (Quercus robur L.) р. Сива (Воткинский 
район Удмуртской Республики). При экологический плотности одна гусеница A. brongniardella на 
лист площадь мины составила в среднем 499.1±22.5 мм2. При увеличении экологической плотности 
этот показатель достоверно снижается.

Ключевые слова: трофическая специализация, насекомые-минёры, Quercus.
DOI:10.35885/1996-1499-17-3-102-112

Введение
Дубовая широкоминирующая моль Acro-

cercops brongniardella (Fabricius, 1798) (Lepi-
doptera, Gracillariidae) – аборигенный, фоно-
вый вид, связанный с неморальными лесами 
Европы [Уткина, Рубцов, 2019]. Кроме того, 
минёр был выявлен на Дальнем Востоке в Ха-
баровском крае [Caradja, 1920]. Существует 
предположение, что A. brongniardella является 
старшим синонимом A. amurensis Kuznetzov, 
1960 [Барышникова, Дубатолов, 2007], трофи-
чески связанным с ареалом монгольского дуба 
(Quercus mongolica Fisch. ex Ledeb.) [Ермола-
ев, 1977]. 

С середины 2010-х гг. отмечено расшире-
ние ареала A. brongniardella в нескольких реги-
онах РФ [Musolin et al., 2022]. В 2013 г. минёр 
был впервые обнаружен на территории Запад-
ной Сибири в г. Омске [Чурсина и др., 2016]. 
В результате в городском парке образовался 
хронический очаг моли [Гайвас и др., 2019]. В 
2016 г. вид был впервые выявлен в зелёных на-

саждениях Екатеринбурга [Замшина, 2023], в 
2018 г. – Санкт-Петербурга [Селиховкин и др., 
2020]. Кроме того, отмечен рост экологической 
плотности минёра в ряде популяций на севе-
ро-востоке ареала Q. robur L. Наше исследо-
вание комплекса насекомых-фитофагов дуба в 
устье р. Сива (Воткинский район Удмуртской 
Республики) показало, что в 2013–2017 гг. A. 
brongniardella был редким [Ермолаев и др., 
2021], а за период 2021–2023 гг. стал фоновым 
видом (неопубликованные данные).

Скорость инвазии любого фитофага среди 
других факторов зависит от качественных и 
количественных характеристик видов кормо-
вых растений и их распределения в простран-
стве. Цель представленной работы – обоб-
щить информацию о кормовых растениях A. 
brongniardella.

Материал и методика
При анализе кормовых растений дубовой 

широкоминирующей моли в Евразии исполь-
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зовали литературу только с точным определе-
нием минёра (A. brongniardella) и дуба. Виды 
дубов гибридного происхождения не рассма-
тривали. В общей сложности было проанали-
зировано 82 литературных источника. Таксо-
номическое положение видов рода Quercus 
в статье дано в соответствии с работой А.А. 
Попова и др. [2021].

Гербарный материал – листья 19 видов 
рода Quercus L. – был собран 24 августа 2022 г. 
в Главном ботаническом саду им. Н.В. Цицина 
РАН (г. Москва).

В течение полевых сезонов 2021–2023 гг. 
исследовали особенности биологии A. brong-
niardella в Воронежском государственном 
природном биосферном заповеднике им. В.М. 
Пескова (далее ВГПБЗ) (51°87′ с. ш., 39°65′ 
в. д.), а также пойменной дубраве в устье р. 
Сива (56°82′ с. ш., 53°90′ в. д.) (Удмуртская Ре-
спублика). 

В начале июня 2023 г. в устье р. Сива 
исследовали более 200 листьев с 50 деревь-
ев подроста Quercus robur L. с минами A. 
brongniardella. В период начала формирова-
ния змее-пятновидной мины (гусеницами ми-
нёра третьего возраста) лист просматривали 
через солнечный свет, оценивали экологиче-
скую плотность, на черешок листа фиксиро-
вали этикетку из белой изоленты, на которой 
перманентным маркером писали количество 
выявленных гусениц внутри мины. После за-
вершения периода питания гусениц листья 
были собраны, помещены в гербарный пресс 
и далее смонтированы в гербарий. Листы гер-
бария сканировали при разрешении 300 dpi. 
Площадь листа и мины измерили с помощью 
программы ImageJ.

Результаты и их обсуждение
Анализ литературы (табл. 1) позволил вы-

явить, что дубовая широкоминирующая моль 
A. brongniardella может повреждать 16 видов 
рода Quercus L. Из них 8 видов (Q. dalechampii 
Ten., Q. faginea Lam., Q. ilex L., Q. lusitanica 
Lam., Q. mongolica, Q. petraea (Matt.) Liebl., 
Q. pubescens Willd., Q. robur L.) относятся к 
секции Quercus, 5 видов (Q. castaneifolia C.A. 
Mey, Q. cerris L., Q. coccifera L., Q. ithaburensis 
Decne., Q. suber L.) – к секции Cerris, 2 вида (Q. 
macranthera Fisch. & C.A. Mey ex Hohen., Q. 

pyrenaica Wiild.) – к секции Mesobalanus, 1 вид 
(Q. rubra L.) – к секции Lobatae. Представители 
первых трёх секций – это аборигенные деревья, 
произрастающие в Европе, Азии и Северной 
Африке. Q. rubra – североамериканский вид, 
интродуцированный в Европе. Информация о 
возможности питания A. brongniardella видами 
подрода Cyclobalanopsis, распространёнными 
в Восточной и Юго-Восточной Азии, найти 
не удалось. По частоте упоминания основным 
кормовым растением минёра в Европе являет-
ся Q. robur. На этом виде дуба A. brongniardella 
даёт вспышки массового размножения на тер-
ритории Украины и на юге европейской части 
РФ [Вебер, 1932; Санина, 1949; Миняйло, 1983; 
Завада, 1987; Голуб и др., 2009; Уткина, Рубцов, 
2017, 2018, 2019]. 

Наше исследование, проведённое в глав-
ном ботанический саду им. Н.В. Цицина 
РАН, выявило питание A. brongniardella на 
листьях дуба Q. rubra и Q. montana из секции 
Quercus. Дуб Q. montana был впервые указан 
в качестве кормового растения моли. Таким 
образом, в настоящий момент известно 17 ви-
дов дуба, повреждаемых минёром.

Листья представителей различных видов 
рода Quercus характеризуются ярко выражен-
ной изменчивостью по площади (рис. 1), сте-
пени опушённости и биохимическому составу. 
Дальнейшее исследование в системе «A. brong-
niardella – Quercus» позволит выявить дубы, 
наиболее устойчивые по отношению к минёру.

Помимо представителей рода Quercus у 
A. brongniardella выявлено питание на посев-
ном каштане Castanea sativa Mill. (Heckford, 
1993) (табл. 1). Это растение в качестве ко-
мового отмечено один раз на краю ареала 
A. brongniardella. По всей вероятности, этот 
случай может быть отнесён к ксенофагии 
[Hering, 1951, с. 158], т. е. к питанию минёра 
непригодным для него растением. Это редкое 
явление наблюдается при отсутствии или не-
достаточности обычного кормового объекта, 
например, при резком локальном увеличении 
численности вида. Схожий случай был вы-
явлен нами при анализе комплекса насеко-
мых-филлофагов, развивающиеся на Q. robur 
на северо-востоке его ареала. Полное локаль-
ное истребление дубов способствовало пере-
ходу местной популяции пяденицы-монофага 
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Таблица 1. Кормовые растения A. brongniardella в Евразии

Страна, регион Вид растения Источник
Австрия Q. petraea Skala, 1951

Беларусь
Q. petraea
Q. robur
Q. rubra

Зеркаль, Левковская, 2010; Евдошенко, 2013; Сауткин, Ев-
дошенко, 2013; Сетракова, 2014; Гляковская, Рыжая, 2018

Болгария Q. petraea Tomov, Dimitrov, 2007
Великобритания Q. robur Shaw, Askew, 1976
Великобритания,
Нормандские острова Castanea sativa Heckford, 1993

Венгрия

Q. cerris
Q. ilex

Q. petraea
Q. pubescens

Q. robur

Szöcs, 1981; Csóka, Szabóky, 2005

Иран Q. macranthera Rajaei et al., 2023

Испания
Q. ilex

Q. lusitanica
Q. pyrenaica

Hering, 1936; Olivella, 2000

Италия Q. ilex
Q. pubescens Amsel, Hering, 1933; Lo Duca et al., 2002; Blando et al., 2015

Казахстан Q. robur Мартынова, 1952; Anikin et al., 2004

Молдавия
Q. petraea

Q. pubescens
Q. robur

Плугарь, 1963; Плугару, 1978

Нидерланды Q. robur Huisman, Koster, 2000; Ellis et al., 2001

Польша Q. robur
Q. petraea

Buszko, Baraniak, 1989; Buszko, 1990; Jaworski, 2009; 
Wrzesińska, 2017

Португалия Q. coccifera Mendes, 1910
РФ, Белгородская обл. Q. robur Санина, 1949; Стручаев, 2013

РФ, Воронежская обл. Q. robur
Q. rubra

Моравская, 1954, 1957; Артюховский, 1999; Голуб и др., 
2009, 2011; Жиренко, 2010; Рубцов и др., 2015; Уткина, 

Рубцов, 2017, 2018, 2019, 2021; Сауткина, 2020, 2021

РФ, Краснодарский край
Q. petraea 
Q. robur
Q. rubra

Строков, 1952

РФ, Ленинградская обл. и г. 
Санкт-Петербург Q. robur Селиховкин и др., 2020

РФ, г. Москва Q. montana
Q. robur наши данные

РФ, Омская обл. Q. robur Чурсина и др., 2016; Вохтанцева, Гайвас, 2017; Князев и 
др., 2018; Гайвас и др., 2019; Кириченко и др., 2023

РФ, Свердловская обл. Q. robur Замшина, 2023
РФ, Самарская обл. Q. robur Вебер, 1932; Аникин и др., 2016
РФ, Саратовская обл. Q. robur Аникин и др., 2016
РФ, Респ. Башкортостан Q. robur Положенцев, 1949; Кулагин и др., 2015
РФ, Респ. Мордовия Q. robur Большаков и др., 2021
РФ, Респ. Татарстан Q. robur Krulikowsky, 1908
РФ, Респ. Чувашия Q. robur Аникин и др., 2016
РФ, Удмуртская респ. Q. robur Ермолаев и др., 2021; Ермолаев, Васильев, 2022
РФ, Ульяновская обл. Q. robur Аникин и др., 2016
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РФ, Хабаровский кр. Q. mongolica Барышникова, Дубатолов, 2007; Барышникова, 2016
Румыния Q. dalechampii Stolnicu, 2007

Сербия

Q. cerris
Q. robur

Q. petraea
Q. pubescens

Dobrosavljević et al., 2020; Dobrosavljević, 2022

Словакия Q. cerris Kollár, 2007; Kollár, Hrubik, 2009

Украина
Q. castaneifolia

Q. robur
Q. rubra

Вайнштейн, 1949; Апостолов, 1981; Миняйло, 1983; Завада, 
1987; Падий, Завада, 1988; Фурсов и др., 2003; Нiкiтенко и 

др., 2004; Григорюк и др., 2014

Хорватия
Q. ilex

Q. petraea
Q. robur

Matoševic et al., 2008; Matoševic et al., 2009

Чехия 

Q. faginea
Q. ilex

Q. ithaburensis
Q. suber

Šefrova, 2005

Швеция Q. petraea
Q. robur Hansson, 1987; Barr et al., 2021

Рис. 1. Листья представителей рода Quercus из коллекции Главного ботанического сада им. Н.В. Цицина РАН 
(24.08.2022). 1 –  Q. alba L., 2 – Q. dentata Thunb., 3 – Q. lyrate Walter, 4 – Q. macrocarpa Michx., 5 – Q. montana 
Willd., 6 – Q. michauxii Nutt., 7 – Q. mongolica Fisch. Ex Ledeb., 8 – Q. muehlenbergii Engelm., 9 – Q. petraea (Matt.) 
Liebl., 10 – Q. pubescens Willd., 11 – Q. robur (L.) (секция Quercus), 12 – Q. frainetto Ten., 13 – Q. macranthera Fisch. 
& C.A. Mey ex Hohen. (секция Mesobalanus), 14 – Q. acutissima Carruth., 15 – Q. castaneifolia C.A. Mey, 16 – Q. 
cerris L., 17 – Q. libani G. Olivier, 18 – Q. variabilis Blume (секция Cerris), 19 – Q. rubra L. (секция Lobatae). (Фото: 
Ермолаев И.В.).

Cyclophora quercimontaria на питание листья-
ми липы мелколистной (Tilia cordata Mill.), 
т. е. на кормовое растение другого семейства 
(Tilicaceae) [Ермолаев, Сидорова, 2011].

Таким образом, дубовая широкоминиру-
ющая моль A. brongniardella обычно прохо-
дит развитие на видах одного рода одного 
семейства – Fagaceae, т. е. минёр относится 
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к категории узких олигофагов [Баранчиков, 
1987, с. 13].

Особенность биологии A. brongniardella 
– формирование одной общей мины несколь-
кими гусеницами. В отличие от минёров, от-
кладывающих яйца в одном месте группой 
по несколько штук (например, по 3–8 шт. у 
Gracilaria syringella (Fabricius, 1794) [Куз-
нецов, 1999]), самки A. brongniardella откла-
дывают яйца по одному. Выбор места для 
яйцекладки осуществляется вдоль централь-
ной и боковых жилок на верхней части листа. 
Общее количество отложенных на один лист 
яиц может достигать 10 [Завада, 1987], но в 
среднем составляет 3 или 4 яйца. После за-
вершения эмбрионального развития (около 
недели) гусеница прогрызает верхний эпи-
дермис и начинает формировать вдоль жилки 
змеевидную мину (рис. 2, А). В дальнейшем 
мины отдельных гусениц объединяются в 
одну (рис. 2, Б). Гусеницы старших возрастов 

Рис. 2. Формы мины A. brongniardella на дубе Q. robur. А – змеевидная мина гусениц I–II возраста; Б – змее-пят-
новидная мина гусениц III возраста; С – змее-пятновидная мина гусениц IV–V возраста. Ткани листа: верхний 
эпидермис (синий цвет), столбчатая паренхима (жёлтый), губчатая паренхима (зелёный), нижний эпидермис 
(красный цвет). (Фото: Ермолаев И.В.)

поедают губчатую и столбчатую паренхиму 
листа (рис. 2, С). Мина значительно расши-
ряется по площади листа. При этом пятно-
видная часть мины часто поглощает змее-
видную. При формировании мины гусеницы 
старших возрастов не повреждают жилки 
листа. В результате лист получает питание и 
развивается. Согласно нашим наблюдениям, 
общая продолжительность развития гусениц 
минёра составляет около месяца.

Наше исследование, проведённое в пой-
менной дубраве устья р. Сивы, показало, что 
площадь мины A. brongniardella положитель-
но и достоверно (r = 0.88; n = 144; P < 0.001) 
связана с количеством гусениц в мине. При 
этом количество гусениц третьего возраста в 
мине не имеет достоверной связи (r = 0.07; 
n = 144; P > 0.05) с площадью листа дуба. 
При плотности заселения 1 гусеница на лист 
средняя площадь мины составила 499.1 ± 
22.5 мм2 (табл. 2). При повышении экологи-
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ческой плотности происходит снижение пло-
щади мины, приходящейся на 1 гусеницу. Как 
видно из табл. 2, при развитии в одной мине 
5 гусениц общая площадь мины составляет 
менее половины листа. Поэтому сокращение 
площади, приходящейся на одну гусеницу, 
нельзя объяснить нехваткой корма на листе. 
На наш взгляд, это может быть связано со 
смертностью отдельных гусениц старшего 
возраста в результате деятельности парази-
тоидов. Это согласуется с данными, получен-
ными при вскрытии мин A. brongniardella. В 
минах с высокой плотностью заселения были 
обнаружены паразитированные гусеницы 
минёра (рис. 3) и куколки паразитоидов, на-
пример, представителей рода Chrysocharis 
Förster (Hymenoptera, Eulophidae) (рис. 4).

В Удмуртии окукливание A. brongniardella 
происходит в подстилке в конце июня. При 
этом гусеницы выходят из мины и на паути-
не спускаются на любые объекты под дере-
вом, на них формируют плоский шёлковый 
кокон, в котором они окукливаются. Стадия 
куколки продолжается около 20 дней. Наши 

наблюдения 2021–2023 гг. на территории 
ВГПБЗ показали, что появление новых мин 
A. brongniardella на молодых листьях поздней 
формы дуба («поздние») совпадает по време-
ни с периодом окукливания гусениц, разви-
вавшихся на его ранней форме («ранние»). 
Получается, что «ранние» особи не могут 
стать причиной появления мин «поздних»: 
ещё не вышло имаго, не произошло спари-
вание, не прошёл период яйцекладки и эм-
брионального развития этих яиц, а гусеницы 
младшего возраста «поздних» уже существу-
ют. Это обстоятельство указывает на суще-
ствование однолетней генерации моли. За-
селение разных форм дуба A. brongniardella 
происходит особями перезимовавшего поко-
ления минёра.

Бабочки A. brongniardella зимуют в тре-
щинах коры кормовых и стоящих рядом с 
ними деревьев. При наличии поселений чело-
века моль может в массе собираться в сараях, 
на чердаках и террасах различных помеще-
ний [Вебер, 1932; Санина, 1949]. Наше иссле-
дование на территории ВГПБЗ показало, что 

Таблица 2. Средняя площадь (мм2) листа Q. robur и мины A. brongniardella при разной экологической плотности 
минёра

Количество 
гусениц в мине N Площадь листа Площадь мины 

на листе
Площадь мины 
на 1 гусеницу

1 16 4447.1 ± 410.4 499.1 ± 22.5 499.1 ± 22.5  AB
2 49 4369.3 ± 223.4 968.0 ± 33.3 484.0 ± 16.6
3 42 4550.4 ± 228.4 1415.0 ± 35.5 471.6 ± 11.8
4 28 4566.6 ± 261.5 1772.8 ± 59.2 443.2 ± 14.8  A
5 9 4825.9 ± 302.2 2148.2 ± 132.5 429.6 ± 26.5  B

Примечание. Достоверные различия (Р < 0.05) отмечены одинаковыми буквами.

Рис. 3. Личинка эктопаразитоида питается гусеницей A. 
brongniardella (пойменная дубрава р. Сива, 22.06.2023). 
(Фото: Ермолаев И.В.)

Рис. 4. Куколка одиночного первичного эндопарази-
тоида Chrysocharis sp. внутри мины A. brongniardella 
(пойменная дубрава р. Сива, 22.06.2023). (Фото: Ер-
молаев И.В.)
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моль предпочитает зимовать под корой сухих 
стоящих деревьев. Бабочки выходят из диапа-
узы перед распусканием почек дуба. 

В южной части европейского ареала A. 
brongniardella часто образует как периодиче-
ские, так и хронические вспышки массового 
размножения. Хроническая раннелетняя де-
фолиация дубов минёром может приводить к 
снижению радиального прироста деревьев на 
25–50%, их ослаблению и гибели в результате 
заселения ксилофагами и патогенами [Падий, 
Завада, 1988]. Эти обстоятельства позволяют 
отнести A. brongniardella к группе экономи-
чески значимых видов и свидетельствуют о 
необходимости мониторинга за состоянием 
его популяций.

Таким образом, A. brongniardella явля-
ется узким олигофагом. Выявлено 17 видов 
кормовых растений, принадлежащих к роду 
Quercus. Дальнейшее исследование попу-
ляций минёра, возникших при расширении 
ареала вида, может помочь разобраться в во-
просах становления и развития факторов ре-
гуляции его численности.
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TROPHIC SPECIALIZATION OF THE LEAF BLOTCH MINER 
MOTH ACROCERCOPS BRONGNIARDELLA (FABRICIUS, 1798) 

(LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE)
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An analysis of literature and original data on the trophic relationships of the leaf blotch miner moth, 
Acrocercops brongniardella (Fabricius, 1798) (Lepidoptera, Gracillariidae) was performed. The leaf miner 
develops on 17 species of the genus Quercus L. (Q. castaneifolia, Q. cerris, Q. coccifera, Q. dalechampii, 
Q. faginea, Q. ilex, Q. ithaburensis, Q. lusitanica, Q. macranthera, Q. montana, Q. mongolica, Q. petraea, 
Q. pubescens, Q. pyrenaica, Q. robur, Q. rubra, Q. suber) of the family Fagaceae; i. e., it is a narrow oli-
gophage. The oak Q. montana was reported as a food plant for the first time. The main forage plant of the 
miner in Europe is Q. robur.

An experimental assessment of the average A. brongniardella mine area with changes in the miner 
ecological density was carried out during 2023 in a floodplain oak forest (Quercus robur L.) of Siva Riv-
er, Votkinsk District, Udmurt Republic. At the ecological density of one A. brongniardella caterpillar per 
leaf, the mine area on Q. robur averages 499.1±22.5 мм2. With an increase in ecological density, this area 
significantly decreases.

Key words: trophic specialization, miner, Quercus.
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ КИТАЙСКОГО МОХНАТОРУКОГО 
КРАБА ERIOCHEIR SINENSIS H. MILNE EDWARDS, 1853 В 
БАССЕЙНЕ ВОСТОЧНОЙ ЧАСТИ ФИНСКОГО ЗАЛИВА
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Представлены новые данные о распространении чужеродного вида – китайского мохнаторукого 
краба Eriocheir sinensis в бассейне восточной части Финского залива Балтийского моря. Подтверждён 
факт повсеместного наличия E. sinensis в донных сообществах. В период с 2021 по 2023 г. отмечены 
находки 81 особи взрослого мохнаторукого краба; 32 из которых исследованы в лаборатории. Среди 
исследованных особей преобладали самцы; соотношение полов (самцы: самки) составило 3.6:1.0; 
самок с наружной икрой не обнаружено. Ширина карапакса исследованных крабов (n = 32) изменялась 
от 46.6 до 85.0 мм; составляя в среднем 63.2 ± 1.7 мм. Самцы были незначительно крупнее самок, 
однако статистически значимых различий в ширине карапакса между самцами и самками не выяв-
лено. Обсуждаются вопросы о происхождение крабов, обитающих в восточной части Балтийского 
моря и о возможности натурализации данного вида в бассейне восточной части Финского залива 
Балтийского моря. Делается вывод о необходимости систематического мониторинга E. sinensis в 
бассейне Финского залива.

Ключевые слова: Eriocheir sinensis, китайский мохнаторукий краб, Финский залив, Балтийское 
море, биологические инвазии, распространение, размерно-половой состав, адаптация, натурализация.
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Введение
Китайский мохнаторукий краб Eriocheir 

sinensis H. Milne Edwards, 1853 является од-
ним из наиболее успешных вселенцев и вхо-
дит в список наиболее опасных инвазивных 
видов Мира [Gollasch, 2011; Самые опас-
ные…, 2018]. Его естественный ареал, до на-
чала широкомасштабного распространения, 
простирался вдоль материкового побережья 
Азии – от Жёлтого моря на юге до Японского 
моря на севере [Veilleux, de Lafontaine, 2007].

Расселение E. sinensis по всему свету яв-
ляется классическим примером непреднаме-
ренной интродукции организмов. В начале 
ХХ столетия, с судовыми балластными вода-
ми китайский мохнаторукий краб был завезён 
в Северную Европу, откуда интродуцирован 
по всему свету. Современный ареал вида про-
стирается от Португалии, Германии и Фран-
ции до Швеции, Финляндии и Польши; ох-
ватывает бассейны Средиземного, Чёрного и 
Каспийского морей, вид известен на Британ-

ских островах и в Северной Америке [Cohen, 
Carlton, 1997; Bentley, 2011; Gollasch, 2011].

Китайский мохнаторукий краб является 
катадромным организмом, взрослые особи 
которого обитают в пресных водоёмах, а их 
нерест и личиночное развитие происходят в 
морских и солоноватых водах. За время жиз-
ненного цикла краб совершает нагульные и 
нерестовые миграции на значительные рас-
стояния [Cohen, Weinstein, 2001].

Нерестовые миграции взрослых кра-
бов из пресных вод в солоноватые проис-
ходят в осенне-зимний период [Veilleux, de 
Lafontaine, 2007; Dittel, Epifanio, 2009]. После 
спаривания самки мигрируют в более солё-
ные части эстуария, где ранней весной про-
исходит вылупление планктонных личинок, 
развивающихся весной-летом в течение око-
ло 90 суток [Anger, 1991; Montú et al., 1996]. 
За это время личинки проходят ряд стадий: 
короткая не питающаяся стадия презоэа 
(prezoea), или предличинка, пять личиноч-
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ных стадий зоэа (zoea I–V) и одна стадия ме-
галопа (megalopa), или пост-личинка [Anger, 
1991; Montú et al., 1996]. По завершении ста-
дии мегалопы, личинки оседают на дно, где 
в конце лета – начале осени превращаются в 
молодь краба, которая начинает нагульную 
миграцию вверх по течению [Rudnick et al., 
2005]. 

Продолжительность жизни E. sinensis за-
висит от условий среды и варьирует от одного 
до пяти лет. Эта изменчивость связана со вре-
менем, необходимым для достижения зрело-
сти и репродуктивной активности, поскольку 
краб нерестится только один раз и погибает 
после размножения [Veilleux, de Lafontaine, 
2007]. В Китае, в границах естественного 
ареала, продолжительность жизни E. sinensis 
составляет от одного до трёх лет [Jin et al., 
2001, 2002]. За пределами естественных ме-
стообитаний, в Северной Европе, например, 
считается, что продолжительность полового 
созревания краба варьирует от четырёх до 
пяти лет [Gollasch, 1999; Rainbow et al., 2003; 
Herborg et al., 2003, 2005].

Впервые за пределами естественного аре-
ала E. sinensis был отмечен в 1912 г. в р. Ал-
лер, притоке р. Везер в Германии [Panning, 
1939]. Далее, через Кильский канал краб 
проник в Балтийское море [Panning, 1939] и 
к 1933 г. появляются сообщения о его первых 
находках в Финском заливе у южного побере-
жья Финляндии и под Выборгом [Herborg et 
al., 2003; Ojaveer et al., 2007].

В настоящее время, находки E. sinensis 
отмечаются по всему Балтийскому морю: в 
Дании, Германии, Швеции, Польше, Литве, 
Латвии, Эстонии, Финляндии и России, но 
наибольшая встречаемость этого вида отме-
чается вдоль южного побережья [Herborg et 
al., 2003, 2007; Ojaveer et al., 2007; Zaiko et 
al., 2011].

Китайский мохнаторукий краб регулярно 
отмечается в российских водах Балтийского 
моря – в восточной части Финского залива, 
включая Невскую губу [Panov et al., 2002; 
2003], известны находки этого вида в р. Неве 
[Panov, 2006], в Ладожском [Panov, 2006] и 
Онежском [Шкляревич, Кучко, 2018] озёрах.

Однако, если до начала 2010-х гг., здесь 
отмечались лишь единичные находки это-

го вида [Panov, 2006; The Gulf of Finland…, 
2016], то в последнее десятилетие участились 
сообщения рыбопромышленников и рыба-
ков-любителей о поимке мохнаторуких кра-
бов как в Финском заливе, так и в пресных 
водоёмах и водотоках бассейна Балтийского 
моря.

Первоочередной целью настоящего ис-
следования является получение актуальных 
данных о распространении китайского мох-
наторукого краба в районе исследования, 
его размерно-половой структуре и оценка 
возможности натурализации данного вида в 
бассейне восточной части Финского залива 
Балтийского моря.

Материал и методика
Контрольный лов мохнаторукого краба 

выполняли в 2021–2023 гг. в прибрежной ча-
сти Финского залива с применением донных 
ставных ловушек и донных ставных сетей в 
соответствии с методами учёта, принятыми 
в Японском море, где этот вид является про-
мысловым [Колпаков, Семенькова, 2012]. 
Всего выполнена 21 ловушечная и 3 сетных 
станций в разных частях Финского залива. В 
дополнение к контрольному лову, выполнен 
мониторинг социальных сетей и опрос ры-
баков-любителей, рыбопромышленников и 
водолазов; в ходе которого осуществлён сбор 
дополнительной информации о местах на-
хождения мохнаторукого краба и его обилии 
в бассейне Финского залива. В настоящем ис-
следовании учитывались сообщения, сопро-
вождающиеся фото- и/или видеофиксацией 
находок крабов.

В ходе общения с референтными группа-
ми в лабораторию были переданы 32 особи 
E. sinensis, для которых выполнена морфоме-
трия и определён пол. Пол краба определяли 
по форме абдомена [Guo et al., 1997]. Для вы-
явления полового диморфизма использован 
U-тест Манна – Уитни – непараметрический 
аналог критерия Стьюдента. 

Результаты
Контрольный лов, выполненный на 24 

станциях в Финском заливе с использованием 
донных ставных ловушек и донных ставных 
сетей не принёс ожидаемого результата – не 
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удалось поймать ни одного краба. Вместе с 
тем значительный объём материала получен 
при взаимодействии с рыбопромышленника-
ми, рыбаками-любителями и водолазами.

Первое в 2021 г. сообщение о поимке ки-
тайского мохнаторукого краба, оказавшегося 
взрослой самкой, поступило 14 марта от ры-
бака, занимавшегося любительским подлёд-
ным ловом в районе маяка Толбухин, мори-
стее дамбы комплекса защитных сооружений 
Санкт-Петербурга от наводнений (КЗС), рас-
положенной в Финском заливе (табл. 1). По-
следняя находка сделана 26 сентября 2023 г. в 
нижнем течении р. Луга, впадающей в Луж-
скую губу Финского залива, при промышлен-
ном лове рыбы ставными сетями (табл. 1). 
Всего, в 2021–2023 гг., отмечены находки 81 
особи E. sinensis (рис. 1; табл. 1).

Большинство находок китайского мохна-
торукого краба являлись единичными слу-
чаями поимки их рыбаками-любителями и 
подводными охотниками. Однако, в конце 
апреля, во второй половине мая и в середи-
не сентября 2021 г. отмечены три массовые 
находки. Так, в конце апреля 2021 г., при во-
долазном осмотре судопропускных ворот 

Рис. 1. Схема находок китайского мохнаторукого краба Eriocheir sinensis в восточной части Финского залива Бал-
тийского моря. Треугольные метки – находки 2002–2005 гг. (по: [Panov, 2006]); круглые – находки 2021–2023 гг.; 
нумерация соответствует данным табл. 1. 

КЗС, на глубине 15.0 м было обнаружено 13 
особей E. sinensis (табл. 1). Вторая и третья 
массовые находки мохнаторуких крабов за-
фиксированы во второй половине мая и в се-
редине сентября 2021 г. в прибрежной части 
Нарвского залива (23 особи) и Лужской губы 
(10 особей) при промышленном лове рыбы 
ставными сетями (табл. 1, рис. 1, 2).

Наряду с крабами, выловленными в Фин-
ском заливе, отмечены находки пяти особей, 
сделанные в р. Луга и в искусственном пруду 
в Ленинградской обл., образовавшемся на ме-
сте песчаного карьера. В двух случаях крабы 
найдены на удалении более 60 км от Финско-
го залива.

Одним из важных биологических показа-
телей, характеризующих состояние популя-
ции, является соотношение самцов и самок. 
За три года исследований было зарегистри-
ровано гораздо больше самцов, чем самок 
краба. Из 32 особей, у которых был опреде-
лён пол, самцы (M) составляли 25 экз. (или 
78.1%), самки (F) – 7 экз. (21.9%). Таким об-
разом, соотношение полов (М:F) составило 
3.6 : 1.0; самок с наружной икрой не обна-
ружено.
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Таблица 1. Координаты находок китайского мохнаторукого краба Eriocheir sinensis в бассейне восточной части 
Финского залива Балтийского моря в 2021–2023 гг.

№ Дата Широта
(с. ш.)

Долгота
(в. д.)

Глубина, 
м Кол-во Район

1 14.03.2021 60°02.4′ 29°33.8′ 3.0 1 Финский зал., район маяка 
Толбухин

2 28.04.2021 59°59.5′ 29°41.6′ 15.0 13 Финский зал., створ ворот КЗС
3 19.05.2021 60°21.9′ 28°36.1′ 3.0 1 Выборгский зал., г. Приморск
4 26.05.2021 59°40.4′ 28°20.4′ 1.5 1 Лужская губа
5 15.05.2021 –29.05.2021 59°39.2′ 28°00.2′ 2.0 23 Нарвский залив
6 01.06.2021 60°37.5′ 28°35.2′ 3.0 2 Выборгский зал., г. Высоцк
7 11.06.2021 60°26.2′ 28°40.3′ 3.0 1 Выборгский зал., п. Прибылово
8 12.06.2021 60°36.8′ 28°32.3′ 1.5 1 Выборгский зал.
9 24.06.2021 60°32.1′ 28°39.1′ 3.0 1 Выборгский зал., п. Советский
10 08.07.2021 60°39.2′ 28°41.7′ 1.5 1 Выборгский зал., бух. Тихая 
11 10.07.2021 59°53.4′ 30°12.1′ 8.0 1 Невская губа, о. Канонерский
12 17.07.2021 60°21.1′ 28°32.2′ 3.0 1 Выборгский зал.,пр. Бьёркезунд  

13 12.08.2021 59°29.2′ 28°15.5′ 2.0 1 р. Луга, д. Орлы, на удалении 
33 км от Финского зал. 

14 14.08.2021 59°59.3′ 29°14.9′ 1.0 1 Финский зал., бух. Чёрная Лахта
15 18.08.2021 59°52.6′ 30°10.3′ 2.0 1 Невская губа, безымянное озеро
16 19.08.2021 59°53.5′ 30°12.4′ 7.0 1 Невская губа, о. Канонерский
17 25.08.2021 59°52.2′ 30°10.5′ 1.5 1 Невская губа, безымянное озеро 

18 29.08.2021 59°23.0′ 28°35.8′ 3.0 1 р. Луга, г. Кингисепп, на удале-
нии 61 км от Финского зал.

19 05.09.2021 60°02.0′ 29°53.7′ 1.5 1 Финский зал., район дамбы КЗС
20 10.09.2021 60°37.2′ 28°33.3′ 3.0 2 Выборгский зал., г. Высоцк
21 15.09.2021 59°49.5′ 28°08.6′ 2.0 10 Лужская губа
22 10.10.2021 60°02.2′ 29°55.9′ 1.5 1 Финский зал., район дамбы КЗС
23 19.10.2021 59°40.0′ 28°00.4′ 3.0 4 Нарвский залив

24 04.11.2021 59°52.1′ 30°46.8′ 0.5 1
д. Манушкино, Ленинградская 

обл., на удалении 70 км от Фин-
ского зал.

25 07.11.2021 59°40.7′ 28°14.6′ 2.5 3 устье р. Выбья, Лужская губа
26 01.04.2022 60°12.6′ 28°59.6′ 3.0 2 Финский зал., п. Озерки

27 01.10.2022 59°27.3′ 28°17.3′ 2.5 1 р. Луга, д. Манновка, на удале-
нии 36 км от Финского зал.

28 29.05.2023 59°45.5′ 28°11.8′ 0.0 1 д. Липово, Лужская губа
29 25.08.2023 60°20.4′ 28°31.6′ 0.8 1 Выборгский зал., о-ва Берёзовые
30 26.09.2023 59°40.0′ 28°17.9′ 3.0 1 р. Луга, п. Усть-Луга

Таблица 2. Ширина карапакса китайского мохнаторукого краба Eriocheir sinensis в бассейне восточной части 
Финского залива Балтийского моря в 2021–2023 гг.

Все особи Самцы Самки
Количество особей 32 25 7
Размах параметра, мм 46.6 – 85.0 50.0 – 85.0 46.6 – 63.0

Среднее значение, М ± SE 63.2 ± 1.7 64.5 ± 1.8 56.1 ± 3.0
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Рис. 2. Внешний вид самца (А) и самки (Б) китайского мохнаторукого краба Eriocheir sinensis, выловленного в 
восточной части Финского залива Балтийского моря в 2021 г.

Ширина карапакса всех исследованных 
особей (n = 32) изменялась от 46.6 до 85.0 мм; 
составляя в среднем 63.2 ± 1.7 мм. Самцы 
были незначительно крупнее самок (табл. 2); 
тем не менее, статистически значимых раз-
личий в ширине карапакса между самцами и 
самками не выявлено (U-тест: U = 38.0; p > 
0.05).

Обсуждение
Распространение и обилие краба в райо-

не исследования
Настоящее исследование показывает, что 

единичные особи E. sinensis практически по-
всеместно присутствуют в бассейне восточ-
ной части Финского залива, по крайней мере, 
в течение последних двух десятилетий. Сле-
дует также отметить, что в российских водах, 
как и по всему побережью Балтийского моря 
[Panov, 2003; 2006; Ojaveer и др., 2007; Drotz 
et al., 2010; Wójcik-Fudalewska, Normant-

Saremba, 2016], в эти десятилетия наблюда-
лось увеличение числа находок этого вида.

К сожалению, мы не можем сравнивать 
количество находок, сделанных в россий-
ских водах и водах сопредельных государств. 
Поскольку количество сообщений о таких 
находках в большой степени зависит как от 
величины промыслового усилия в каждом ре-
гионе, так и от «доброй воли» рыбаков, со-
общающих о своих находках. Кроме того, это 
увеличение может быть связано с растущей 
осведомлённостью рыбаков, сообщающих о 
поимке краба в прилове. 

Таким образом, невозможно сделать вы-
вод о том, что численность мохнаторукого 
краба в водах восточной части Балтийского 
моря достоверно увеличивается.

Размер краба
В Китае, в местах естественного обита-

ния, ширина карапакса крабов обычно не 
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превышает 75 мм [Wang et al., 2006; Xue et 
al., 2022; Xu et al., 2024]; тогда как за преде-
лами естественного ареала, у побережья Ве-
ликобритании и в реках Германии, ширина 
панциря E. sinensis может достигать 90-100 
мм [Wall, Limbert, 1983; Rudnick et al., 2000; 
Veldhuizen, 2001; Herborg et al., 2003]. 

В настоящем исследовании, ширина кара-
пакса крабов варьировала от 46.6 до 85 мм, 
что соответствует размерам особей, обитаю-
щих в прибрежных водах Швеции, Германии, 
Латвии, Финляндии и Польши [Herborg et al., 
2003; Ojaveer et al., 2007; Drotz et al., 2010; 
Czerniejewski et al., 2012; Wójcik, Normant, 
2014]. Хотя различия в ширине карапакса 
самцов и самок не были статистически зна-
чимыми, полученные результаты подтвер-
ждают наличие полового диморфизма это-
го вида [Семенькова, 2003; Czerniejewski, 
Wawrzyniak, 2006; Czerniejewski et al., 2007; 
Dittel, Epifanio, 2009; de Giosa et al., 2013; 
Wójcik-Fudalewska, Normant-Saremba, 2016]. 

Соотношение полов
Соотношение полов в популяции 

E. sinensis, обычно близко к равному, что на-
блюдается в большинстве европейских реги-
онов [Normant et al., 2002; Herborg et al., 2003; 
Czerniejewski, Wawrzyniak, 2006; Ojaveer et 
al., 2007; Garcia-de-Lomas et al., 2010; Brodin, 
Drotz, 2014; Anastácio et al., 2018]. Вместе с 
тем известно, что половой состав мохнато-
руких крабов подвержен значительной про-
странственно-временной изменчивости в 
период нерестовых и нагульных миграций; 
также он зависит от размерного состава по-
пуляции – среди крупных особей наиболее 
часто встречались самцы, что связано с боль-
шей продолжительностью их жизни и боль-
шей активностью, позволяющей совершать 
миграции на дальние расстояния [Kobayashi, 
Matsuura, 1995].

В настоящем исследовании соотношение 
самцов и самок составило 3.6 : 1.0. Анало-
гичное соотношение с заметным преоблада-
нием самцов наблюдалось в Великобритании 
[Morritt et al., 2013] при исследовании мохнато-
рукого краба в р. Темза; в Польше, в Гданьском 
заливе [Wójcik-Fudalewska, Normant-Saremba, 
2016]; у побережья Финляндии, в восточной 

части Финского залива [Ojaveer et al., 2007] и в 
некоторых районах российских вод Японского 
моря [Колпаков, Семенькова, 2012].

Происхождение крабов, обитающих в 
восточной части Балтийского моря

Единого мнения о происхождении мох-
наторуких крабов, вылавливаемых в восточ-
ной части Балтийского моря, не существует 
[Ojaveer et al., 2007]. Но важно обратить вни-
мание на отсутствие мелких особей с шири-
ной карапакса менее 45 мм. Аналогичная кар-
тина наблюдается в других исследованиях, 
выполненных в восточной Балтике [Normant 
et al., 2000; Herborg et al., 2003; Czerniejewski, 
Wawrzyniak, 2006; Czerniejewski et al., 2007, 
2010, 2012; Wójcik, Normant, 2014], где отсут-
ствовали экземпляры с шириной карапакса 
менее 40 мм. 

Это указывает на отсутствие устоявшей-
ся популяции этого вида в восточной части 
Финского залива, подобного другим регио-
нам Балтийского моря, а также на постоян-
ный приток особей из других европейских 
популяций. Китайский мохнаторукий краб 
известен своей способностью мигрировать на 
большие расстояния. Так, в местах естествен-
ного обитания молодь краба совершает на-
гульные миграции на расстояние до 1400 км 
от моря вверх по течению рек [Gollasch, 1999; 
Cohen, Weinstein, 2001]. Также известно, что 
в своих миграциях он может перемещаться по 
суше на расстояние до 750 км [Gollasch, 1999; 
Cohen, Weinstein, 2001; Herborg et al., 2003]. 

Считается, что ближайшие к району ис-
следования устоявшиеся популяции мохнато-
рукого краба находятся в Германии, в эстуа-
риях рек Эльба и Везер, и возможно, в районе 
Датских проливов [Семенькова, 2003; Herborg 
et al., 2007; Wójcik-Fudalewska, Normant-
Saremba, 2016]. Молекулярные исследования 
показали интенсивный поток генов между 
популяциями китайского краба, обитающими 
в Северном и Балтийском морях [Herborg et 
al., 2007; Otto, 2012]. Поэтому можно пред-
положить, что особи, найденные в районе 
исследования, происходят из устоявшейся 
популяции Северного моря [Czerniejewski et 
al., 2012], подтверждая гипотезу о миграции 
крабов из Северного моря в Балтийское.
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Полагают, что маршрут миграции 
E. sinensis из Северного моря в Балтийское 
пролегает через Кильский канал, вдоль по-
бережья Дании и Датских проливов, Катте-
гат и Скагеррак [Pienimäki, Leppäkoski, 2004; 
Herborg et al., 2007; Ojaveer et al., 2007]. Ми-
грация краба в районы Финского залива мо-
жет быть связана с наличием здесь доступной 
еды, отсутствием конкуренции и давления 
хищников, а высокая выживаемость особей 
обусловлена высокой адаптивностью этого 
вида [Panning, 1939; Anger, 1991; Montú et 
al., 1996; Veilleux, de Lafontaine, 2007; Dittel, 
Epifanio, 2009; Jakubowska, Normant, 2011; 
Sui et al., 2011; Normant et al., 2012]. Кроме 
того, наблюдаемая миграция крабов в рай-
он восточной Балтики может быть связана с 
тем, что солоноватые воды с солёностью ме-
нее 7‰ биоэнергетически более «выгодны» 
для взрослых особей E. sinensis, чем солёные 
воды западной Балтики и Северного моря; 
поскольку требуют меньших затрат на обмен 
веществ [Normant et al., 2012].

Помимо особенности размерного состава 
крабов, обитающих в районе исследования, в 
пользу их миграции из европейских популя-
ций свидетельствует половой состав, харак-
теризующийся преобладанием самцов, обла-
дающих большей скоростью передвижения 
и продолжительностью жизни [Kobayashi, 
Matsuura, 1995].

Наряду с активной миграцией взрослых 
особей, возможен перенос ювенилов в об-
растании корпусов судов [Panov et al., 2007; 
Shakirova et al., 2007], поскольку известны 
находки молодых особей E. sinensis в пустых 
домиках усоногих раков на корпусах судов 
[Gollasch, Rosenthal, 2006; Gollasch, 2006].

Также возможен перенос личинок мохна-
торукого краба с балластными водами меж-
ду Северным морем и западной Балтикой 
[Pienimäki, Leppäkoski, 2004; Herborg et al., 
2007; Ojaveer et al., 2007]. Что касается пере-
носа краба с балластными водами судов, кур-
сирующих между портами Северного моря и 
восточной Балтики, то он крайне маловероятен 
из-за низкой солёности последней. Хорошо из-
вестно, что Балтийское море характеризуется 
солоноватыми водами, занимающими более 
60% его акватории. Солёность поверхностных 

вод варьирует здесь от 5‰ до 8‰, что принято 
считать нормальной солёностью Балтики. На 
севере Ботнического залива и в восточной ча-
сти Финского залива, эта величина постепен-
но снижается до 0‰. И лишь в западной части 
Балтики, в зоне влияния солёных вод Север-
ного моря, на площади менее 5% его аквато-
рии, солёность составляет от 22‰ до 26‰. 
Солёность придонных вод изменяется от 30‰ 
в западной Балтике до 13‰ в центральной её 
части, постепенно снижаясь до 0‰ в Ботниче-
ском и Финском заливах [Lehmann et al., 2002; 
Аладин, Плотников, 2013].

Известно, что основными факторами, 
лимитирующими половое созревание, ли-
чиночное развитие и, как следствие, распро-
странение мохнаторуких крабов, является 
температура и солёность. Считается, что для 
созревания крабов требуется солёность более 
8‰; а личиночное развитие невозможно при 
температуре менее 15 °C и солёности ниже 
15‰ [Anger, 1991; Cohen, Weinstein, 2001]. 
Принимая во внимание низкую солёность 
Балтийского моря, возможность размножения 
E. sinensis на большей его акватории считается 
крайне маловероятной [Ojaveer et al., 2007]. 

Маловероятность вселения китайского 
мохнаторукого краба в восточную Балтику с 
балластными водами подтверждается отсут-
ствием до настоящего времени опубликован-
ных данных о нахождении его личинок в ме-
ропланктоне Балтийских вод.

Судьба мохнаторуких крабов, обитаю-
щих в восточной части Балтийского моря

Единого мнения о дальнейшей судьбе 
E. sinensis в Финском заливе не существует. 
Вместе с тем обсуждается три возможных 
сценария [Ojaveer et al., 2007]:

1. Крабы возвращаются для нереста на 
юго-восток Северного моря;

2. Крабы адаптировались к низкой солё-
ности, способны здесь размножаться;

3. Крабы погибают без размножения.
Первый сценарий с обратной миграцией в 

места размножения, расположенные в более 
полутора тысячах километров от Финского 
залива, выглядит маловероятным вследствие 
значительных энергетических затрат на её 
осуществление. Тем не менее известно, что 
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и другие виды крабов совершают не менее 
протяжённые миграции [Marukawa, 1933; 
Aguilara et al., 2005], что не позволяет исклю-
чать данный сценарий окончательно.

На уровне спекулятивных рассуждений 
можно оценить время, необходимое для со-
вершения подобной миграции. Расстояние от 
эстуария р. Эльба, где находится ближайшая 
устоявшаяся популяция E. sinensis до Луж-
ской губы Финского залива, где в настоящем 
исследовании наиболее часто регистриро-
вались находки мохнаторукого краба (через 
Кильский канал и вдоль юго-восточного по-
бережья Балтики) составляет около 1700 км. 
В экспериментах с мечением крабов установ-
лена средняя скорость их миграции, состав-
ляющая от 11.5 до 18.1 км/сутки [Herborg et 
al., 2003]. 

Таким образом, простой расчёт показыва-
ет, что на преодоление искомого расстояния 
крабу потребуется от 3.5 до 5.0 месяца, что не 
кажется непреодолимой задачей. Более того, 
как уже отмечалось выше, в пределах свое-
го естественного ареала, крабы совершают 
нагульные и нерестовые миграции на впол-
не сопоставимые расстояния [Gollasch, 1999; 
Cohen, Weinstein, 2001].

Второй сценарий с размножением краба 
в Финском заливе выглядит довольно фан-
тастично, но он основан на способности 
организмов адаптироваться к новой среде. 
Адаптация может быть, как краткосрочным 
(например, в экстремальных условиях), так 
и долгосрочным процессом, объединяющим 
все аспекты биологии животных, включая их 
поведение, морфологию, биохимию и физио-
логию [Willmer et al., 2005]. Так, исследова-
ния различных популяций одного и того же 
вида организмов показали, что существуют 
внутривидовые различия, позволяющие осо-
бям таких «физиологических рас» проникать 
в среду обитания, совершенно отличную по 
солёности или ионному составу от среды 
обитания других популяций [Harris, Aladin, 
1997; Орлова, 2011]. 

Известно, например, что после глобаль-
ного расселения китайского мохнаторуко-
го краба, отмечена его адаптация к низкой 
температуре и солёности. Таким механиз-
мом адаптации стало появление дополни-

тельных личиночных стадий и увеличе-
ние продолжительности их развития. При 
неблагоприятных условиях окружающей 
среды могут наблюдаться шестая стадия 
зоеа (zoea VI) и вторая стадия мегалопы 
(megalopa II) [Anger, 1991; Montú et al., 1996; 
Otto, Brandis, 2011; Otto, 2012; Kamanli, 
2017]. Наряду с этим, в ходе лабораторных 
исследований выявлена синергетическая 
связь между температурой и солёностью. 
Установлено, что повышение температуры 
воды может привести не только к увеличе-
нию выживаемости личинок, но и повыше-
нию их устойчивости к низкой солёности 
[Anger, 1991]. Таким образом, глобальные 
климатические изменения и сопровождаю-
щее их повышение температуры вод, созда-
ют предпосылки дальнейшей адаптации и 
натурализации крабов на Балтике. 

Подтверждением адаптационных процес-
сов могут служить сообщение о случаях спа-
ривания китайского краба при солёности ме-
нее 8‰ [Czerniejewski et al., 2012] и находки 
половозрелых самок E. sinensis, как с яйцами 
в яйцеводах, так и с наружной икрой на пле-
оподах при солёности от 0 до 8‰ [Normant et 
al., 2002; Shakirova et al., 2007; Herborg et al., 
2007; Wójcik, Normant, 2014].

Таким образом, имеющиеся данные по-
казывают, что низкая солёность восточной 
части Балтийского моря уже не препятствует 
половому созреванию, спариванию и опло-
дотворению E. sinensis. Однако, до сих пор 
нет ясности, позволит ли такой уровень солё-
ности завершить эмбриональное и личиноч-
ное развитие [Wójcik, Normant, 2014].

Третий сценарий с гибелью краба без 
размножения на сегодняшний день выглядит 
наиболее реалистично, поскольку нет ника-
ких подтверждений развития событий по вто-
рому сценарию – отсутствие опубликованных 
данных о нахождении личинок мохнаторуко-
го краба в меропланктоне восточной Балтики 
и отсутствие в бентосных сборах молоди кра-
ба с размером менее 30 мм.

Необходимость мониторинга краба в 
Финском заливе

Китайский мохнаторукий краб являет-
ся крупнейшим ракообразным Балтийского 
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моря. В Северной Европе, в районах с усто-
явшейся популяцией, численность молоди 
этого вида способны регулировать хищные 
рыбы, водоплавающие птицы, водные и по-
луводные млекопитающие [Panning, 1939; 
Veldhuizen, Hieb, 1998; Clark, 2011]. Одна-
ко в Финском заливе, куда краб попадает во 
взрослом состоянии, с шириной карапакса 
более 45 мм, наличие естественных врагов 
маловероятно.

Исследуемый вид всеяден и питается 
разнообразными донными беспозвоночны-
ми [Webster et al., 2015; Wójcik et al., 2015; 
Taylor, Dunn, 2018], в результате чего может 
представлять угрозу для аборигенных видов 
бентоса и ихтиофауны; поскольку он охотно 
поедает икру рыб, предпочитая лососёвых, 
уничтожает кормовую базу местных гидро-
бионтов.

Именно поэтому, увеличение его чис-
ленности и дальнейшее расселение могут 
вызвать непредсказуемые последствия для 
водных экосистем и рыбохозяйственного 
потенциала региона. В связи с возможной 
опасностью, связанной с увеличением чис-
ленности E. sinensis, необходимо проведение 
систематического мониторинга его распро-
странения в водоёмах бассейна Финского за-
лива, количественных характеристик и часто-
ты встречаемости.

Первоочередной целью этого мониторин-
га является наблюдение за распространением 
и состоянием численности краба и, на основе 
данных наблюдений, оценка их текущего со-
стояния и многолетней динамики. Долгосроч-
ными целями могут быть прогнозирование 
динамики популяции E. sinensis и разработка 
стратегий управления численностью.
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DISTRIBUTION OF THE CHINESE MITTEN CRAB ERIOCHEIR 
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OF THE GULF OF FINLAND
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New data on the distribution of the alien species - the Chinese mitten crab Eriocheir sinensis in the basin 
of the eastern part of the Gulf of Finland, the Baltic Sea, are presented. The fact of widespread occurrence 
of E. sinensis in bottom communities has been confirmed. During the period from 2021 to 2023, 81 adult 
individuals of the mitten crab were recorded; 32 of them were studied in the laboratory. Among the studied 
individuals, males predominated; the sex ratio (males: females) was 3.6:1.0; females with external roe were 
not found. The carapace width of the studied crabs (n = 32) ranged from 46.6 to 85.0 mm, averaging to 63.2 
± 1.7 mm. Males were slightly larger than females, however, statistically significant differences in carapace 
width between males and females were not detected. Issues related to the origin of crabs inhabiting the 
eastern part of the Baltic Sea and the possibility of naturalization of this species in the basin of the eastern 
part of the Gulf of Finland, the Baltic Sea, are discussed. The conclusion is drawn about the necessity of 
systematic monitoring of E. sinensis in the Gulf of Finland basin.

Keywords: Eriocheir sinensis, Chinese mitten crab, Gulf of Finland, Baltic Sea, biological invasions, 
spatial distribution, size-sex composition, adaptation, naturalization.
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Проанализирован видовой состав рыбного населения оз. Пертозеро (бассейн Онежского оз.). Рас-
смотрены результаты интродукции крупной формы европейской ряпушки Coregonus albula в водоём. 
Определено время натурализации и формирования в нём маточного стада. Изучены биологические 
особенности интродуцированной ряпушки в новых условиях обитания (возрастной состав, линей-
но-весовой рост; питание, плодовитость, размножение). Показано, что озеро по гидрологическим, 
гидрохимическим и гидробиологическим показателям является пригодным для обитания крупной 
формы Coregonus albula. Отмечено, что высокие потенциальные возможности вида и благоприятные 
условия обитания способствовали его успешной натурализации в водоёме. Вселённая крупная форма 
ряпушки в оз. Пертозеро сформировала новую популяцию со значительной численностью и стала 
доминантным видом. 

Ключевые слова: озёрная экосистема, интродукция, натурализация, крупная форма ряпушки, 
особенности биологии.
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Введение
Сохранение и восстановление биологиче-

ского разнообразия и биологических ресур-
сов экосистем относится к числу наиболее 
сложных проблем взаимоотношения челове-
ка и окружающей среды. Сложность реше-
ния этих проблем связана с недостаточной 
изученностью и сложным характером зави-
симостей структуры и функционирования 
сообществ организмов от разнообразия фак-
торов среды. Установлено, что наиболее су-
щественные изменения в рыбном населении 
пресноводных экосистем вызывают антро-
погенные факторы [Решетников и др., 1982; 
Дгебуадзе, 2003, 2014; Павлов, Стриганова, 
2005; Стерлигова, Ильмаст, 2009; Криксунов 
и др., 2010; Алимов и др., 2012; и др.].

В Республике Карелия на протяжении 
длительного времени проводились работы по 
искусственному вселению различных видов 
рыб. Результатами этих процессов стали су-
щественные преобразования в экосистемах: 
перестройка структуры сообществ, измене-
ние условий обитания рыб (нагула и воспро-
изводства), их продукционных характеристик 

[Ильмаст, 2012]. Работы по интродукции в 
водоёмы Карелии новых ценных видов были 
направлены на повышение промысловой про-
дуктивности озёр. В ряде случаев их резуль-
таты привели к изменениям состава ихтиофа-
уны, в других попытки вселения новых видов 
остались без последствий [Кудерский, 2001; 
Дгебуадзе, 2003; Стерлигова, Ильмаст, 2009].

Европейская ряпушка Coregonus albula 
(Linnaeus, 1758) (Actinopterygii: Salmoniform-
is) широко распространённый вид в пресно-
водных водоёмах Европейской части России. 
В Республике Карелия ряпушка отмечена в 
337 из 805 обследованных озёр, из них 144 
расположены в бассейне Белого и 193 – Бал-
тийского морей [Покровский, 1953]. Север-
ной границей её распространения в Карелии 
является Иовское водохранилище, в России 
(Мурманская обл.) – оз. Имандра [Смирнов, 
1977].

В водоёмах Карелии обитает 2 экологи-
ческие формы европейской ряпушки – мел-
кая и крупная. К особо крупным формам от-
носятся рипус – эндемик Ладожского оз. и 
килец – эндемик Онежского оз. [Берг, 1948; 
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Покровский, 1953; Потапова, 1978; Дятлов, 
2002; Бабий, Сергеева, 2003; и др.]. Килец и 
рипус обитают на глубинах 15–20 м, отно-
сительно генеративной формы имеют боль-
шую продолжительность жизни (до 18 лет), 
позднее созревание (3+…4+), выше абсолют-
ную плодовитость (более 80 000 икринок) и 
их взрослые особи потребляют молодь рыб, 
то есть являются активными пелагическими 
хищниками. 

В Карелии крупная форма ряпушки, кроме 
озёр Ладожского и Онежского, обнаружена 
еще в 60 водоёмах [Потапова, 1978]. В боль-
шинстве озёр республики обитает мелкая 
форма ряпушки. Однако, в ряде озёр отмече-
но совместное обитание крупных и мелких 
форм: Онежское, Ладожское, Топозеро, Ум-
бозеро, Нюкозеро и Толвоярви. В остальных 
водоёмах, населённых крупной ряпушкой, 
мелкая форма отсутствует.

В Карелии на протяжении 30 лет (1970–
1990 гг.) большое развитие получили работы 
по интродукции рыб. Главным объектом инт-
родукции являлась крупная форма ряпушки, 
которая способна обитать в озёрах с разным 
гидрологическим, гидрохимическим и гидро-
биологическим режимом [Стерлигова, Иль-
маст, 2009]. 

Целью проведённого исследования яви-
лось изучение состояния популяции интро-
дуцированной крупной формы ряпушки в оз. 
Пертозеро.

Материал и методика
Основой данной работы послужили ихти-

ологические исследования на оз. Пертозеро. 
Сбор материала проводился в летне-осен-
ний период 2023 г. Рыбу для анализа брали 
из сетных опытных уловов (ячея 12–30 мм), 
устанавливаемых на разных участках и глу-
бинах. У рыб измеряли стандартную дли-
ну (SL), длину по Смитту (FL), массу тела. 
Определяли возраст (по чешуе), пол, стадию 
зрелости гонад и плодовитость. Камеральная 
обработка материала проводилась по обще-
принятым методикам [Правдин, 1966; Дге-
буадзе, Чернова, 2009]. При обработке проб 
на питание ряпушки использовали «Методи-
ческое пособие…» [1974]. Таксономический 
статус рыб приводится согласно книге «Рыбы 

в заповедниках России» [2010]. При анализе 
полученных результатов использовались опу-
бликованные материалы. 

Озеро Пертозеро расположено в южной 
части Республики Карелия, относится к бас-
сейну Балтийского моря и принадлежит к 
водосбору р. Шуя – притока Онежского оз. 
В озеро впадает р. Мунозерка и 10 ручьев, 
вытекает одна протока, соединяющая его с 
оз. Кончозеро.

В начале ХVIII в. сток озера был зарегу-
лирован плотиной, что было необходимо для 
нужд Кончезерского металлургического за-
вода. Уровень воды был поднят на несколько 

Рис. 1. Карта-схема оз. Пертозеро.
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метров и с тех пор остаётся без существенных 
изменений. Водосборная площадь составляет 
152 км2, площадь озера – 12.8 км². Большая 
часть дна озера (до 80%) покрыта глиной и 
илом [Озёра Карелии…, 1959, 2013]. Озеро 
используется для нужд местного населения, 
служит источником водоснабжения п. Кончо-
зеро, в рекреационных целях и для любитель-
ского рыболовства.

Озеро сравнительно глубокое с макси-
мальной глубиной 40 м, средней – 14.8 м 
(рис. 1). Прозрачность воды составляет в 
среднем 5–6 м. Озеро принадлежит к водоё-
мам с низкими показателями пермангонатной 
окисляемости – в среднем 5.8 мгО2/л (коле-
бания 4.0–6.2). Цветность воды варьирует 
от 0 до 14°, газовый режим благоприятный. 
Активная реакция воды озера слабощелочная 
(рН – 7.3). Лимнологическая характеристика 
водоёма представлена в таблице 1.

По характеру органического вещества оз. 
Пертозеро относится к водоёмам с неокра-

шенным водным гумусом, содержание био-
генных веществ незначительно вследствие 
их постоянного включения в биотический 
круговорот.

В составе фитопланктона озера отмечено 
135 видов, среди которых доминируют диато-
мовые водоросли, на долю которых приходится 
около 70%. Максимальная биомасса водорос-
лей в озере достигает 0.9 г/м3 [Иешко, 1990].

Зоопланктон озера достаточно богат и 
представлен 135 видами с преобладанием ко-
пепод (72 вида) и коловраток (63 вида). Био-
масса зоопланктона в среднем по озеру сотав-
ляет 1.1 г/м3 [Куликова, 2007].

Донные организмы представлены 180 ви-
дами и формами и из них основными явля-
ются: хирономиды – 56, моллюски – 38, ру-
чейники – 24, стрекозы – 12 и подёнки – 9. 
Средняя биомасса зообентоса по водоёму со-
ставляет 3.8 г/м2 [Рыжков и др., 2009].

По уровню количественного развития 
планктона и бентоса центральную часть озе-

Таблица 1. Лимнологические показатели оз. Пертозера [Озёра Карелии…, 2013]

Показатель Величина
Координаты 62°11′ с. ш., 33°58′ в. д.
Высота над уровнем моря, м 44.0
Водосборная площадь, км² 152
Площадь, км² 12.8
Длина, км 16.0
Ширина средняя, км 0.8
Ширина наибольшая, км 1.9
Глубина средняя, м 14.8
Глубина наибольшая, м 40.0
Коэффициент условного водообмена 0.27
Объём водной массы, млн м3 190
Прозрачность, м 5
Цветность, градус 12
рН 7.3
Перманганатная окисляемость, мгО2/л. 5.8
О2, % 100

Со2, % 2.4
Азот общий, мг/л 0.04
Фосфор общий, мг/л 0.0003
Биомасса фитопланктона, г/м 3 0.9
Биомасса зоопланктона, г/м 3 1.1
Биомасса бентоса г/м 2 2.0
Число видов рыб, шт. 17
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ра можно отнести к β-олиготрофному, при-
брежную – к переходному β-мезотрофному 
типу [Китаев, 2007]. В целом Пертозеро по 
гидрологическим, гидрохимическим и гид-
робиологическим показателям пригодно для 
обитания в нём крупной формы ряпушки.

Результаты исследований и их обсуждение
По мере исследования экосистемы оз. 

Пертозеро в нём отмечено значительное ва-
рьирование количества видов рыб. В во-
доёме в  1930-х гг. было отмечено 11 видов 
рыб: кумжа Salmo trutta (Linnaeus, 1758), сиг 
Coregonus lavaretus (Linnaeus, 1758), плотва 
Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758), уклейка Albur-
nus alburnus (Linnaeus, 1758), голец усатый 
Barbatula barbatula (Linnaeus, 1758), щука 
Esox lucius Linnaeus, 1758, налим Lota lota 
(Linnaeus, 1758), окунь Perca fluviatilis Lin-
naeus, 1758, ёрш Gymnocephalus cernuus (Lin-
naeus, 1758), девятииглая колюшка Pungitius 
pungitius (Linnaeus, 1758), обыкновенный 
подкаменщик Cottus gobio Linnaeus, 1758. 
[Чернов, 1927].

В 1950-х гг. в озере были обнаружены 
три новых вида: корюшка Osmerus eperlanus 
(Linnaeus, 1758), краснопёрка Scardinius 
erythrophthalmus (Linnaeus, 1758), щиповка 
Cobitis taenia Linnaeus, 1758. и общее чис-
ло видов достигло 14 [Гордеев, Мельянцев, 
1959]. В 1980 гг. в связи с использованием 
современных орудий промысла и проведени-
ем работ по интродукции рыб в оз. Пертозеро 
было обнаружено ещё три вида: лещ Abramis 
brama (Linnaeus, 1758), елец Leuciscus 
leuciscus (Linnaeus, 1758) и крупная форма 
ряпушки Coregonus albula. Число видов рыб 
выросло до 17 [Чухарев, 1995]. В настоящее 
время, по нашим данным, в водоёме также 
обитает 17 видов рыб. 

В оз. Пертозеро для увеличения его рыбо-
промысловой продуктивности было выпуще-
но 14 млн личинок крупной формы ряпушки 
из озёр Чужмозеро и Мунозеро. Из них 12 млн 
приходилось на 1985 г. (5 млн), 1995–1996 гг. 
(4 млн) и на последний год выпуска личинок 
– 2000 г. (3 млн). В более ранние годы выпуск 
личинок крупной ряпушки составлял 2 млн – 
1958 г. (0.3 млн), 1965 г. (1.0 млн) и 1994 г. 
(0.7 млн) [Беляева, Покровский, 1959; Сонин, 

1977; и др.]. Натурализация вида произошла 
в 1980 г., маточное стадо сформировалось в 
2000 г. Начиная с 2020 г. и по настоящее вре-
мя ряпушка в озере стала доминантным ви-
дом. Таким образом, почти за 100-летний пе-
риод исследования ихтиофауны озера число 
видов увеличилось с 11 до 17. До вселения в 
водоём ряпушки преобладающими видами в 
водоёме были плотва, окунь, ёрш и щука. На-
чиная с 2000 г. крупная ряпушка в озере стала 
массовым видом. 

Места обитания крупной ряпушки в озе-
ре, как и в других водоёмах Карелии, меня-
ются посезонно и связаны с температурным 
режимом и кормовыми условиями. Молодь в 
водоёме держится отдельно от половозрелой 
части популяции. Летние скопления ряпуш-
ки обусловлены нагулом в центральных, от-
крытых частях озера, осенние концентрации 
связаны с размножением в прибрежной зоне, 
когда температура воды понижается до 5–4 °С 
[Потапова, 1978; Стерлигова и др., 2016].

В опытных уловах в оз. Пертозеро воз-
растной состав крупной ряпушки был пред-
ставлен четырьмя возрастными группами: 
1+…4+. Основу уловов (86%) составляли 
особи в возрасте 2+ и 3+ лет (табл. 2). В ма-
точных озёрах – в Чужмозере до 95% при-
ходилось на рыб 2+ и 3+, в Мунозере 90% 
составляли особи в возрасте 1+ и 2+. Про-
центное соотношение возрастных групп в 
уловах во многом зависит от времени выло-
ва ряпушки. В нагульный летний период до-
минируют рыбы в возрасте 1+, в нерестовый 
осенний период преобладают особи 2+ и 3+ 
лет [Потапова, 1978; Решетников и др., 1982].

Ряпушка в оз. Пертозеро отличается вы-
соким линейно-весовым ростом и близка по 
длине и массе тела к представителям данного 
вида из материнских водоёмов (табл. 3). На её 
рост значительное влияние оказывает состоя-
ние кормовой базы. 

Соотношение между массой тела и дли-
ной (FL) у ряпушки хорошо описывается сте-
пенной зависимостью (рис. 2), которая для 
ряпушки имеет вид P = 0.0047L3.2407, где P – 
общая масса тела в г, L – длина FL в см.

Спектр питания крупной ряпушки гораздо 
разнообразнее, чем у её мелкой формы. Ана-
лиз данных по питанию C. albula оз. Перто-
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Таблица 2. Возрастной состав крупной ряпушки из разных озёр, %

Водоём
Возраст, лет

Число рыб, шт.
1+ 2+ 3+ 4+

Чужмозеро, 1978 г.1 3 60 35 2 730
Мунозеро, 19781 57 34 8 1 1318
Пертозеро, 2023 г.2 8 52 34 6 300

Примечание. 1 [Потапова, 1978]; 2 наши данные.

Таблица 3. Линейно-весовые показатели крупной ряпушки озёр Карелии

Водоём
Возраст, лет

Число рыб, шт.
1+ 2+ 3+ 4+ 5+

Длина (FL), см
Чужмозеро, 1959 г.1 17.0 19.0 20.0 22.0 25.0 730
Мунозеро, 1978 г.2 17.3 19.1 21.1 22.0 – –
Пертозеро, 1995 г.3 17.5 18.8 19.7 22.3 25.0 98
Пертозеро, 1999 г.3 18.3 20.0 21.7 22.8 25.0 70
Пертозеро, 2023 г.4 16.8 18.7 20.4 22.1 – 300

Масса, г
Чужмозеро, 1959 г.1 48 65 82 117 178 730
Мунозеро, 1978.2 45 62 84 105 – –
Пертозеро, 1995 г.3 73 80 83 85 119 98
Пертозеро, 2009 г.3 70 78 90 100 123 70
Пертозеро, 2023 г.4 47 72 84 102 – 300

Примечание. 1 [Покровский, 1953]; 2 [Потапова, 1978]; 3 [Рыжков и др., 2009]; 4 наши данные.

Рис. 2. Соотношение между массой тела и длиной (FL) у ряпушки оз. Пертозеро.

зеро, показал, что основным видом её корма 
является зоопланктон с ведущими формами 
– Bosmina coregoni, Holopedium gibberum, 
Eudiaptomus gracilis, Daphnia longispina, D. 
cristata. При этом ряпушка активно выбира-
ет и крупного рачка – Leptodora kindtii, что 
характерно и для крупной формы ряпушки 
других озёр республики [Бушман и др., 1999; 
Стерлигова и др., 2016]. Лишь в короткие пе-

риоды вылета насекомых ряпушка переходит 
на питание ими, и в это время воздушные на-
секомые составляют до 99% от массы всего 
пищевого комка. В течение всего вегетацион-
ного периода C. albula наиболее активно пи-
тается при сравнительно низкой температуре 
воды 16–17 °С. С прогревом поверхностного 
слоя воды до 22 °С отмечается снижение по-
требления корма и рыбы держатся на глубине. 
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Перед нерестом питание ряпушки снижается, 
а во время нереста – прекращается. В целом, 
оз. Пертозеро характеризуется богатой кор-
мовой базой (биомасса зоопланктона выше 
1.0 мг/м3), что говорит о благоприятных усло-
виях для питания ряпушки. 

Для C. albula характерно сравнительно 
раннее созревание и единовременный нерест. 
В оз. Пертозеро самцы достигают половой 
зрелости на втором году жизни, самки – на 
третьем. Нерестилища расположены в при-
брежной зоне вдоль западных и восточных 
берегов на песчано-илистых грунтах. Не-
рест проходит с конца октября до середины 
ноября на глубинах 8–10 м при температуре 
воды 2–4 °С. Период инкубации составляет 
6–7 месяцев. Вылупление личинок по срокам 
совпадает со временем освобождения озера 
ото льда (обычно май). Личиночная стадия 
длится 40–45 дней.  

По нашим данным, абсолютная плодо-
витость ряпушки в возрасте 2+ составляет 
в среднем 4000 икринок, в   3+ – 6500, в 4+ 
– 10 300, соответственно. В оз. Чужмозеро 
ряпушка в возрасте 2+ имела абсолютную 
плодовитость 3300 икринок, в 3+ – 5100, в 4+ 
– 7000, в 5+ – 13 000, соответственно [Пота-
пова, 1978].

В целом интродукция крупной формы ря-
пушки привела к пополнению рыбного насе-
ления оз. Пертозеро ценным промысловым 
видом рыб, способствующим более полному 
использованию кормовых ресурсов водоёма. 
При этом она является важным компонентом 
для питания хищных рыб, обитающих в озе-
ре (кумжа, налим, щука, окунь). По мнению 
Ю.С. Решетникова [2010], наличие разных 
экологических форм ряпушки в северных 
экосистемах является результатом их эво-
люции по пути увеличения внутривидовых 
связей. Эти внутривидовые формы ряпушки 
способствуют более полному использова-
нию кормовых ресурсов пелагиали озёр. С 
вселением ряпушки изменилась структура 
трофических связей в озере. В настоящее 
время в них существует два потока веществ 
и энергии: бентос – рыбы-бентофаги – хищ-
ные рыбы и планктон – ряпушка – хищные 
рыбы.

Заключение
Анализ результатов исследований по-

казал, что оз. Пертозеро по уровню коли-
чественного развития планктона, бентоса 
и низким показателям содержания в воде 
биогенных элементов относится к оли-
го-мезотрофному типу водоёмов. Пред-
намеренная интродукция крупной формы 
европейской ряпушки в водоём с целью 
улучшения качественного состава его их-
тиофауны имела положительный результат. 
Высокие потенциальные возможности ря-
пушки и благоприятные условия обитания 
в озере, способствовали успешной её нату-
рализации. В новом водоёме ряпушка сфор-
мировала промысловую численность и стала 
доминантным видом. Темп роста вселённой 
ряпушки в условиях Маслозера практически 
идентичен её росту из материнских водоё-
мов (Чужмозеро и Мунозеро). 

Финансирование
Финансовое обеспечение исследований 

осуществлялось из средств федерального 
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в качестве объектов изучения. Лабораторных 
экспериментов и содержания животных в не-
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CURRENT STATE OF THE POPULATION OF A LARGE-SIZED FORM 
OF THE VENDACE COREGONUS ALBULA (L.) INTRODUCED INTO 

LAKE PERTOZERO, SOUTH KARELIA 

© 2024 Ilmast N.V.*, Sterligova О.P., Savosin D.S., Milyanchuk N.P.

Institute of Biology, Karelian Research Centre of the RAS, Petrozavodsk, 185910, Russia
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The species composition of the fish population of Lake Pertozero, Onega Lake basin, was analyzed. The 
results of the introduction of a large-sized form of the European vendace Coregonus albula into the lake 
were discussed. The time taken for the naturalization and formation of the vendace brood stock in the lake 
was calculated. The features of biology of introduced vendace under new conditions (age composition, linear 
– weight growth; feeding, fecundity and reproduction) was studied. It was shown that the lake is conducive 
to the existence of large-sized vendace, as indicated by hydrological, hydrochemical and hydrobiological 
indices. It was also shown that vendace’s high potential and favorable conditions in the lake have contributed 
to its successful naturalization in the lake. The large-sized form of vendace introduced into Lake Pertozero 
has formed a new abundant population and has become the dominant species. 

Keywords: lake ecosystem, introduction, naturalization, large-sized form of vendace, features of biology.
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ДИНАМИКА ВТОРИЧНЫХ МЕТАБОЛИТОВ И СВОБОДНЫХ 
АМИНОКИСЛОТ В СЕРДЦЕ РЫБЫ РОТАНА PERCCOTTUS GLENII 

(ODONTOBUTIDAE) ПРИ ЗИМНЕМ ГИПОБИОЗЕ
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Пресноводная рыба ротан Perccottus glenii представляет интерес из-за широкого диапазона то-
лерантности к температуре среды, но особенности механизмов его низкотемпературной адаптации 
изучены недостаточно. В наших предыдущих работах показано участие вторичных метаболитов 
и аминокислот в компенсаторных ответах на околонулевую температуру скелетных мышц, мозга, 
плазмы крови и печени P. glenii, а в данной работе исследовали подобные компенсаторные ответы в 
сердечной мышце. Показано, что в начале гипобиоза (декабрь) при температуре воды +1 °С уровень 
таурина, в сравнении с летним (9.70 ± 0.55 мкмоль/г сырого веса), снижается почти в два раза, а к 
моменту завершения зимнего гипобиоза (начало апреля) снижается ещё до 3.80 ± 0.25 мкмоль/г. Фос-
фоэтаноламин не обнаруживается летом, но в декабре появляется в количестве 0.81 ± 0.07 мкмоль/г, 
а до завершения гипобиоза увеличивается дополнительно. Цистеиновая кислота обнаруживается 
также только в декабре, но до завершения гипобиоза её концентрация снижается. Соотношение пулов 
глутамата и аланина, как возможного показателя метаболического вклада аэробной и анаэробной 
энергетики, в процессе гипобиоза демонстрировало умеренное снижение пула глутамата и такое 
же умеренное увеличение аланина. Ответы аминокислот дают основание предполагать, что даже в 
конце гипобиоза в энергообеспечении сердца P. glenii довольно активно участвуют окислительное 
фосфорилирование и цикл трикарбоновых кислот.

Ключевые слова: аланин, гидробиологическая станция «Озеро Глубокое», глутаминовая кислота, 
низкотемпературная адаптация, таурин, фосфоэтаноламин.
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Введение
Изучение проблем биохимической адап-

тации пойкилотермных животных к низким 
температурам необходимо для понимания 
механизмов, активируемых в экстремальных 
условиях. Функциональные возможности 
двухкамерного сердца рыб, сократительные 
характеристики миоцитов и частота разряда 
пейсмекерных клеток наиболее чувствитель-
ны к изменениям температуры окружающей 
среды; их адаптации при острых гипотерми-
ческих стрессах имеют первостепенное зна-
чение для выживания животных [Tibbits et al., 
1992; Hayward et al., 2014; Keen et al., 2017].

Пресноводная рыба ротан Perccottus 
glenii Dybowski, 1877 (семейство одонтобу-
товых Odontobutidae) преимущественно на-

селяет водоёмы, в которых нет условий для 
существования крупных хищных рыб: ста-
рицы рек, мелководные озёра, пруды, мели-
оративные и придорожные канавы, и обла-
дает широким диапазоном толерантности к 
абиотическим факторам среды, в том числе к 
гипоксии и колебаниям температуры [Решет-
ников и др., 2018]. Этот вид рыб способен пе-
реносить значительный летний прогрев воды 
и гибнет лишь при +38 °C [Голованов, Ручин, 
2011]. При промерзании водоёма до дна ро-
тан способен вмерзать в лёд и в течение зимы 
находиться в состоянии гипобиоза [Соколов, 
2001]. Возможность выживать после зимов-
ки во льду, наряду с низкой оксифильностью, 
делает этот вид животных интересным объ-
ектом для исследования механизмов адап-
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тации к низким температурам и гипоксии 
[Lushchak, Bagnyukova, 2007; Karanova, 2009; 
2018; Jiang et al., 2023].

Несмотря на довольно обширные иссле-
дования регуляции экспрессии генов при 
низких температурах в органах рыб, вклю-
чая ротана [Vornanen et al., 2005; Long et al., 
2020; Jiang et al. 2023], вторичные метабо-
литы сердца [Maplestone et al., 1992], а так-
же свободные аминокислоты [Jurss, Bastrop, 
1995] недостаточно изучены относительно 
их компенсаторных ответов на критическое 
снижение температуры. Однако окислитель-
но-восстановительные процессы тесно связа-
ны с метаболизмом свободных аминокислот, 
функционирующих как ключевые метаболи-
ты, предшественники метаболитов и липидов, 
как регуляторы экспрессии генов и элемен-
ты клеточной сигнализации [Jurss, Bastrop, 
1995; Wu, 2009]. Профили свободных проте-
иногенных аминокислот, а также упомяну-
тых вторичных метаболитов, являются уни-
кальными характеристиками каждого органа 
для каждого вида животных; их изменения 
имеют свои закономерности в процессе эво-
люции и в процессе онтогенеза [Bröer, Bröer, 
2017]. Значительное изменение температуры 
влечёт специфическое для каждого органа и 
вида пойкилотермных животных изменение 
аминокислотного фонда и состава вторич-
ных метаболитов, находящихся в зависимо-
сти от энергообеспечения тканей и органов. 
Сравнение сезонного изменения содержания 
вторичных метаболитов, а также соотноше-
ния разных аминокислот позволяет оценить 
их роль в механизме противостояния различ-
ных тканей и органов низким температурам и 
сопутствующей гипоксии, даёт возможность 
выявить адаптогенные аминокислоты и про-
текторы, которые аккумулируются в процес-
се снижения температуры и изменяют свои 
концентрации в течение длительного периода 
гипобиоза, влияя на биосинтез, поддержание 
электрической проводимости и стабильность 
состояния органов, в том числе сердца во вре-
мя его дисфункции [Pisarenko, 1996].

Работа является продолжением наших 
предыдущих исследований изменений пулов 
вторичных метаболитов и аминокислот в раз-
личных органах рыб, зимнеспящих сусликов 

и других животных в ответ на снижение тем-
пературы [Karanova, 2009, 2018; Каранова, 
2021; Karanova, Zakharova, 2022, 2023]. Цель 
данного исследования заключалась в изуче-
нии возможной роли вторичных метаболитов: 
таурина, фосфоэтаноламина (ФЭА), фосфо-
серина (ФС) и цистеиновой кислоты (ЦК) в 
адаптации метаболизма сердца эвритермной 
пресноводной рыбы ротана Perccottus glenii 
к низким температурам; в оценке и анализе 
вклада свободных аминокислот в энергообе-
спечение и формирование аминокислотного 
фонда сердца P. glenii во время гипобиоза 
при околонулевых температурах. Задачами 
исследования были определение состава и 
концентрации вторичных метаболитов и сво-
бодных аминокислот сердечной ткани ротана 
в летний период (контроль), в начале зимы в 
период старта гипобиоза и в момент завер-
шения почти четырёхмесячного гипобиоза; 
сравнение с данными, полученными ранее на 
мозге этих же животных в тот же исследуе-
мый период; обсуждение возможной роли не-
которых метаболитов в адаптации к условиям 
низкой температуры.

Материалы и методы
Экспериментальная часть исследования 

проведена на гидробиологической станции 
«Озеро Глубокое» Института проблем эколо-
гии и эволюции им. А.Н. Северцова Россий-
ской академии наук (Рузский городской округ 
Московской области, Россия). Первая группа 
особей ротана была отловлена в сельском пру-
ду (6–17 октября 2022 г.) и помещена в сад-
ки, размещённые на мелководье оз. Глубокое 
(55°45′ с. ш.; 36°31′ в. д.), для прохождения 
естественной акклимации к сезонному по-
нижению температуры воды. Отслеживание 
температурных условий в месте нахождения 
подопытных рыб осуществляли при помо-
щи терморегистраторов iButton DS1925L-F5 
(Termochron, США). Часть особей была из-
влечена из этих садков 7 декабря 2022 г. при 
температуре воды +1.5 °С, то есть в начале 
установления стабильно низкой температу-
ры озёрной воды после образования ледово-
го покрова. Оставшиеся особи находились в 
садках ещё 115 дней в слое воды непосред-
ственно подо льдом, кормление не осущест-
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вляли. Температура воды в садках с декабря 
по конец марта колебалась в узком диапазо-
не 0.5–1.5 °С. Финальная группа рыб была 
извлечена из-подо льда (толщина приблизи-
тельно 0.4 м) при температуре воды +2 °С 1 
апреля 2023 г, то есть в момент завершения 
периода стабильно-низкой температуры. Вто-
рая (контрольная) группа особей ротана P. 
glenii обоего пола была отловлена в летний 
период (3 июля 2023 г) при температуре воды 
+20…+25 °С. В эксперименте были использо-
ваны особи обоих полов размером TL от 110 
до 212 мм и массой сердца от 42 до 292 мг.

После вскрытия рыб сердца извлекали в 
холодной комнате, взвешивали, помещали в 
пробирки Эппендорф и затем сохраняли при 
температуре −19 °С до последующей транс-
портировки в термобоксе в лабораторию.

Обработку биоматериала выполнили в 
Институте биофизики клетки Российской ака-
демии наук (ИБК РАН). Биоматериал гомоге-
низировали в 0.5 н холодной хлорной кислоте 
(1:9) во льду и центрифугировали на аппара-
те Centricon (США) при температуре 4 °С 20 
мин при 15000 об/мин [Karanova, Zakharova, 
2023]. Конечный супернатант хранили для 
последующего анализа в жидком азоте при 
температуре приблизительно −200 °С в кри-
обанке ИБК РАН.

Состав и количество свободных амино-
кислот определяли методом ионообменной 
жидкостной хроматографии [Spachman et al., 
1958] на модульном хроматографе Infinity 
LC–1260 (Agilent 1260, США). Разделение 
смеси аминокислот осуществляли на колон-
ке с трёхступенчатым градиентом натрий-ци-
тратного буфера: № 1 – 0.3 н, рН 2.98, № 
2 – 0.4 н, рН 3.81, № 3 – 0.45 н, рН 9.97 в 
диапазоне температуры от 55 до 74 °С. Ста-
ционарная фаза: сульфированный сополи-
мер стирола с дивинилбензолом. Скорость 
потока подвижной фазы составляла 0.45 мл/
мин. Послеколоночную модификацию ами-
нокислот выполняли с нингидрином; интен-
сивность окрашивания измеряли при 570 нм. 
Для каждого блока эксперимента делали хро-
матограмму стандартной смеси аминокислот; 
концентрация каждой из вносимых амино-
кислот 2.5 нмолей. Содержание свободных 
аминокислот выражали в виде мкмоль/г сы-

рой ткани. Использовали реактивы фирмы 
Sigma-Aldrich (США).

Статистический анализ выполняли с ис-
пользованием программного обеспечения 
GraphPad Prism 7 (GraphPad Software Inc., 
США). Для сравнения независимых измере-
ний использовали тест U Манна – Уитни. Для 
каждого блока эксперимента данные пред-
ставлены по 12 особям, как среднее значение 
из 3 параллельных анализов, в каждом из ко-
торых использовали 4 особи. Для описания 
результатов использовали среднее ± стан-
дартная ошибка (m ± SE).

Результаты
Вторичные метаболиты
Данные об изменении содержания вторич-

ных метаболитов в сердце P. glenii в разные 
сезоны при разных физиологических услови-
ях представлены в табл. 1 и на рис. 1. Самая 
высокая концентрация таурина (9.70 ± 0.55 
мкмоль/г сырой ткани) выявлена летом, а не 
зимой, как предполагалось, имея в виду наши 
прежние данные, полученные на скелетных 
мышцах и плазме крови P. glenii: в декабре 
таурин превышал летний уровень в мышцах 
в 4 раза, а в плазме – в 8 раз [Karanova, 2009]. 
В сердце (табл. 1) в первой декаде декабря 
уровень этой непротеиногенной сульфоами-
нокислоты снижался до 5.11 ± 0.17 мкмоль/г, 
а ко времени завершения зимней спячки (ги-
побиоза) продолжил снижение до 3.8 ± 0.2 
мкмоль/г. Кроме того, опираясь на литератур-
ные данные о высоком содержании таурина в 
сердце пресноводных и морских рыб [Boyd et 
al., 1977; Gras et al., 1982], можно было ожи-
дать, что пул таурина в сердце ротана будет 
значительно выше, учитывая способность 
этой рыбы сохранять жизнеспособность по-
сле вмерзания в лёд при температуре ниже 
0 °С, длительного оцепенения во льду и отта-
ивания [Каранова, 2018].

Пропорция таурина относительно суммы 
всех аминокислот составила в летнее время 
41.9% (табл. 1, 2). Несмотря на последующее 
снижение, и в начале зимы, и после зимов-
ки, она оставалась самой высокой, составляя 
24.8 и 21.6%. Согласно литературным дан-
ным, в сердце форели при +12 °С пул таури-
на составляет 48.74 ± 6.16 мкмоль/г [Gras et 
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Таблица 1. Концентрации вторичных метаболитов (мкмоль/г сырого веса; m ± SE) в сердце ротана Perccottus glenii 
в разные сезоны при разном физиологическом состоянии

Метаболит 3 июля 7 декабря 1 апреля

Цистеиновая кислота
Фосфосерин
Таурин
Фосфоэтаноламин
Сумма ВМ

следы
0.44 ± 0.03

9.70 ± 0.55 (41.9 %)
не обнаружен

10.14

0.54 ± 0.06
?

5.11 ± 0.33* (24.8%)
0.81 ± 0.07

6.46

0.20 ± 0.03*
0.92 ± 0.08*

3.80 ± 0.25* (21.6%)
1.40 ± 0.10*

6.32

Примечания: ВМ – вторичные метаболиты; знак вопроса в третьем столбце («Фосфосерин», декабрь) означает 
отсутствие адекватного отражения количества ФС в процессе элюции: ФС (0.47 мкмоль/г) выявлен только в одной 
из трёх проб. Цифры в скобках отражают долю таурина от суммы всех обнаруженных аминокислот (таблица 2). * 
= значимые различия (p < 0.05). Декабрьские значения сравнивали с июльскими; апрельские значения сравнивали 
с декабрьскими. 

Рис. 1. Концентрации (мкмоль/г сырого веса; m ± SE) вторичных метаболитов и свободных аминокислот в сер-
дечной мышце ротана Perccottus glenii в зависимости от сезона и пребывания в гипометаболическом состоянии.

al., 1982], и это совпадает с пулом таурина в 
сердце ежового ската Raja erinacea [Boyd et 
al., 1977]. В сердце разных видов животных 
количество таурина варьирует в широком ди-
апазоне, от ~1.8 мкмоль/г сырого веса у ля-
гушки до ~ 39.4 мкмоль/г у мышей; самый 
большой пул выявлен у видов с самой высо-
кой частотой сердечных сокращений [Kocsis 
et al., 1976]. В сердце 30-месячных крыс пул 
таурина – 26.5, в сердце мышей – 33.9 мк-
моль/г [Thurston et al., 1981; Dawson, Wallace, 
1992], в миокарде якутского суслика в летний 
период – 7.31 мкмоль/г [Каранова, Захарова, 
2023].

Характер сезонных ответов ФЭА был на-
правлен в сторону, противоположную таури-
ну: летом ФЭА не обнаруживался, но в нача-
ле зимы повысился до 0.81 ± 0.07 мкмоль/г, 
а к моменту окончания зимнего гипобиоза 
дополнительно увеличился до 1.40 ± 0.10 
мкмоль/г (табл. 2). Не понятна своей «непо-
следовательностью» динамика ФС, который 
заметно присутствовал летом (0.44 ± 0.03 мк-
моль/г), но в начале зимы обнаружился только 
в одной пробе из трёх, однако в конце пери-
ода гипобиоза появился вновь, причём в уве-
личенной, по сравнению с летней, концентра-
ции (0.92 ± 0.08 мкмоль/г). Профиль ЦК имел 
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Таблица 2. Концентрации протеиногенных аминокислот (мкмоль/г сырого веса; m ± SE) в сердце ротана Perccottus 
glenii в зависимости от сезона и пребывания в гипометаболическом состоянии

Аминокислота 3 июля 7 декабря 1 апреля
Глутамат
Аспартат
Глицин
Аланин
Треонин 
Серин
Цистин
Валин
Метионин
Изолейцин
Лейцин
Тирозин 
Фенилаланин 
Гистидин
Лизин 
Аргинин
Сумма ПАК
Сумма ПАК+ВМ

2.68 ± 0.09
1.18 ± 0.07
1.57 ± 0.07
1.33 ± 0.08
1.01 ± 0.07
1.02 ± 0.08

–
0.74 ± 0.06
0.14 ± 0.01
0.39 ± 0.04
0.84 ± 0.09
0.23 ± 0.01
0.24 ± 0.01
0.75 ± 0.04
0.66 ± 0.04
0.25 ± 0.01

13.04 
23.17

2.59 ± 0.03
0.85 ± 0.05*
1.32 ± 0.08*
1.42 ± 0.11
0.98 ± 0.03
1.11 ± 0.04
0.32 ± 0.04
0.58 ± 0.06
0.24 ± 0.04*
0.38 ± 0.06
0.79 ± 0.13
0.33 ± 0.01*
0.45 ± 0.02*
1.30 ± 0.02*
1.11 ± 0.06*
0.34 ± 0.08

14.11 
20.57 

1.87 ± 0.05*
0.93 ± 0.04
1.27 ± 0.05
2.33 ± 0.18*
0.75 ± 0.07*
0.82 ± 0.06*

–
0.47 ± 0.33*
0.06 ± 0.01*
0.27 ± 0.03*
0.47 ± 0.05*
0.25 ± 0.02*
0.30 ± 0.02*
0.65 ± 0.04*
0.73 ± 0.05*
0.11 ± 0.01*

11.28
17.60 

Примечания: ПАК – протеиногенные аминокислоты. ВМ – вторичные метаболиты. * = значимые различия (p < 
0.05). Значимость отличия апрельских значений указана относительно как июльских, так и (отдельно) декабрьских 
значений. Значимость отличий декабрьских значений указана относительно июльских.

также свои особенности: летом – «следы», а в 
начале зимы и после зимнего гипобиоза 0.54 
± 0.06 и 0.20 ± 0.03 мкмоль/г, соответственно 
(табл. 1). По данным Граса и соавторов [Gras 
et al., 1982], в сердце форели ФЭА, ФС и ЦК 
также выявлены как следы при +12 °С. 

Аминокислоты
Содержание протеиногенных аминокис-

лот в летнее время, в начале и в конце зимы 
представлено в табл. 2 и на рис. 1. Летний 
уровень показал, что суммарное количество 
самых представленных аминокислот, ала-
нина и глутамата, составляет 4.01 мкмоль/г. 
Это количество не изменялось при снижении 
температуры к началу зимы и на финальной 
стадии гипобиоза (табл. 2). Примечателен и 
другой факт: в начале зимы, когда темпера-
тура воды в водоёме, в зоне нахождения рыб, 
была +1 °С, но ротаны были вполне активны, 
соотношение глутамата и аланина лишь не-
значительно изменилось по сравнению с лет-
ним: пул глутамата незначительно уменьшил-
ся, а пул аланина незначительно увеличился 
(табл. 2, рис. 2). Этот факт свидетельствует о 
тонкой компенсаторной перестройке метабо-
лизма пойкилотермного животного, которая 
позволяет сохранять прежний баланс метабо-

лизма, несмотря на весьма значительное сни-
жение температуры. Удивительно, но общее 
количество глутамата и аланина в сердце ро-
танов совпадало с таковым в сердце форели, 
а аспартат и глицин приблизительно соответ-
ствовали декабрьскому уровню аспартата 
(0.62 ± 0.05 мкмоль/г) и глицина (1.41 ± 0.11 
мкмоль/г) в сердце форели [Gras et al., 1982]. 
На конечной стадии гипобиоза, в первый 
день апреля (табл. 2), в сердце P. glenii прои-
зошло некоторое сокращение пула глутамата 
(до 1.87 мкмоль/г) и соответствующее увели-
чение аланина (до 2.33 мкмоль/г). Для срав-
нения, в сердце ужа, отловленного в сентябре 
и акклимированного в течение 2–3 недель до 
3 °С, пул глутамата составлял 1.953, аланина 
– 0.52, глицина – 0.10, аспартата + аспараги-
на – 1.47 мкмоль/г [Churchill, Storey, 1992]. В 
сердце крыс пул глутамата составляет 5.17, 
аланина – 1.51 мкмоль/г [Adibi, 1971].

Аспарагиновая кислота представляет осо-
бый интерес вследствие медленного нараста-
ния своей роли в эволюции, подтверждаемой 
исключительно малым присутствием в мозге 
ротана: 0.08, 0.06 и 0.00 мкмоль/г летом, в де-
кабре и после четырёхмесячного оцепенения 
в замёрзшей воде, соответственно [Каранова, 
2018]. В плазме крови пул аспартата летом 



139РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

был таким же низким [Там же]. В отличие от 
своей невостребованности в мозге, в сердце 
P. glenii пул аспартата летом уже сопоставим 
с аланином (1.18 и 1.33 мкмоль/г, соответ-
ственно (табл. 2)). В холодное время парал-
лельно со снижением глутамата происходит 
заметное снижение аспартата, до 0.86 ± 0.06 
и 0.93 ± 0.04 мкмоль/г соответственно для на-
чала зимы и окончания гипобиоза (табл. 2).

Разветвлённые аминокислоты (валин, 
изолейцин и лейцин), по-видимому, активно 
участвуют в компенсаторных ответах сер-
дечной ткани (табл. 2). Снижение уровня 
валина происходит как в начале гипобио-
за, так и в момент его завершения: от 0.74 ± 
0.06 мкмоль/г летом до 0.58 ± 0.08 в начале 
зимы и 0.47 ± 0.33 после четырёхмесячного 
гипобиоза. Пулы изолейцина и лейцина (0.39 
и 0.84 мкмоль/г соответственно) в начале 
зимы не изменились в сравнении с летними, 
но к началу апреля снизились значительно, 
до 0.27 и 0.47 мкмоль/г (табл. 2). Снижение 
уровня разветвлённых аминокислот к апре-
лю, возможно, вызвано их вовлечённостью 
в глюконеогенез для компенсации снижения 
количества глюкозы. Интересно отметить, 
что разветвлённые аминокислоты метаболи-
зируются миокардом млекопитающих даже 
во время нормальной сердечной функции 
[Schwartz et al., 1985]; кроме того, ранее была 
показана способность сердца использовать 
валин в качестве альтернативы глюкозе для 
поддержания длительности потенциала дей-
ствия [Nishimura et al., 1989]. Несмотря на то, 
что эти факты получены на млекопитающих, 

Рис. 2. Количественное соотношение глутамата/аланина и аланина/глутамата [(мкмоль/г)/(мкмоль/г); m ± SE] в 
сердце ротана Perccottus glenii в разные сезоны. 

можно со значительной долей вероятности 
применить их и для рыб. 

Обсуждение
Вторичные метаболиты
Вектор сезонных изменений пула таури-

на в сердце (рис. 1), в отличие от предпола-
гаемого, оказался аналогичным направлению 
сезонных изменений таурина в мозге, где его 
уровень в летний период был значительно 
ниже, чем в сердце, и составлял 3.9 ± 0.4 мк-
моль/г, снижаясь в декабре более чем в 4 раза, 
до 0.90 мкмоль/г [Karanova, 2018]. Схожие, 
но, как и для таурина, существенно отлича-
ющиеся количественные изменения отме-
чались для ФЭА, который в мозге от мини-
мального летнего уровня 0.039 поднимался в 
декабре до 3.66 мкмоль/г, количественно как 
бы замещая ушедший таурин [Там же]. 

Функции таурина настолько многооб-
разны, что выявить специфику его роли для 
сердечной ткани, тем более пойкилотермных 
животных, в настоящее время вряд ли пред-
ставляется возможным [Tibbits et al., 1992; 
Ogasawara et al., 1994; Schaffer et al., 1995; 
Hansen et al., 2006]. Таурин опосредует мно-
жество мембраносвязанных эффектов в воз-
будимых тканях млекопитающих, но катион-
ный гомеостаз, возможно, одна из важнейших 
его функций [Там же]. Предполагается, что 
причиной влияния таурина на транспорт 
кальция является или взаимодействие с ней-
тральными фосфолипидами мембран, или 
вызванные таурином изменения в фосфори-
лировании белков [Satoh, Horie, 1997; Satoh, 
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Sperelakis, 1998; Huxtable, 2000; Satoh, 2001]. 
Помимо участия в катионном гомеостазе, та-
урин, благодаря относительной химической 
инертности, функционирует как модулятор 
регуляции активности ферментов, в клеточ-
ной сигнализации и т. д. [Huxtable, 2000; Ito et 
al., 2009; Ripps, Shen, 2012]. Взаимодействуя 
с мембранами, таурин стабилизирует их, при 
этом предполагается, что между амино- и 
сульфогруппами таурина и фосфатной и ами-
ногруппами мембранных фосфолипидов об-
разуется электростатическое взаимодействие 
[Schaffer et al., 1995]. Одним из изменений в 
функционировании мембран, вызванных та-
урином, является ингибирование N-метил-
трансферазы, катализирующей превращение 
фосфатидилэтаноламина в фосфатидилхолин 
(ФХ) [Hamaguchi et al., 1991]. Таурин спосо-
бен изменять фосфорилирование ключевых 
белков, в частности, пируватдегидрогеназы 
(ПДГ) [Schaffer et al., 1995]. Введённый экзо-
генно перед экспериментальной индукцией 
ишемии миокарда, таурин уменьшает синтез 
лактата и увеличивает продукцию пирува-
та во время ишемии [Miyamoto et al., 2009]. 
Принимая во внимание вышеупомянутое, 
можно предположить наличие для сердца и 
мозга рыб каких-то общих функций таурина, 
– например, таких как модуляция катионного 
гомеостаза, влияние на фосфорилирование 
белков и т. д. Предположительно, снижение 
количества таурина в зимнее время в сердце 
может свидетельствовать об активном расхо-
де этого важного для гомеостаза химического 
соединения.

Относительно функциональных особен-
ностей ФЭА, находящегося в противофазе с 
изменениями пулов таурина как в сердце P. 
glenii (табл. 1), так и в его мозге [Karanova, 
2018], известно, что он играет важную роль 
в биосинтезе клеточных мембран живых 
организмов, являясь участником синтеза 
фосфатидилэтаноламина и ФХ; участвует в 
транспорте жирных кислот в митохондрии, 
в обеспечении электролитного баланса кле-
точной мембраны и т. д. [Modica-Napolitano, 
Renshaw, 2004; Farine et al., 2015]. Появле-
ние ФЭА при низкой температуре позволяет 
предположить его участие в тех или иных 
компенсаторных реакциях, обеспечивающих 

адаптацию сердечно-сосудистой системы P. 
glenii к низким температурам; не исключена 
его регуляторная роль в переключении аэроб-
ного гликолиза сердца P. glenii на анаэробный. 
Так, повышение количества ФЭА, совпада-
ющее с убылью глутамата (маркера цикла 
трикарбоновых кислот, ЦТК) и с нарастани-
ем аланина (маркера анаэробного гликолиза) 
(табл. 2), может предполагать ингибирование 
этим фосфомоноэфиром метаболизма фосфо-
липидов митохондриальных мембран и, как 
следствие, замедление окислительного фос-
форилирования и ЦТК. 

Аминокислоты
Кровеносная система рыб имеет один 

круг кровообращения. Через двухкамерное 
сердце этих животных проходит только вено-
зная кровь, нагнетаемая в жабры [Сухаренко, 
Максимов, 2021]. После обогащения кисло-
родом в жаберных лепестках кровь поступа-
ет в другие органы. Большая часть энергии 
сердца рыб, как и у млекопитающих, созда-
ётся с участием кислорода в процессе окис-
ления жирных кислот, метаболизирующих в 
кетоновые тела; меньшая – за счёт анаэроб-
ного гликолиза, окисления глюкозы до лакта-
та и свободных аминокислот [Li et al., 2020; 
Crockett, Sidell, 1990]. В результате окисле-
ния жирных кислот и работы сложного пиру-
ватдегидрогеназного комплекса, определяю-
щего интенсивность ЦТК и окислительного 
фосфорилирования, из пирувата в митохон-
дриях образуется ацетил-КоА, с которого на-
чинается ЦТК. Регуляция окисления жирных 
кислот в сердце эвритермных рыб умеренно-
го пояса осуществляется путём изменения ак-
тивности ПДГ, ключевого фермента пируват-
дегидрогеназного комплекса. Отметим, что в 
сердце арктических рыб, в отличие от сердца 
эвритермных, скорость окисления жирных 
кислот регулируется активностью карни-
тин-пальмитоилтрансферазы (КПТ) [Sugden, 
Holness, 1994], переносящей ацильную груп-
пу от ацетил-КоА на карнитин через мито-
хондриальную мембрану сердца, ставшую 
«жёсткой» при низкой температуре [Iftikar, 
Hickey, 2013]. Сравнивая митохондриальный 
метаболизм сердца двух экотипично похожих 
рыб, антарктическую (Trematomus newnesi) и 
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умеренную (Tautoga onitis), Крокетт и Сиделл 
обнаружили у антарктических видов значи-
тельно более высокую активность КПT (в 1.9 
раза) и гидроксиацил-КоА-дегидрогеназы (в 
27.2 раза) [Crockett, Sidell, 1990].

По данным С.В. Шеховцова и соавторов 
[Shekhovtsov et al., 2020], в сердце сибирской 
лягушки R. amurensis в ответ на 17-дневную 
экстремальную гипоксию при 2 °С пулы ала-
нина и лактата увеличиваются приблизитель-
но в 4 раза, аспартат снижается более чем в 3 
раза, однако глутамат повышается, согласно 
рисунку авторов, лишь на 16%. В нашем ис-
следовании в природных условиях при слабо-
положительной температуре воды, возможно 
при незначительной гипоксии или даже её 
отсутствии, в сердце ротана почти за 4 ме-
сяца (с декабря до конца марта) пул аланина 
тоже увеличился, но всего лишь в 1.6 раза по 
сравнению с июльским значением (табл. 2). 
Концентрация аспартата также снизилась, но 
всего в 1.2 раза. Однако уровень глутамата, 
в отличие от лягушки, не повысился, а даже 
незначительно снизился, с 2.7 до 1.9 мкмоль/г 
(табл. 2). Эти данные, за исключением глута-
мата, отражают принципиальное сходство со-
отношения ответов ключевых аминокислот, 
участвующих в энергетических процессах (в 
данном случае, аланина и аспартата). Неболь-
шое несовпадение ответов глутамата у рыбы 
ротана (табл. 2) и лягушки [Shekhovtsov et 
al., 2020], как и красноухой черепахи, также 
показавшей небольшое увеличение глута-
мата в условиях гипоксии [Bundgaard et al., 
2019]), можно объяснить различиями усло-
вий воздействия на животных, биохимиче-
ской специфичностью их метаболизма, а так-
же чрезвычайно широкими биологическими 
функциями глутаминовой кислоты, реализу-
ющими эту специфичность.

Иная картина наблюдается у млекопитаю-
щих, в частности у сусликов, находящихся в 
состоянии длительного оцепенения при тем-
пературе сердца около 0 °С [Каранова, Заха-
рова, 2023]. Энергетический метаболизм этих 
животных в конце торпора замедляется до-
вольно существенно и, вероятно, за счёт по-
давления окислительного фосфорилирования 
и ЦТК, что находит отражение в трёхкратном 
падении уровня глутамата в конце торпора и 

соответствующем трёхкратном возрастании 
уровня аланина [Там же]. Не слишком зна-
чительно различающиеся в сердце в конце 
зимней спячки пропорции участников ана-
плеротических реакций, глутамата, аланина, 
а также аспартата (табл. 2, рис. 2), умеренно 
истощаемого малат-аспартатным челноком, 
свидетельствуют о не столь глубоком, как 
можно было ожидать, снижении активности 
ЦТК и переключении сердца P. glenii на энер-
гетику экономичного анаэробного гликолиза, 
когда источником АТФ становится глюкоза. 
Возможно, это связано с тем, что в течение 
эксперимента рыбы оставались ниже уровня 
льда при слабоположительных температурах.

Таким образом, наши данные об изме-
нении аминокислотного профиля сердца P. 
glenii выявляют ещё один вариант адаптации, 
существующий у эвритермных рыб: умерен-
ное снижение аэробной энергетики на протя-
жении длительного периода гипобиоза при 
околонулевой температуре.

Для поддержания температурно-специ-
фической устойчивости сердца рыб акти-
визируется экспрессия определённых генов 
[Vornanen et al., 2005; Long et al., 2020; Jiang 
et al., 2023]. Показано, что из 1380 проана-
лизированных генов более 100 были диффе-
ренцированно экспрессированы у форели, 
акклимированной к холодным и тёплым тем-
пературам [Там же], при этом наиболее суще-
ственно были повышены транскрипты генов, 
участвующих в синтезе белка и промежуточ-
ном метаболизме.

Заключение
Итак, в природном водоёме с естествен-

ной сезонной динамикой температуры, у ро-
тана при разном физиологическом состоянии, 
в том числе в состоянии гипобиоза, выявлена 
динамика содержания вторичных метаболи-
тов и свободных аминокислот в сердечной 
мышце. Высокий уровень таурина в сердце P. 
glenii при сравнительно высокой температуре 
(+20…+25 °С), снижение в процессе темпера-
турной акклимации до +2 °С и продолжающе-
еся снижение при стабильно низких темпе-
ратурах во время гипобиоза (+0.5…+1.5 °С) 
предполагает разные функции этого метабо-
лита в сердце при разных температурах, од-
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нако не исключает вероятность протекторной 
роли таурина при низких температурах.

Нарастающее повышение уровня ФЭА и 
его известные из литературы функциональ-
ные свойства, обеспечивающие перестрой-
ку клеточных мембран, дают основание для 
предположения регуляторной роли ФЭА в 
механизме переключения аэробного гликоли-
за на анаэробный во время гипобиоза. 

Значительный уровень аспарагиновой 
кислоты в сердце и её динамика в разные пе-
риоды указывают на её актуальность для это-
го важного органа, опережающую актуаль-
ность для мозга, наблюдаемую ранее. 

В течение длительного срока зимнего ги-
побиоза при положительных околонулевых 
температурах в сердце ротана не происходит 
значительного преобладания анаэробного 
гликолиза над аэробным, о чём может свиде-
тельствовать соотношение пулов аланина и 
глутамата. Этот факт, вероятно, подтверждает 
наличие весьма успешного механизма адап-
тации ротанов к экстремальным условиям 
гипобиоза и, наряду с другими результатами, 
даёт дополнительное понимание механизмов 
холодоустойчивости этого вида рыб.
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DYNAMICS OF SECONDARY METABOLITES AND FREE AMINO 
ACIDS IN THE HEART OF THE FISH ROTAN PERCCOTTUS GLENII 

(ODONTOBUTIDAE) DURING WINTER HYPOBIOSIS

© 2024 Karanova M.V.a, Gagarinsky E.L.a, Petrukhin O.V.b, Reshetnikov A.N.c, *
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The freshwater fish P. glenii is of interest due to its tolerance to a wide range of environmental tempera-
tures; however, the details of the mechanisms of its low-temperature adaptation have been insufficiently 
studied. Our previous work has shown the involvement of secondary metabolites and amino acids in the 
compensatory responses to near-zero temperatures of skeletal muscles, brain tissue, blood plasma, and liver 
of P. glenii. In the current study we report their compensatory responses in the heart. It has been shown 
that at the beginning of hypobiosis (December), at a water temperature of +1 °C, the level of taurine almost 
halves in comparison with summer concentration (9.70 ± 0.55 μmol/g wet weight), and it decreases further 
to 3.80 ± 0.25 μmol/g by the end of winter hypobiosis (beginning of April). Phosphoethanolamine was not 
detected in summer, but it appears in December (0.81 ± 0.07 μmol/g), and increases until the end of hiber-
nation. Cysteic acid was also found only in December but its concentration decreased before the end of 
hibernation. The ratio of glutamate and alanine pools, the indicator of the metabolic contribution of aerobic 
and anaerobic energy, showed slight decrease of glutamate during hypobiosis and increase of alanine. Amino 
acid responses suggest that oxidative phosphorylation and the tricarboxylic acid cycle are actively involved 
in the energy supply of the heart of P. glenii even at the end of hypobiosis.

Keywords: alanine, Amur sleeper, Chinese sleeper, Glubokoe Lake Hydrobiological Station, glutamate, 
low-temperature adaptation, phosphoethanolamine, taurine.
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В сентябре 2022 г. в эстуарии р. Сусуя (южный Сахалин) обнаружены кумовые раки, относящиеся к 
роду Bodotria (Bodotriidae, Cumacea). Материал собран в устье эстуария и в 400 м выше в зоне влияния 
морских приливных вод зал. Анива (Охотское море), на глубине от 0.25 до 0.75 м на мелком песке с 
галькой, реже – на мелком песке с илом и детритом. Особи, найденные в эстуарии, не принадлежат 
к известным из дальневосточных морей России видам Bodotria furugelmiensis Tzareva & Vassilenko, 
2006 и Bodotria ozolinshi Tsareva & Vassilenko, 1993, но соответствуют морфологическим признакам 
Bodotria parva Calman, 1907. Природный ареал последнего расположен в прибрежных мелководьях 
тихоокеанского прибрежья Восточной Азии: Таиланд, Китай, Корея и Япония. Предположительно 
этот вид-вселенец случайно интродуцирован в акваторию Охотского моря с балластными водами. 
Важно отслеживать распространение данного вида с целью прогноза последствий для местных видов 
и экосистем.

Ключевые слова: биологические инвазии, интродукция, Bodotria, эстуарий, река Сусуя, остров 
Сахалин, залив Анива, Охотское море.
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Введение
Кумовые раки (Cumacea) обладают вы-

соким расселительным потенциалом и часто 
являются инвазионными видами в морских и 
пресноводных экосистемах [Биологические 
инвазии…, 2004]. В России основными аква-
ториями вселения кумовых раков являются 
Чёрное, Азовское, Балтийское и Белое моря, а 
также Волжский бассейн [Мордухай-Болтов-
ской, Дзюбан, 1976; Мордухай-Болтовской, 
1978; Kalayda, Yakovlev, 2001; Яковлев, Яков-
лева, 2004, 2007; Анцулевич, 2005; Литви-
ненко, Евченко, 2006; Яковлева и др., 2009; 
Berezina, Petryashev, 2012; Болтачева и др., 
2022]. В дальневосточных морях России по-
явление видов-вселенцев кумовых раков до 
настоящего времени отмечено не было [Ло-
макина, 1958; Царёва и др., 2013].

Эстуарии играют особую роль в качестве 
доноров и реципиентов антропогенного пе-
реселения видов в силу нестабильности, ши-
рокого диапазона изменчивости и простран-

ственной неоднородности физико-химических 
условий, усиливаемых тем обстоятельством, 
что в устьях рек располагаются наиболее 
крупные порты, через которые осуществляют-
ся транспортные потоки. Видам эстуарной фа-
уны присущи эвригалинность, эвритермность, 
преобладание детритофагии и r-стратегии 
жизненных циклов, которые делают эти виды 
конкурентоспособными при инвазиях в другие 
водоёмы [Биологические инвазии…, 2004].

В эстуариях южных регионов Дальнего 
Востока России отмечается значительная се-
зонная и суточная изменчивость гидрологи-
ческих и гидрохимических параметров сре-
ды: солёности, температуры, концентрации 
растворённого кислорода и др. Такой харак-
тер изменчивости абиотических характери-
стик делает эстуарии наиболее показатель-
ными участками акваторий с точки зрения 
адаптации гидробионтов к меняющимся ус-
ловиям среды [Комендантов, Орлова, 1990, 
2003; Колпаков, 2018]. 
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В водах Дальнего Востока России до на-
стоящего времени встречены два вида рода 
Bodotria Goodsir, 1843: Bodotria furugelmiensis 
Tzareva & Vassilenko, 2006 и Bodotria ozolinshi 
Tsareva & Vassilenko, 1993. Оба вида отме-
чены только для зал. Петра Великого Япон-
ского моря [Tsareva, Vassilenko, 1993, 2006; 
Petryashov et al, 2013; Царёва и др., 2013]. Ло-

Рис. 1. Карта-схема встречаемости Bodotria parva Calman, 1907 на о. Сахалин.

макина [1971] указала для зал. Посьет Япон-
ского моря Bodotria chinensis Lomakina, 1960 
(данный номен в настоящее время является 
младшим синонимом Bodotria parva Calman, 
1907 [Harada 1967; Haye 2007]), однако 
Царёва с соавторами [2013] выразили мне-
ние, что данная находка относится к Bodotria 
ozolinshi.

Цель настоящего исследования – описа-
ние морфологии и экологии представите-
ля рода Bodotria, впервые обнаруженного 
в эстуарных водах южной части о. Сахалин 
(бассейн зал. Анива, Охотское море).

Материал и методика
Работа основана на материалах бентосной 

съёмки, выполненной в эстуарии р. Сусуя 
(южная часть о. Сахалин) на глубинах от 0.1 
до 1.35 м (рис. 1). Отбор проб на глубине ме-
нее 0.3 м на галечно-гравийных грунтах осу-
ществлялся складным бентометром (0.12 м2), 
на бóльших глубинах на мягких грунтах – ма-
лым дночерпателем Петерсена (0.025 м2) [Ру-
ководство…, 1983; Методические…, 2003] в 
сентябре 2022 г. Отобранные пробы промы-
вались, фиксировались 4%-м нейтрализован-
ным формалином и этикетировались. После 
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первичной обработки (разборки по таксонам) 
извлечённые организмы фиксировались в 
96%-м растворе этанола.

Выборка составила 48 экземпляров. Об-
наруженные нами кумовые рачки, с харак-
терными признаками вида Bodotria parva 
Calman, 1907, известного из прибрежных 
мелководных бухт Таиланда, Китая, Японии 
и Кореи, идентифицированы с помощью ли-
тературных источников [Calman, 1907; Lee, 
Lee, 1998].

Диссекция рачков проводилась под сте-
реоскопическим микроскопом «Альтами 
SM0745». Из придатков тела и ротовых ча-
стей после диссекции изготавливались гли-
церин-желатиновые препараты. Фотографии 
препаратов производились на оптическом 
микроскопе «Микмед-5» с использованием 
цифровой фотокамеры DCM-500. Графиче-
ские рисунки выполнялись в соответствии с 
протоколом Колемана [Coleman, 2003]. Весь 

собранный материал помещён в 90%-й рас-
твор этанола и хранится в коллекции рако-
образных Зоологического музея Московского 
государственного университета.

Дифференциация щетинок основана на 
работах Уотлинга [Watling, 1989; Garm, Wat-
ling, 2013]. SEM изображения скульптуры 
покровов производились на сканирующем 
электронном микроскопе JEOL Neoscope 
JCM-5000 на предварительном обезвожен-
ном спиртовой проводкой и покрытом золо-
том материале.

Результаты
Таксономическая, морфологическая и 

экологическая характеристика кумовых 
раков Bodotria parva из эстуария р. Сусуя

Bodotria Goodsir, 1843
Bodotria parva Calman, 1907 (рис. 1–6).
Bodotria parva Calman, 1907: 5, plate I, рис. 

16–18. – Stebbing 1913: 28. – Harada 1967: 238, 

Рис. 2. Bodotria parva Calman, 1907, самец (3.1 мм): A – общий вид латерально, B – антенна 1, C, D – антенна 2, 
E – максилла 2, F – максиллипед 2; шкалы: A, C – 0.5 мм, B, D, E, F – 0.1 мм.
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рис. 7. – Bacescu 1988: 43. – Lee & Lee 1998: 
78, рис. 4–7.

Bodotria chinensis Lomakina, 1960: 96–97, 
107–108, рис. 3.

Материал. Самец, 3.3 мм, Mm-1, о. Саха-
лин, устье р. Сусуя (46°74047′ с. ш., 142°72146′ 
в. д., 0.075 м), мелкий песок с галькой, Е.С. 
Корнеев, 01 сентября 2022 г. Самец, 3.3 мм, 
Mm-2, там же, Е.С. Корнеев, 01 сентября 2022 
г. Самка, 3.1 мм, Mm-3, там же, Е.С. Корне-
ев, 01 сентября 2022 г. Самка, 3.3 мм, там же, 
Е.С. Корнеев, 01 сентября 2022 г. Самка, 3.1 
мм, Mm-4, там же, Е.С. Корнеев, 01 сентября 
2022 г. 42 самки, Mm-5, о. Сахалин, устье р. 
Сусуя (46°74047′ с. ш., 142°72146′ в. д., 0.075 

м), мелкий песок с галькой, Е.С. Корнеев, 01 
сентября 2022 г. 1 самка, о. Сахалин, эстуарий 
р. Сусуя, 400 м выше устья (46°74371′ с. ш., 
142°72402′ в. д., 0.05 м), ил, мелкий песок, 
Е.С. Корнеев, 01 сентября 2022 г. 

Описание. Половозрелый самец. Дли-
на около 3.3 мм, исключая псевдорострум и 
уроподы. Окраска тела (рис. 2A) – палевая с 
редкими чёрными меланоцитами по карапак-
су, сегментам абдомена и конечностей. Ми-
кроструктура покровов формируется ромбо-
видными чешуйками, перекрывающими друг 
друга кзади (рис. 3).

Длина карапакса составляет около 0.26 дли-
ны тела (рис. 2A). Карапакс дорсально слегка 

Рис. 3. Bodotria parva Calman, 1907 (СЭМ, самка из эстуария р. Сусуя).
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расширяется кзади. С дорсомедиальным ки-
лем, отчётливым по всей длине карапакса, с 
парой дорсолатеральных складок (верхних 
гребней), округло смыкающихся сзади, и с бо-
ковой продольной складкой (нижним гребнем) 
с каждой стороны. Антеннальный вырез и ан-
теролатеральный угол развиты.

Совокупная длина свободных торакаль-
ных сегментов составляет 2/3 длины карапак-
са. Каждый сегмент с развитым дорсомеди-
альным гребнем и с одной дорсолатеральной 
складкой с каждой стороны.

Антенна 1 (рис. 2B): первый членик сте-
белька немного длиннее, чем второй и третий 
членики вместе, последний членик с 7 сег-
ментированными эстетасками на дистальном 
крае; жгутик 2-члениковый; второй членик 
с 3 длинными и одной короткой щетинками; 
дополнительный жгутик одночлениковый, 
крошечный, с 3 короткими щетинками.

Антенна 2 (рис. 2C, D): очень длинная, за-
ходит за задний край четвёртого абдоминаль-
ного сегмента, пятый членик стебелька длин-
нее первого, второго, третьего и четвёртого 
вместе взятых, первый членик по наружному 
краю с 2 крепкими перистыми щетинками, 
второй членик с одной крепкой перистой ще-
тинкой, третий, четвёртый и пятый члени-
ки с густым опушением из тонких щетинок, 
прогрессивно уменьшающихся в длине от 
третьего членика к дистальному краю пятого; 
членики жгутика с рядом коротких щетинок 
вдоль наружного края.

Максилла 2 (рис. 2E): терминальные чле-
ники составляют 2/3 длины протоподуса, во-
оружены длинными простыми изогнутыми 
крепкими щетинками, внутренний край про-
топодуса с 7 простыми крепкими щетинками, 
дистальный вырост с субапикальной крепкой 
перистой щетинкой и двумя апикальными 
крепкими (шипообразными) простыми ще-
тинками.

Максиллипед 2 (рис. 2F): базис длинный, 
почти равен по длине остальным членикам 
вместе взятым; ишиум и мерус с длинной 
крепкой перистой щетинкой на внутреннем 
дистальном углу каждый; карпус с тремя пе-
ристыми щетинками вдоль внутреннего края; 
проподус с длинной перистой щетинкой на 
наружном дистальном углу и с 6 простыми 

щетинками вдоль внутреннего края; дакти-
люс двураздельный, дистальная его часть 
более длинная, толстая, немного изогнутая 
внутрь.

Максиллипед 3 (рис. 4A): базис состав-
ляет 1.8 длины всех оставшихся дистальных 
сегментов вместе взятых, лопасть наружно-
го края базиса достигает ¼ длины меруса, с 
4 длинными перистыми щетинками; мерус 
равен карпусу по длине, каждый с длинной 
перистой щетинков на наружном дистальном 
углу и несколькими короткими перистыми 
щетинками вдоль внутреннего края; пропо-
дус короче карпуса, с несколькими щетинка-
ми вдоль внутреннего края; дактилюс с креп-
кой простой щетинкой апикально.

Переопод 1 (рис. 4B): базис составляет 
1.1 длины всех оставшихся дистальных сег-
ментов вместе взятых; ишиум равен ½ длины 
меруса, с одной короткой и одной длинной 
перистыми щетинками на дистальном крае; 
карпус в 1.2 раза длиннее меруса, с несколь-
кими щетинками вдоль внутреннего края; 
проподус равен ½ длины карпуса, с двумя 
субапикальными щетинками на внутреннем 
крае; дактилюс почти равен по длине про-
подусу, с тремя короткими и одной длинной 
терминальной щетинками, длинная щетинка 
составляет 1.3 длины дактилюса.

Переопод 2 (рис. 4C): первый членик об-
разован слитыми вместе базисом и ишиумом, 
равен по длине остальным сегментам вместе 
взятым, с 3 длинными перистыми щетинками 
по наружному краю и 2 длинными перисты-
ми щетинками по внутреннему краю; мерус 
немного короче карпуса, с одной короткой 
щетинкой на наружном дистальном углу и 
одной длинной щетинкой близ внутреннего 
дистального угла; карпус с группами из 2 ще-
тинок на внутреннем и наружном дистальных 
углах каждый; проподус короткий, равен 0.44 
длины как карпуса, так и дактилюса; дакти-
люс с 3 длинными крепкими и одной корот-
кой щетинками терминально.

Переоподы 3–5 (рис. 4D, E, F) с прогрес-
сивно укорачивающимся базисом, базис пя-
той пары составляет 0.6 длины базиса тре-
тьей пары; карпус в 1.5 раза длиннее меруса; 
дактилюс с короткой крепкой простой терми-
нальной щетинкой.
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Плеопод 3 (рис. 4G): базис в 1.9 раза длин-
нее наружной ветви, внутренняя ветвь с не-
большой дополнительной лопастью.

Уропод (рис. 4H): стебелёк с 5–6 перисты-
ми щетинками в проксимальной части вну-
треннего края и с 12 гребенчатыми щетин-
ками в дистальной части внутреннего края; 
внутренняя ветвь одночлениковая, внутрен-
ний край с короткими шипами, между кото-

рых поочередно расположены крепкие ши-
повидные гребенчатые щетинки, дистальные 
0.15 длины с рядом из 3 шипиков, терминаль-
но с 2 крепкими щетинками; наружная ветвь 
двучлениковая, слегка длиннее внутренней 
ветви, второй членик в 4 раза длиннее перво-
го, с рядом из 6 длинных перистых щетинок 
вдоль внутреннего края, апикально с 2 длин-
ными крепкими простыми щетинками.

Рис. 4. Bodotria parva Calman, 1907, самец (3.1 мм): A – максиллипед 3, B – переопод 1, C – переопод 2, D – пере-
опод 3, E – переопод 4, F – переопод 5, G – плеопод 3, H – уропод; шкалы: A, B, H – 0.5 мм, C, D, E, F, G – 0.1 мм.
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Половозрелая самка. Длина около 3.1 мм, 
исключая псевдорострум и уроподы. Окраска 
тела – палевая. Микроструктура покровов – 
ромбовидно-чешуйчатая (рис. 3). Марсупи-
альная сумка с 4 эмбрионами.

Карапакс (рис. 5A, B) дорсально оваль-
ный, длина составляет 1.72 ширины; сре-
динный спинной гребень отмечается вдоль 
всей длины карапакса; боковая поверхность 

с двумя складками, дорсолатеральные 
складки смыкаются друг с другом в задней 
части карапакса; латеральные складки угло-
вато изогнуты вверх в задней части и почти 
достигают заднего края карапакса, в месте 
изгиба соединены поперечной складкой с 
дорсолатеральными складками. Антенналь-
ный вырез и антеролатеральный угол раз-
виты.

Рис. 5. Bodotria parva Calman, 1907, самка (3.1 мм): A – общий вид латерально, B – цефалоторакс дорсально, C – 
антенна 1, D – максилла 1 без щупика, E – максилла 2, F – максиллипед 1, G – максиллипед 2; шкалы: A, B – 0.5 
мм; C, D, E, F, G – 0.1 мм.
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Совокупная длина свободных торакаль-
ных сегментов почти равна длине карапакса. 
Каждый сегмент с развитым дорсомедиаль-
ным гребнем и с одной дорсолатеральной 
складкой с каждой стороны.

Сегменты абдомена ýже последнего груд-
ного сегмента, пятый сегмент самый длин-
ный, в 1.4 раза длиннее шестого сегмента.

Антенна 1 (рис. 5C): первый членик сте-
белька немного длиннее, чем второй и третий 
членики вместе взятые, третий членик с не-
сколькими щетинками на дистальном крае; 
жгутик 3-члениковый; второй членик с 3 
длинными и одной короткой щетинками; до-
полнительный жгутик одночлениковый, кро-
шечный, с 3 короткими щетинками.

Максилла 1 (рис. 5D): наружная лопасть 
с короткой простой субапикальной щетинкой 
и 9 крепкими апикальными щетинками; вну-
тренняя лопасть с одной короткой и 4 специ-
фическими различной формы крепкими ще-
тинками.

Максилла 2 (рис. 5E): как у самца.
Максиллипед 1 (рис. 5F): внутренний край 

базиса с 6 крепкими короткими перистыми 
щетинками; карпус немного длиннее пропо-
дуса, с 6 вздутыми длинными щетинками в 
дистальных 2/3 наружного края, с перистой 
вздутой длинной щетинкой на наружном дис-
тальном углу; проподус с вздутой длинной 
перистой щетинкой и 2 простыми крепкими 
щетинками на внутреннем дистальном углу; 
дактилюс апикально с 2 простыми щетинка-
ми и одной крепкой простой (шиповидной) 
щетинкой.

Максиллипед 2 (рис. 5G): базис с мощной 
перистой щетинкой на внутреннем дисталь-
ном углу, аналогичная щетинка – на внутрен-
нем крае меруса; карпус немного длиннее 
меруса, с 4 крепкими перистыми щетинками 
вдоль внутреннего края; проподус ýже кар-
пуса, с 2 крепкими перистыми щетинками на 
внутреннем крае и одной мощной перистой 
щетинкой на наружном дистальном углу; 
дактилюс с жёсткой щетинкой и несколькими 
простыми щетинками апикально.

Максиллипед 3 (рис. 6A): базис состав-
ляет 1.8 длины всех оставшихся дистальных 
сегментов вместе взятых, лопасть наружного 
края базиса достигает ½ длины меруса, с 5 

длинными перистыми щетинками; мерус ра-
вен карпусу по длине, с длинной перистой ще-
тинков на наружном дистальном углу и с пе-
ристой щетинкой на внутреннем дистальном 
углу; карпус с крепкой перистой щетинкой на 
наружном дистальном углу и с несколькими 
короткими перистыми щетинками вдоль вну-
треннего края; проподус короче карпуса, с 
несколькими щетинками вдоль внутреннего 
края; дактилюс с крепкой простой щетинкой 
апикально.

Переопод 1 (рис. 6B): базис составляет 1.2 
длины всех оставшихся дистальных сегмен-
тов вместе взятых, с перистой щетинкой на 
наружном дистальном углу; ишиум равен ½ 
длины меруса; мерус с одной короткой ще-
тинкой на внутреннем крае; карпус в 1.5 раза 
длиннее меруса, с одной длинной и несколь-
кими короткими щетинками вдоль внутрен-
него края; проподус равен ½ длины карпуса, 
с одной щетинкой на внутреннем дистальном 
углу; дактилюс почти равен по длине про-
подусу, с двумя короткими и одной длинной 
терминальной щетинками, длинная щетинка 
составляет 1.6 длины дактилюса.

Переопод 2 (рис. 6C): первый членик обра-
зован слитыми вместе базисом и ишиумом, в 
1.2 раза длиннее остальных сегментов вместе 
взятых, с одной длинной перистой щетинкой 
на наружном крае и с 2 длинными перистыми 
щетинками по внутреннему краю; мерус не-
много короче карпуса, с одной длинной ще-
тинкой близ внутреннего дистального угла; 
карпус с группами из 2 щетинок на внутрен-
нем и наружном дистальных углах каждый; 
проподус короткий, равен 0.4 длины как кар-
пуса, так и дактилюса; дактилюс с 3 крепки-
ми щетинками терминально.

Переоподы 3–5 (рис. 6D, E, F) с прогрес-
сивно укорачивающимся базисом, базис пя-
той пары составляет 0.53 длины базиса тре-
тьей пары, базис третьей пары с 3 длинными 
перистыми щетинками на внутреннем крае, 
внутренний край базиса четвёртой пары с 
одной длинной перистой щетинкой и одной 
короткой «шиповидной» щетинкой медиаль-
но, с двумя короткими «шиповидными» ще-
тинками проксимально, базис пятой пары с 4 
щетинками вдоль внутреннего края; карпус в 
1.7–2 раза длиннее меруса; дактилюс с корот-
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кой крепкой простой терминальной щетин-
кой.

Уропод (рис. 6G): стебелёк без щетинок; 
внутренняя ветвь одночлениковая, внутрен-
ний край с 6 крепкими шиповидные гребен-
чатыми щетинками, дистальные 0.15 длины с 
рядом из 3 шипиков, апикально с 2 крепкими 
гребенчатыми щетинками; наружная ветвь 
двучлениковая, слегка длиннее внутренней 
ветви, второй членик в 4 раза длиннее перво-
го, с рядом из 6 длинных перистых щетинок 

вдоль внутреннего края, апикально с 2 длин-
ными крепкими простыми щетинками.

Вариации. Отмечаются некоторая измен-
чивость в вооружении внутренней ветви уро-
под; дистальная группа шипиков внутренне-
го края у просмотренных особей включает от 
2 до 3 шипиков.

Замечания. Экземпляры Bodotria parva из 
эстуария р. Сусуя схожи с Bodotria ozolinshi 
Tsareva & Vassilenko, 1993 [Tsareva, Vassilenko 
1993] из Японского моря (зал. Петра Великого) 

Рис. 6. Bodotria parva Calman, 1907, самка (3.1 мм): A – максиллипед 3, B – переопод 1, C – переопод 2, D – пере-
опод 3, E – переопод 4, F – переопод 5, G – уропод; шкалы: A, B, G – 0.5 мм, C, D, E, F – 0.1 мм.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024154

по строению карапакса с двумя парами лате-
ральных складок. Bodotria parva отличается от 
Bodotria ozolinshi по особенностям вооруже-
ния уропод как самцов, так и самок (таблица).

Распространение. Нативный ареал: Юж-
но-Китайское море (залив Таиланд), Восточ-
но-Китайское море, Жёлтое море, Японское 
море (прибрежье Южной Кореи) [Calman, 
1907; Stebbing, 1913; Lomakina, 1960; Harada, 
1967; Bacescu, 1988; Lee, Lee, 1998].

На о. Сахалин обнаружен в устье и в ниж-
ней части эстуария (в 400 м выше устья) р. Су-
суя, впадающей в зал. Анива Охотского моря.

Экология. Температура воды в исследу-
емой акватории на момент сбора материала 
варьировала от 15.5 до 20.4 °С, солёность 
составила 15.2–22.3 psu, грунт дна изменял-
ся от илистого с детритом и мелким песком 
до мелкого песка (80%) с галькой. Наиболь-
шие скопления Bodotria parva (до 317 экз./
м2) приурочены к мелкому песку с галькой. 
На данном участке эстуария по биомассе 
доминировали крабы Eriocheir japonica (De 
Haan, 1835) и Hemigrapsus takanoi Asakura 
& Watanabe, 2005. Данный участок эстуария 
заполнен трансформированными морски-
ми водами из зал. Анива (Охотское море) и 
служит местом обитания ряда морских при-
брежных видов (кроме вышеперечисленных): 
полихеты Eteone flava (Fabricius, 1780), Glyc-
era capitata Örsted, 1843, Goniada maculata 
Örsted, 1843, Ophelia limacina (Rathke, 1843), 

двустворчатые моллюски Macoma balthi-
ca Linnaeus, 1758, Nuculana pernula (O. F. 
Müller, 1779), Exolaternula liautaudi (Mittre, 
1844), гастроподы Fluviocingula nipponi-
ca Kuroda & Habe, 1954, Assiminea lutea A. 
Adams, 1861, Batillaria attramentaria (G. B. 
Sowerby II, 1855), амфиподы Kamaka derzha-
vini Gurjanova, 1951, Melita shimizui sakhalin-
ensis Labay, 2016, Ampithoe lacertosa Spence 
Bate, 1858, Caprella algaceus Vassilenko, 1967, 
Crassicorophium crassicorne (Bruzelius, 1859), 
Eogammarus possjeticus (Tzvetkova, 1967), Is-
chyrocerus elongatus Gurjanova, 1938, крабы 
Hemigrapsus longitarsis (Miers, 1879) и рак-
крот Upogebia major (De Haan, 1841).

Наличие самок с яйцами и размножаю-
щихся особей свидетельствует о возможно-
сти формирования самовоспроизводящейся 
популяции этого вида в эстуарии р. Сусуя и 
прилежащих мелководьях зал.  Анива.

Обсуждение результатов
Bodotria parva, вероятно, является инвази-

онным видом, впервые проникшим в бассейн 
Охотского моря. Предыдущие исследования 
бентоса в зал. Анива показали полное от-
сутствие видов рода Bodotria [Голиков и др., 
1985; Щукина и др., 2003; Лабай, Печенева, 
2005; Petryashov et al, 2013]. В эстуарии р. 
Сусуя во время предыдущих исследований в 
августе 2014 г. данный вид также не был заре-
гистрирован (наши данные). 

Таблица. Отличительные признаки видов Bodotria parva Calman, 1907 и Bodotria ozolinshi Tsareva & Vassilenko, 1993

Признак Bodotria parva Calman, 1907 Bodotria ozolinshi Tsareva & Vassilenko, 1993

Количество «шиповидных» греб-
нистых щетинок внутреннего края 
внутренней ветви уропода самца

10–12 4

Количество шипов в дистальных 
0.15 внутреннего края внутренней 
ветви уропода самца

3 0

Количество «шиповидных» греб-
нистых щетинок внутреннего края 
внутренней ветви уропода самки

4–6 8

Количество шипов в дистальных 
0.15 внутреннего края внутренней 
ветви уропода самки

2–3 0

Количество перистых щетинок на 
внутреннем крае второго членика 
наружной ветви уропода самки

6 4
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B. parva могла проникнуть в зал. Анива и 
эстуарий р. Сусуя двумя способами: (1) через 
естественное расширение ареала вида с мор-
скими течениями и (2) путём антропогенного 
вселения с балластными водами судов. 

1. Проникновение B. parva возможно с 
тёплыми водами течения Соя, которое пред-
ставляет собой остаточную (30%) северную 
ветвь Цусимского течения. Данное течение 
через пр. Лаперуза, огибая м. Соя, входит в 
южную часть акватории Охотского моря, оги-
бает северный берег Хоккайдо и устремляется 
в юго-восточную часть Охотского моря (одна 
ветвь) и к острову Кунашир (другая ветвь те-
чения). Тёплые воды течения частично прони-
кают в юго-западную часть зал. Анива вблизи 
м. Крильон, но дальнейшему их проникнове-
нию в залив препятствует встречный поток, 
формирующийся по прибрежным окраинам 
в противоток антициклоническому вихрю 
в центре залива в тёплый период и осенью 
[Budaeva, Makarov, 1996; Пищальник, Архип-
кин, 1999; Будаева и др., 2005; Шевченко и 
др., 2005]. Этот вариант наименее вероятен, 
так как проникновение B. parva в северную 
часть зал. Анива должно было осуществлять-
ся против течения, которое не благоприят-
ствует пассивному расселению данного вида 
из юго-западной части на северо-восток. Его 
распространение таким способом более веро-
ятно в восточном направлении к японскому 
побережью о. Хоккайдо и далее до о. Куна-
шир. Возможно, что B. parva уже распростра-
нилась в прибрежной акватории о. Кунашир, 
хотя пока не встречена по тем или иным при-
чинам (отсутствие исследований в местах 
обитания, ошибочная идентификация и т. п.).

2. Антропогенное вселение вида с бал-
ластными водами судов. Предположительно 
этот вид случайно интродуцирован в воды 
зал. Анива Охотского моря в связи с распо-
ложенным рядом морским портом Корсаков. 
Появление B. parva в северо-восточной части 
зал. Анива вероятнее всего связано с транс-
портным потоком, поскольку точка сбора 
проб расположена вблизи рейдовой стоянки 
крупнотоннажных судов. Грузооборот порта 
ежегодно составляет более 1.5 млн т (около 
80% всего грузопотока региона). Кроме того, 
Корсаковский морской торговый порт обе-

спечивает грузопассажирскую линию с Ку-
рильскими островами, постоянное линейное 
сообщение с Южной Кореей, Владивостоком, 
а также прямое сообщение с западным побе-
режьем США и странами Азиатско-Тихооке-
анского региона, паромную линию Вакканай 
(Япония) – Корсаков [Корсаковский…, 2024], 
что создаёт предпосылки для интродукции B. 
parva именно с балластными водами судов.

Обнаружение B. parva в эстуарных водах 
р. Сусуя не является единственным примером 
инвазии прибрежных видов ракообразных из 
стран Азиатско-Тихоокеанского региона. Ра-
нее здесь впервые для России был описан 
краб Deiratonotus cristatus (De Man, 1895) 
– вероятный инвазивный вид из семейства 
Camptandriidae Stimpson, 1858 [Лабай, 2004; 
Marin, 2017; Labay, 2021].

Вывод
Можно заключить, что кумовые раки, об-

наруженные в эстуарии р. Сусуя (о. Сахалин) 
на участке проникновения трансформирован-
ных морских вод, относятся к виду Bodotria 
parva (Cumacea: Bodotriidae). Вероятным пу-
тём проникновения вида является интродук-
ция с балластными водами судов.
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THE FIRST RECORD OF BODOTRIA PARVA CALMAN, 1907 
(CUMACEA: BODOTRIIDAE) IN THE ESTUARINE WATERS OF 

SAKHALIN ISLAND (ANIVA BAY, SEA OF OKHOTSK)

© 2024 Labay V.S.*, Korneev E.S.**

Sakhalin branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries & Oceanography (SakhNIRO), 
Yuzhno-Sakhalinsk, 693023, Russia

e-mail: *v.labaj@yandex.ru, ORCID 0000-0002-0845-6059;  
**Egorich96052@mail.ru, ORCID 0000-0002-7701-9979

Cumacea of the genus Bodotria (Bodotriidae, Cumacea) were found in the estuary of Susuya River 
(southern Sakhalin Island) in September 2022. The material was collected in the river mouth and 400 m 
upstream in the zone of influence of tidal sea waters of Aniva Bay (Sea of Okhotsk), at a depth of 0.25 to 
0.75 m on fine sand with pebbles, less often - on fine sand, sand with silt and detritus. The individuals found 
in this estuary do not belong to the species Bodotria furugelmiensis Tzareva & Vassilenko, 2006 and Bodo-
tria ozolinshi Tsareva & Vassilenko, 1993 known from the Far Eastern seas of Russia, but they correspond 
to the morphological features of the species Bodotria parva Calman, 1907. The natural range of Bodotria 
parva is located in the shallow coastal waters of the Pacific Coast of East Asia: Thailand, China, Korea and 
Japan. The invasive range is unknown. Presumably, this invader was accidentally introduced into the Sea of 
Okhotsk with ballast waters. It is important to monitor the distribution of this amphipod in order to predict 
the consequences for endemic species and local ecosystems.

Key words: biological invasions, introduction, Bodotria, estuary, Susuya River, Sakhalin Island, Aniva 
Bay, Sea of Okhotsk.
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ТУРКЕСТАНСКИЙ ТАРАКАН PERIPLANETA LATERALIS 
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НА ТЕРРИТОРИИ РОССИИ 

© 2024 Петровский А.Б., Ралдугина А.О., Решетников А.Н.*

Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, Москва, 119071, Россия
e-mail: *anreshetnikov@yandex.ru

Поступила в редакцию 30.05.2024. После доработки 30.07.2024. Принята к публикации 19.08.2024

Туркестанский таракан, Periplaneta lateralis, – насекомое семейства Blattidae, способное к си-
нантропии. С конца XX в. находки этого насекомого стали отмечать в городах России. В настоящей 
публикации проведён анализ доступной информации о географическом распространении туркестан-
ского таракана на территории России. Впервые описаны находки этого насекомого вне помещений и 
технических коммуникаций в России. Находки самок с оотеками и нимф разных стадий позволяют 
утверждать, что на территории юга России существуют самовоспроизводящиеся популяции. Учитывая 
широкую географию экспансии и потенциальные угрозы для здоровья человека, обусловленные пере-
носимыми туркестанским тараканом патогенами, может стать инвазионным для территории России. 

Ключевые слова: синантропный вид, Blatta lateralis, Blatta tartara, Periplaneta tartara, Shelfordella 
lateralis, Shelfordella tartara.
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Введение
Наряду с хорошо известными и широ-

ко распространёнными видами синантроп-
ных тараканов, такими как рыжий таракан 
Blattella germanica (Linnaeus, 1767) и чёрный 
таракан Blatta orientalis Linnaeus, 1758, в XX 
в. также стали распространяться другие виды 
отряда таракановых (Blattodea), способные к 
синантропии. Один из таких видов – турке-
станский таракан Periplaneta lateralis Walker, 
1868. Это сравнительно некрупное, но весь-
ма подвижное насекомое. Общая длина тела 
самцов с надкрыльями составляет 25–26 
мм. Длина тела самок 22–25 мм, надкрылья 
короткие: 4.6–6.0 мм [Бей-Биенко, 1950]. 
Самцы рыжевато-жёлтые. Окраска самок от 
смоляно-бурого до смоляно-чёрного, почти 
одноцветная, тело блестящее. Для самок ха-
рактерна жёлтая полоса в костальном поле 
переднего крыла. Нимфы младших стадий 
буровато-жёлтые, нимфы старших стадий 
каштаново-бурые. По бокам брюшка у нимф 
имеются округлые желтоватые пятна. Их пе-
редне-, средне- и заднеспинка более светлая, 
ноги имеют желтоватый оттенок [Бей-Биен-
ко, 1950]. В населённых пунктах туркестан-

ский таракан обычно встречается в жилых 
домах с глиняным полом, но также занимает 
нижние этажи блочных домов, встречается 
в складских помещениях, в канализацион-
ных туннелях и на теплотрассах [Дремова, 
Алешо, 2011; Mullen, Durden, 2019]. Ранее 
этот вид упоминали в научной литературе 
как Blatta lateralis (Walker, 1868), Periplaneta 
tartara Saussure, 1874, Shelfordella lateralis 
(Walker, 1868), Shelfordella tartara (Saussure, 
1874), поскольку его таксономический ста-
тус неоднократно пересматривали на осно-
вании морфологических признаков [Princis, 
1954; Bohn, 1984] и, позже, на основании как 
морфологических, так и молекулярно-гене-
тических особенностей [Legendre et al., 2015; 
Bourguignon et al., 2018; Arab et al., 2020; Liao 
et al., 2021; Djernæs, Murienne, 2022; Li et al., 
2022; Deng et al., 2023].

Нативный ареал туркестанского таракана 
охватывает предположительно Египет и Су-
дан до Хартума, прилегающую часть Ливии 
до Киренаики, Аравийский полуостров, Из-
раиль, Ирак, Иран, Афганистан, Кашмир, а 
также все республики Средней Азии [Бей-Би-
енко, 1950; Mirzayans, 1986; Robinson, 2005; 
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Hashemi-Aghdam, Oshaghi, 2015; Temreshev, 
Esenbekova, 2017]. Северная граница натив-
ного ареала проходит по отдельным террито-
риям Азербайджана, Туркмении, Узбекиста-
на, Таджикистана и Киргизии [Бей-Биенко, 
1950]. Установление точных границ натив-
ного ареала вида является затруднительным, 
поскольку предполагаемый нативный ареал 
расположен на территориях некогда суще-
ствовавших ранних государств, и расселе-
ние таракана могло начаться тысячи лет на-
зад вдоль торговых путей, пролегающих по 
этим государствам. Нативный ареал другого 
синантропного родственного вида того же се-
мейства – чёрного таракана, Blatta orientalis, 
в районе Каспийского моря существенно пе-
рекрывается с предполагаемым нативным 
ареалом туркестанского таракана [Бей-Би-
енко, 1950; Alexander et al., 1991; Robinson, 
2005]. Чёрный таракан начал своё расселение 
по странам Европы весьма давно вдоль торго-
вых путей, о чём свидетельствуют археологи-
ческие находки этого насекомого [Buckland, 
1981; Panagiotakopulu, 2001; Kenward, 2009; 
Smith et al., 2024]. Туркестанский таракан не 
был зарегистрирован в археологических на-
ходках на территории Европы, несмотря на 
давние устойчивые торговые связи Европы 
со странами Ближнего Востока и сходство 
в биологии этих двух видов тараканов [Ка-
панадзе, 1971; Kim, Rust, 2013], что может 
косвенно указывать на то, что экспансия тур-
кестанского таракана началась сравнительно 
недавно.

С конца XX в. туркестанского таракана 
стали обнаруживать далеко за пределами его 
нативного ареала. Большинство новых точек 
находок этого вида расположены в США, где 
первые находки (в Калифорнии и Техасе) да-
тированы 1978–1979 гг. [Kim, Rust, 2013], а 
в дальнейшем этого таракана стали отмечать 
также в других штатах США [Olson, 1985; 
Petersen, Cobb, 2009; Rios, Honda, 2013; Gaire, 
Romero, 2020]. По состоянию на начало 2024 
г. в США было зафиксировано 1366 точек на-
ходок туркестанского таракана с тенденци-
ей резкого роста числа находок после 2019 
г. [GBIF, 2024a]. Считается, что для многих 
таракановых, таких как Blatta orientalis, Blat-
tella germanica (Linnaeus, 1767), Periplaneta 

americana (Linnaeus, 1758) и P. australasiae 
(Fabricius, 1775), современный транспорт (в 
том числе воздушный) является одним из спо-
собов расселения [Nentwig, 2007]. Попадание 
Periplaneta lateralis на территорию США свя-
зывают в первую очередь с интенсивными 
перевозками военных грузов между странами 
Среднего Востока и США [Kim, Rust, 2013]. 
Помимо южных штатов США, туркестан-
ский таракан проник на территорию Мекси-
ки [Cueto-Medina et al., 2015]. Инвазионные 
популяции вида обнаружены также в неко-
торых государствах континентальной Евро-
пы (Испания, Италия), на островах Среди-
земного моря (Сардиния, Кипр), в турецкой 
провинции Анталья [Fois et al., 2009; Jordana, 
Carcereny, 2018; Davranoglou et al., 2020; 
Miralles-Núñez et al., 2020; Battiston et al., 
2022; Demetriou et al., 2023]. Считается, что 
на о. Сардиния туркестанский таракан попал 
также, как и в США – с военными грузами из 
стран Среднего Востока [Fois et al., 2009]. В 
Японии в 2000-е гг. находки P. lateralis были 
зафиксированы на территории складских по-
мещений городов Кобе и Каниэ, но современ-
ных находок нет, и считается, что вид не на-
турализовался [Kimura et al., 2003; Sumino et 
al., 2006].

В настоящей работе приведены результа-
ты анализа современного распространения и 
инвазионного статуса туркестанского тарака-
на (P. lateralis) на территории России.

Материалы и методы
Был проведён анализ литературных и соб-

ственных данных, а также находок, указан-
ных в международных базах данных GBIF 
[2024b] и iNtaturalist [2024]. Наблюдения на 
платформе iNaturalist, доступные по ссылкам 
https://www.inaturalist.org/observations/x, где 
x – id наблюдения в iNaturalist, приведены в 
тексте как источник информации сокращен-
но (в виде id). В коллекциях Зоологического 
музея Московского государственного универ-
ситета им. М.В. Ломоносова (ЗММУ) и Зоо-
логического института Российской академии 
наук (ЗИН) сборы с территории Российской 
Федерации отсутствуют (В.Ю. Савицкий, 
Л.Н. Анисюткин, персональные сообщения). 
Определение доступных экземпляров тарака-
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нов было выполнено по Бей-Биенко [1950]. 
Сборы P. lateralis, выполненные авторами, 
переданы на хранение в коллекцию ЗИН 
(№ 140524/01 и № 140524/02). Карта распро-
странения подготовлена с использованием 
программы QGIS 3.36.2.

Результаты и обсуждение
Из-за неточности перевода русскоязычно-

го источника в англоязычной литературе «юг 
России» иногда указывают как часть натив-
ного ареала [Kim, Rust, 2013]. Для устране-
ния разночтений мы считаем необходимым 
привести точную цитату из работы Алешо 
[1997, с. 46], откуда изначально были взяты 
соответствующие данные: «…по наблюдени-
ям Артюхиной (1971) туркестанский таракан 
Shelfordella tartara Sauss., эндемик аридной 
зоны России и сопредельных с ней террито-
рий». Давраноглу и соавторы [Davranoglou 
et al., 2020] считают, что данные по натив-
ному ареалу туркестанского таракана приве-
дены в работе Алешо [1997] необоснованно. 
В более поздней работе Дремовой и Алешо 
[2011] приводится карта распространения 
синантропных тараканов на территории Рос-
сии и туркестанский таракан для территории 
страны как нативный вид не упоминается. P. 
lateralis также не упоминался для территории 
России при анализе нативных и приобретён-
ных ареалов тараканов в более ранних источ-
никах, относящихся к периоду Российской 
Империи [Якобсон, Бианки, 1905]. В коллек-
циях ЗММУ и ЗИН сборов туркестанского та-
ракана с территории Российской Федерации 
по состоянию на май 2024 г. не было (В.Ю. 
Савицкий, Л.Н. Анисюткин, персональные 
сообщения). Таким образом, мы считаем, что 
территория России не является частью натив-
ного ареала P. lateralis.

С конца XX в. стали появляться свиде-
тельства находок туркестанского таракана на 
территории России. В г. Тверь (ранее г. Ка-
линин) 15.07.1983 г. были обнаружены эти 
тараканы на базе Горплодовощторга на свал-
ке гнилых овощей и фруктов [Бенедиктов, 
2009]. В 1990 г. P. lateralis был впервые обна-
ружен в сибирском г. Иркутск. Предполагают, 
что впервые он попал в Иркутск с грузом про-
дуктов из Средней Азии [Шиленков, Суслов, 

2009]. По состоянию на 2007 г. его популяция 
успешно существовала в городской канализа-
ции этого города [Шиленков, Суслов, 2009]. 
В последние годы этот вид обнаружен также 
во многих других российских городах (табли-
ца; рис. 1). Согласно материалам Ростовского 
научно-исследовательского центра микро-
биологии и паразитологии, по состоянию на 
2021 г. отсутствовала информация о наличии 
популяций туркестанского таракана в Крас-
нодарском крае, при этом авторы отмечали 
риск завоза этого нежелательного насекомо-
го из-за бурного развития туризма и роста 
грузоперевозок [Рославцева, 2021]. Однако 
по данным наблюдений на сайте iNaturalist 
на территории Краснодарского края зареги-
стрированы 19 находок P. lateralis в районе г. 
Сочи. Первые находки этого вида тараканов 
были сделаны в 2020 г., и позже его отмеча-
ли ежегодно, в том числе самок с оотеками и 
нимф различных стадий. Находки были сде-
ланы вдоль прибрежной зоны от населённого 
пункта Лоо до Адлера [iNaturalist: 178252026; 
122963411; 899193954; 161402646; 83832939; 
128939121; 127199156; 185535022; 60219677; 
83965676; 147108069; 166121473; 95688295; 
163607068; 163769417; 102555624; 145567523; 
210664694; 208642086]. Координаты этих нахо-
док: 43.675583° с. ш., 39.605194° в. д.; 43.599111° 
с. ш., 39.727750° в. д.; 43.587611° с. ш., 39.719806° 
в. д.; 43.587389° с. ш., 39.724500° в. д.; 43.496833° 
с. ш., 39.883833° в. д.; 43.432806° с. ш., 
39.915528° в. д.; 43.419556° с. ш., 39.920306° 
в. д.; 43.410722° с. ш., 39.972167° в. д.; 43.399028° 
с. ш., 39.953139° в. д.; 43.399306° с. ш., 39.955528 
в. д.; 43.399806° с. ш., 39.968361° в. д.; 43.401361° 
с. ш., 39.977889° в. д.; 43.401250° с. ш., 39.979444° 
в. д.; 43.396333° с. ш., 39.978167° в. д.; 43.395500° 
с. ш., 39.978694° в. д.; 43.395028° с. ш., 
39.983222° в. д.; 43.417917° с. ш., 39.928139° 
в. д.; 43.431861° с. ш., 39.912667° в. д. В раз-
личных точках Адлера (район г. Сочи) 14 и 
15 сентября 2023 г. авторами были пойманы 
две взрослые самки туркестанского таракана 
(рис. 2), при этом особи находились на пе-
шеходной улице, вне жилых домов и были 
активны. У особей имелись светлые полосы 
в костальной зоне крыла – диагностический 
видовой признак [Бей-Биенко, 1950], что от-
личает их от других таракановых фауны Рос-
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Таблица. Находки туркестанского таракана (Periplaneta lateralis) в городах России

№ Город Годы 
находок Источник

Координаты (°)
с. ш. в. д.

1 Барнаул 2023 152613282 53.353639 83.762750
2 Волгодонск 2020 85464049 47.509472 42.204111
3 Волжский 2023 167271926 48.782472 44.784222
4 Воронеж 2023 170717709 51.673500 39.194389
5 Иркутск 1990-2007 Шиленков, Суслов, 2009 52.256139 104.356639
6 Ишимбай 2023 170245610 53.451917 56.034222
7 Новосибирск <2011 Дремова, Алешо, 2011 54.994750 82.874750
8 Москва 2023 184099527 55.603833 37.283722
9 Набережные Челны 2023 164057555 55.764972 52.428306
10 Омск 2022 134274832 54.992250 73.303667
11 Оренбург <2011 Дремова, Алешо, 2011 51.770250 55.100667
12 Северск 2016 137017400 56.597472 84.907639
13 Сочи 2020-2024 несколько, см. текст несколько, см. текст несколько, см. текст
14 Тверь 1983 Бенедиктов, 2009 43.431861 39.912667
15 Тольятти 2023 178418772 53.524528 49.308694
16 Улан-Удэ 2022 133070393 51.814028 107.622472
17 Челябинск 2022 116721624 55.177417 61.461472

Рис. 1. Точки находок туркестанского таракана (Periplaneta lateralis) на территории России. Нумерация и коорди-
наты точек находок соответствуют таковым в таблице 1. 

сии [Мамаев и др., 1976]. Координаты этих 
находок: 43.395028° с. ш., 39.983222° в. д.; 
43.417917° с. ш., 39.928139° в. д.

Таким образом, можно утверждать, что на 
территории России образовались инвазион-

ные популяции туркестанского таракана, ко-
торые можно разделить на две категории. К 
первой категории относятся изолированные 
популяции в северных регионах, ограничен-
ные городскими коммунальными коммуника-
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циями (шахты магистральных труб, подваль-
ные помещения, коллекторы канализаций), не 
имеющие возможность расширить свой ареал 
в природе из-за неблагоприятных климатиче-
ских условий вне вышеперечисленных место-
обитаний с подходящей температурой и ста-
бильным температурным режимом. Однако 
нельзя исключать, что глобальные изменения 
климата могут позволить некоторым популя-
циям в будущем распространиться за преде-
лы построек и городских коммуникаций. Ко 
второй категории могут быть отнесены попу-
ляции, которые существуют в черте города, 
но способные к обитанию вне построек, ком-
мунальных сетей и коллекторов, тем самым 
демонстрируя потенциал освоения прилега-
ющих природных биотопов и последующего 
расширения своего инвазионного ареала. По-
добная популяция выявлена нами в районе г. 
Сочи Краснодарского края России.

Стоит обратить внимание на то, что боль-
шинство вышеперечисленных наблюдений 
было сделано после 2021 г. Число новых на-
ходок растёт, что может свидетельствовать о 
начале активного расселения туркестанского 
таракана в городах России. К настоящему 
времени Россия является второй страной по 
количеству находок P. lateralis в инвазионной 
части ареала, однако в абсолютных значени-

Рис. 2. Самка туркестанского таракана Periplaneta 
lateralis, Адлер, 15.09.2023 г. Видны светлые полосы 
в костальной зоне крыла – диагностический видовой 
признак [Бей-Биенко, 1950].

ях число находок значительно меньше, чем в 
США [GBIF, 2024a].

Туркестанский таракан является попу-
лярным объектом для кормления различных 
экзотических насекомоядных животных, со-
держащихся в неволе [Matushkina et al., 2020; 
Schwerdt et al., 2021]. Кроме того, данный 
вид рассматривают как один из источников 
животного белка для птицеводства [Józefiak 
et al., 2016]. В последние годы отмечают всё 
растущую роль зооторговых фирм как векто-
ра расселения различных инвазионных ви-
дов животных, в то время как эффективность 
ограничения оборота нежелательных живот-
ных низка [Patoka et al., 2018]. Предполага-
ется, что убегание кормовых животных, раз-
водимых зооторговыми фирмами, является 
дополнительным фактором расселения тур-
кестанского таракана и расширения его ин-
вазионного ареала [Levine, D’Antonio, 2003; 
Kim, Rust, 2013]. Использование этого на-
секомого в качестве альтернативного источ-
ника белка требует тщательной проработки, 
в первую очередь, с целью исключения воз-
можности побега животных за пределы ферм, 
которые могут стать центрами расселения та-
раканов в новых местах. Усиление торговых 
связей со странами Среднего Востока может 
способствовать распространению P. lateralis, 
случайно интродуцированного с грузами из 
этих стран. Нельзя исключить, что распро-
странение этого вида отчасти обусловлено 
ростом миграционных потоков населения из 
государств Средней Азии.

Черноморское побережье Кавказа, 
где были обнаружены самки с оотека-
ми (95688295) и нимфы разных возрастов 
(122963411, 161402646), расположено в зоне 
субтропического климата. Ряд инвазионных 
для России южных видов, климатические ус-
ловия для которых неблагоприятны в более 
северных районах страны, нашли здесь подхо-
дящие условия для размножения и продемон-
стрировали признаки натурализации [Карпин 
и др., 2017; Tuniyev, Timukhin, 2017; Забалуев 
и др., 2020; Bienkowski, Orlova-Bienkowskaja, 
2020; Tuniyev et al., 2023]. Оптимальная тем-
пература развития туркестанского таракана 
во внешней среде аридной зоны составляет 
30 °C, по результатам, полученным в искус-
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ственных условиях, 27 °C [Капанадзе, 1971; 
Дремова, Алешо, 2011]. Развитие оотеки при 
такой температуре проходит в среднем за 40 
дней [Kim, Rust, 2013]. Минимальная тем-
пература, при которой самки начинают от-
кладывать оотеки, составляет 23–25 °C. Ли-
чиночное развитие при 27±2 °C составляет 
для самцов и самок в среднем 222 и 224 дня, 
соответственно [Kim, Rust, 2013]. При тем-
пературе воздуха −1 °C тараканы впадают в 
анабиоз, гибель наступает спустя 53 часа [Ка-
панадзе, 1971]. 

По сравнению с другим синантропным 
видом – чёрным тараканом Blatta orientalis, 
встречающимся в России уже более 300 лет 
[Якобсон, Бианки, 1905; Дремова, Алешо, 
2011], туркестанский таракан имеет более 
быстрое личиночное развитие, большую про-
должительность жизни имаго, что позволяет 
откладывать большее число оотек [Капанад-
зе, 1971]. Однако к настоящему времени не-
достаточно данных для выводов о возможной 
конкуренции и других взаимодействиях этих 
двух синантропных насекомых в зоне симпа-
трии.

Как и многие другие таракановые, тур-
кестанский таракан является переносчиком 
возбудителей большого количества болезней, 
опасных, в том числе для человека. В природ-
ных условиях у тараканов обнаружены около 
40 различных бактерий, являющихся патоген-
ными для позвоночных [Хрусталёва, 1993]. 
В Пакистане у некоторых видов тараканов, 
включая туркестанского таракана, отловлен-
ных в больницах, были обнаружены рези-
стентные к лекарствам штаммы возбудителей 
сальмонеллёза Salmonella spp. [Fathpour et al., 
2003; Schauer et al., 2012] и бактериальной 
дизентерии Shigella dysenteriae (Shiga 1897) 
Castellani and Chalmers 1919 [Mullen, Durden, 
2019]. Бактерией S. dysenteriae туркестан-
ский таракан может заражать конспецификов 
[Fathpour et al., 2003]. Вместе с P. lateralis мо-
гут расселяться грибы рода Herpomyces, кото-
рые являются специфическими эктопаразита-
ми отряда Blattodea [Pfliegler et al., 2018]. В 
трупах туркестанских тараканов были обна-
ружены грибы Microascus brevicaulis Abbott 
1998 (Scopulariopsis brevicaulis), считающие-
ся условно-патогенными, что может считать-

ся дополнительным фактором риска развития 
микотоксикозов и микогенной аллергии у че-
ловека [Чикин, Лукьянцев, 2004, 2008].

Заключение
Итак, туркестанский таракан в последние 

годы освоил многие города в европейской 
и азиатской частях России, имеются дока-
зательства натурализации и существования 
популяций в течение многих лет. Важно, что 
в районе г. Сочи этот вид встречается вне 
построек человека. Учитывая сравнительно 
быструю недавнюю географическую экспан-
сию и потенциальную опасность, которую 
P. lateralis представляет из-за переносимых 
им возбудителей заболеваний, опасных для 
человека, вид может стать инвазионным для 
России. Необходимо предпринять незамедли-
тельные меры по контролю популяций турке-
станского таракана на территории России.
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TURKESTAN COCKROACH PERIPLANETA LATERALIS 
WALKER, 1868 – A NEW ALIEN SPECIES IN RUSSIA

 
© 2024 Petrovskiy A.B., Raldugina A.O., Reshetnikov A.N.*

Severtsov Institute of Ecology and Evolution, RAS, Moscow, 119071, Russia 
e-mail: *anreshetnikov@yandex.ru

The Turkestan cockroach, Periplaneta lateralis, is an insect of the family Blattidae, capable of synan-
thropy. Since the end of the 20th century, records of this insect have been reported in Russian cities. This 
publication analyses the available information on the geographical distribution of the Turkestan cockroach in 
Russia. Records of this insect outside buildings in Russia are described for the first time. Records of females 
with oothecae and nymphs of different stages allow us to consider that self-sustaining populations exist in 
southern Russia. Taking into account the wide geography of expansion and potential threats to human health 
caused by pathogens carried by the Turkestan cockroach, may become invasive for the territory of Russia.

Key words: Synanthropic species, Blatta lateralis, Blatta tartara, Periplaneta tartara, Shelfordella 
lateralis, Shelfordella tartara.
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ПРОГНОЗ ДИНАМИКИ АРЕАЛОВ ИНВАЗИОННЫХ НАСЕКОМЫХ 
– КОЛОРАДСКОГО ЖУКА LEPTINOTARSA DECEMLINEATA (SAY, 

1824) (COLEOPTERA, CHRYSOMELIDAE) И КАРТОФЕЛЬНОЙ 
МОЛИ PHTHORIMAEA OPERCULELLA (ZELLER, 1873) 

(LEPIDOPTERA, GELECHIIDAE) НА ТЕРРИТОРИИ РОССИИ  
В УСЛОВИЯХ ГЛОБАЛЬНОГО ИЗМЕНЕНИЯ КЛИМАТА
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Колорадский жук (Leptinotarsa decemlineata) и картофельная моль (Phthorimaea operculella) относят-
ся к глобальному списку наиболее опасных инвазионных видов в мире, которые наносят значительный 
ущерб сельскому хозяйству. Однако сведения о характере их пространственного распространения 
в условиях текущего климата, экономического воздействия в России и будущих сдвигов ареалов в 
условиях глобального изменения климата до сих пор отсутствуют. На территории России эти два 
вида L. decemlineata и P. operculella были впервые обнаружены в 1960 г. и 1980 г., соответственно. 
В этом исследовании мы использовали методы ансамблевого моделирования (eSDM) для прогно-
зирования потенциального распространения насекомых-вредителей в России и обнаружили, что с 
глобальным изменением климата в будущем будет наблюдаться тенденция к расширению ареала в 
двух направлениях – с юга на север и с запада на восток. Представлены сценарии распространения 
видов в мире, современный и потенциальные ареалы с 2020 до 2100 г. с шагом 20 лет при реализа-
ции различных моделей и сценариев изменения климата в России. Приведены сведения о нативных 
ареалах, особенностях биологии, признаках поражения растения-хозяина и вредоносности, методах 
идентификации видов, векторах инвазии и оценки экономических ущербов. Прогнозные ареалы 
видов важны для разработки мер по минимизации будущих инвазий L. decemlineata и P. operculella 
и их отрицательных последствий.

Ключевые слова: модели и сценарии изменения климата, инвазионный вид, модели распростра-
нения вида, iSDM, eSDM, экологическая ниша, экономические потери.
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ВВЕДЕНИЕ
Биологические инвазии в условиях изме-

нения климата признаны глобальной угрозой 
для биоразнообразия, функционирования 
экосистем и экономического развития во всём 
мире [Vitousek et al., 1997; Pimentel et al., 2000; 
Hulme, 2017]. Глобализация и происходящие 
преобразования окружающей среды, связан-
ные с изменением климата и антропогенными 
факторами, повлияли на характер распределе-
ния организмов и изменение границ террито-
рий, пригодных для обитания видов. Оценки 
влияния изменения климата на темпы и на-
правления изменения ареалов инвазионных 

насекомых особенно важны, поскольку они 
могут дать информацию для контроля и огра-
ничения распространения насекомых-вреди-
телей. Глобализация экономики также уско-
рила распространение инвазионных видов, 
что привело к серьёзным экономическим по-
терям. К наиболее опасным вредителям кар-
тофеля, имеющим глобальный инвазионный 
статус, относятся колорадский картофель-
ный жук Leptinotarsa decemlineata (Say, 1824) 
(Coleoptera, Chrysomelidae) и картофельная 
моль Phthorimaea operculella (Zeller, 1873) 
(Lepidoptera, Gelechiidae). В настоящее вре-
мя эти два вида встречаются в тропических и 
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субтропических странах Южной, Централь-
ной и Северной Америки, Африки, Австра-
лии и Азии [Giordanengo et al., 2013; Самые 
опасные…, 2018]. Они обнаружены практи-
чески во всех районах производства карто-
феля по всему миру в более чем 40 странах 
[Flint, 1986; Rothschild, 1986; Kroschel, Koch, 
1994; Giordanengo et al., 2013]. Картофель в 
мировом производстве продукции растение-
водства (376 120 тысяч тонн) занимает одно 
из ведущих мест наравне с рисом (787 294 
тысяч тонн) и пшеницей (770 877 тысяч тонн) 
[FAO, 2023]. По производству картофеля 
(18 296 тысяч тонн) Россия разделяет третье 
и четвертое места с США (18 582 тысяч тонн) 
после Китая (94 362 тысяч тонн) и Индии 
(54 230 тысяч тонн) [FAO, 2023]. 

Общая характеристика колорадского 
картофельного жука: диагностика, 

жизненный цикл, нативные и 
инвазионные ареалы, векторы инвазии, 

вредоносность
Колорадский картофельный жук Leptino-

tarsa decemlineata (Say, 1824) является одним 
из ста самых опасных инвазионных видов на 
территории России и наносит значительный 
ущерб сельскому хозяйству, снижая урожай 
одной из самых востребованных культур – 
картофеля [Самые опасные…, 2018]. 

Диагностика и жизненный цикл. Коло-
радский жук имеет очень характерный облик, 
позволяющий легко отличить его от всех дру-
гих представителей нашей фауны. Это жуки с 
длиной тела от 9 до 12 мм. Они имеют рыжую 
или бледно-жёлтую окраску; голова, передне-
спинка, нижняя сторона тела и ноги покры-
ты чёрными пятнами, надкрылья с чёрным 
швом, каждое из них – с 5 чёрными продоль-
ными полосами [Giordanengo et al., 2013]. 

Колорадский жук зимует на стадии имаго. 
Весной жуки выходят из почвы и после не-
долгого питания через несколько дней могут 
откладывать яйца на растения. Жуки активны 
при температуре +14…+15 °С, для спарива-
ния желательна температура не ниже +18 °С 
[Ушатинская, Пирковский, 1976; Giordanengo 
et al., 2013]. 

Колорадский жук характеризуется не-
сколькими особенностями развития, которые 

обеспечили ему успех в наращивании числен-
ности и расширении ареала. Имаго являются 
«долгожителями»: продолжительность жиз-
ни составляет от 1 года до 2–3 лет (в клима-
тических зонах с одной генерацией в сезон). 
Самки отличаются высокой плодовитостью, 
они откладывают за сезон в среднем 300–400 
яиц, но отдельные особи могут откладывать 
от 1000 до 3382 яиц [Kowalska, 1969]. Ско-
рость развития яиц составляет около 5 суток. 
На стадии личинки у колорадского жука вы-
деляют 4 личиночных возраста, в конце каж-
дого возраста происходит линька. При тем-
пературе +18…+20 °С личиночное развитие 
завершается за 24 дня, а при более высоких 
температурах (+25°…+28 °С) оно происходит 
за 10–11 суток [Ушатинская, Кочетова, 1981]. 
Личинки 4-го возраста зарываются в почву на 
глубину 5–12 см, где жук проходит стадию 
предкуколки и куколки, которые длятся, со-
ответственно, 3–15 и 8–15 суток. Хитиновые 
покровы взрослых жуков затвердевают через 
4–7 дней после вылупления. Таким обра-
зом, средняя продолжительность жизненно-
го цикла составляет от 33 суток до 76 суток 
в зависимости от климатических условий. 
Важной особенностью жизненного цикла 
бивольтинной части популяции является их 
способность впадать в диапаузу в середине 
лета в жаркий или сухой периоды. В это вре-
мя взрослые жуки находятся в глубине почвы 
и борьба с ними затруднена. 

Пищевая специализация жуков также сы-
грала заметную роль в его успешной инвазии. 
Имаго и личинки могут питаться не только на 
картофеле, но также и на многих видах рас-
тений семейства паслёновые (баклажаны, то-
маты, паслён сладко-горький, белена чёрная, 
белладонна, дурман и др.). Таким образом, 
колорадский жук способен осуществлять не-
прерывное развитие и завершать жизненный 
цикл в отсутствии картофеля на других куль-
турных или диких видах паслёновых, что ни-
велирует положительный результат введения 
севооборота как меры профилактики по сни-
жению численности вредителя. 

Нативный ареал. Родиной фитофага яв-
ляется Сонорская зоогеографическая подоб-
ласть на севере Мексики и юге США. На этой 
территории на восточных склонах Скалистых 
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гор обитают несколько десятков видов жуков 
рода Leptinotarsa, питающихся на паслёне ро-
гатом Solanum rostratum, паслёне каролинском 
S. carolinense и паслёне колючем S. cornutum 
[Say, 1824; Hsiao, 1978; Neck, 1983]. В натив-
ном ареале насекомые редко достигают высо-
кой численности из-за непродолжительности 
вегетационного периода в аридной климати-
ческой зоне [Balachowsky, Mesnil, 1936].

Инвазионный ареал в Северной Амери-
ке. История инвазии этого вида на террито-
рии Северной Америки, а впоследствии Евра-
зии является одним из самых ярких примеров 
результатов интенсификации хозяйственной 
деятельности человека и развития междуна-
родных торговых связей [Giordanengo et al., 
2013]. Пути расселения жука на Североаме-
риканском континенте описаны в работах 
многих авторов [Riley, 1876; Tower, 1900; 
Chittenden, 1907; Johnson, Ballinger, 1916; 
Strickland, 1937]. Известно, что жуки рода 
Leptinotarsa начали активно распространять-
ся в начале XIX в., так как развитие торговли 
и перегоны скота способствовали расселе-
нию растений семейства паслёновые, а вме-
сте с ними и питающихся на них насекомых. 
Вид L. decemlineata оказался наиболее устой-
чивым в новых условиях и стал распростра-
няться по торговым путям. До 1840-х гг. его 
ареал оставался ограниченным; наиболее 
предпочитаемыми кормовыми растениями 
из диких паслёновых являлись Solanum ros-
tratum и S. cornutum, но в 1840-е гг. в запад-
ной части Североамериканского континента 
получило широкое распространение земле-
делие и возделывание чилийского картофеля 
Solanum tuberosum на плантациях. Переход 
жука на питание культурным картофелем 
способствовал интенсивному размножению 
насекомых. Жук стал опустошать картофель-
ные поля и стремительно продвигаться на 
восток со скоростью около 185 км в год, чему 
в определённой степени способствовали го-
сподствующие ветра, и освоил территорию 
США, а затем и Канады между 30° и 50° с. ш. 
Название «картофельный» и «колорадский» 
этот жук получил после того, как полностью 
опустошил картофельные поля в этом аме-
риканском штате [Chittenden, 1907]. В 1874 г. 
колорадский жук достиг побережья Атлан-

тического океана и, поскольку картофель 
имел важное продовольственное значение и 
экспортировался, возникла угроза его завоза 
в Европу. Особую опасность вредитель пред-
ставлял для стран Европы, на территории ко-
торых широко возделывался картофель. Был 
установлен строгий карантинный досмотр 
кораблей, прибывающих в Европу, что по-
зволило отсрочить появление колорадского 
картофельного жука примерно на 2 года. Уже 
с 1876 г. отдельные особи вредителя были 
найдены в портах Германии, Англии и Гол-
ландии. Примерно до 1916 г. шла успешная 
работа по выявлению и ликвидации обнару-
женных очагов [Chittenden, 1907; Иванчик, 
Ижевский, 1981; Колорадский картофельный 
жук…, 1981; Casagrande, 1985].

Инвазионный ареал в Европе. Первый 
очаг вредителя на территории Европы был 
выявлен в 1877 г. в окрестностях г. Мюльхай-
ма (Германия, земля Северный Рейн-Вестфа-
лия). В том же году ещё 16 очагов было об-
наружено вблизи г. Торгау (Германия, земля 
Саксония) [Schwartz, 1932, 1936; Колорад-
ский картофельный жук…, 1981]. Благодаря 
небольшим территориям, заражённым вреди-
телем (4–5 га), очаги удалось успешно ликви-
дировать. В это же время очаги колорадского 
жука стали появляться и в других странах 
Европы, таких как Англия, Голландия, Поль-
ша. В результате проводимых карантинных и 
истребительных мероприятий жук не мог на-
турализоваться на территории Европы более 
40 лет, с 1876 по 1916 г. Однако сдержать рас-
пространение вредителя не удалось. Первый 
незамеченный очаг колорадского жука поя-
вился в 1916–1918 гг. во Франции, как пред-
полагают, в результате непреднамеренной 
интродукции на американских судах в порт 
Бордо [Feytaud, 1950]. Вредитель начал рассе-
ляться, и был замечен только после того, как 
оккупировал сотни квадратных километров. 
Несмотря на меры по ликвидации вредителя, 
полностью его уничтожить не удалось. 

К 1930 г. ареал жука увеличился в 4 раза, 
по сравнению с 1922 г. Наиболее быстро в 
1931–1935 гг. распространение происходило 
на север и восток в направлении господству-
ющих ветров. К 1935 г. вид достиг и успеш-
но преодолел границы смежных с Франци-
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ей государств и расселился на территории 
Испании, Бельгии, Люксембурга, Германии, 
Швейцарии, Голландии. От появления пер-
вых очагов до сплошного заселения терри-
тории обычно проходило менее двух лет 
[Schwartz, 1939; Богданов-Катьков, 1947]. 

Расширение ареала происходило особен-
но быстро в годы Второй мировой войны в 
отсутствие действенного контроля. За годы 
войны жук расселился в Германии до р. Одер. 
В Италии и Португалии он появился в 1943 г. 

Во второй половине 1940-х гг. 
L. decemlineata был обнаружен в Венгрии, из 
Польши и Венгрии проник в Чехословакию, 
а из Италии попал в Югославию. Вредитель 
проник почти во все страны, граничащие с 
Францией и Германией, а также в Швецию 
[Wegorek, 1957]. Очаги вредителя были заре-
гистрированы в Финляндии, Швеции, Ирлан-
дии, Норвегии, Великобритании. К началу 
1950-х гг. ареал жука приблизился к западным 
границам СССР [Колорадский картофельный 
жук…, 1981].

Формирование инвазионного ареала 
в России и сопредельных государствах. 
Первые очаги вредителя, обнаруженные в 
Львовской обл. Украинской ССР в 1949 г., 
были успешно ликвидированы [Масляков, 
Ижевский, 2010]. Но с 1953 г. колорадский 
жук стал перелетать в Калининградскую обл. 
из Польши по воздуху. В 1954–1956 гг. насе-
комые неоднократно в большом количестве 
выбрасывались волнами на побережье Бал-
тийского моря, заносились ураганами в Лат-
вию, Литву, а также в Гродненскую и Брест-
скую области Белоруссии, их обнаруживали 
в Молдавии и Закарпатской обл. Украины. В 
итоге к 1960 г. вредитель успешно натурали-
зовался во всех западных республиках СССР, 
а в 1980-е гг. проник в Закавказье, Казахстан 
и Узбекистан [Иванчик, Ижевский, 1981].

Временем появления колорадского жука на 
территории России считается вторая половина   
1960-х гг., когда он был впервые обнаружен в 
Брянской и Смоленской областях. В течение 
15 лет он полностью натурализовался во всех 
возделывающих картофель районах европей-
ской части России. Особенно интенсивное 
расширение ареала наблюдалось в 1975 г., ког-
да вместе с вагонами, гружёнными соломой, 

он попал на Южный Урал. К 1980 г. отдельные 
очаги были отмечены в Челябинской, Кеме-
ровской, Омской и Новосибирской областях 
[Лебедев, 1980]. С 2000 г. жук встречается в 
Приморском крае. Также известны факты про-
никновения вредителя в Хабаровский край, 
Амурскую обл. и на о. Сахалин [Мацишина, 
Рогатных, 2013]. Очаги вредителя регистри-
руются в Северной Осетии, Башкортостане, 
Свердловской обл. К настоящему времени 
ареал стабилизировался, и на территории Рос-
сии жук встречается во всей зоне возделыва-
ния картофеля между 33° и 60° с. ш.

Таким образом, за 170 лет L. decemlineata 
превратился из безобидного жука-листоеда, 
питавшегося дикими растениями семейства 
паслёновых в горах Колорадо в Северной 
Америке, в главного вредителя окультурен-
ного картофеля и стал одним из наиболее 
опасных факторов сельского хозяйства XX в., 
в значительной степени снижающих урожай 
картофеля. 

Векторы инвазии. В распространении 
жука на территории континентов большую 
роль сыграли антропогенные факторы. Вид 
повсеместно следовал за картофелем – излю-
бленной кормовой культурой. Насекомые пе-
ремещались на кораблях, по железным и ав-
томобильным дорогам вместе с картофелем 
или случайно попадая с другими грузами.

Природные факторы тоже имеют боль-
шое значение в расселении вредителя. При 
попадании насекомых в морскую воду они 
успешно выживали и, выбрасываемые на 
берег, расселялись на новых территориях. 
Интродукция имаго происходит также с воз-
душными потоками: в воздухе жуки подхва-
тываются ветром и переносятся на большие 
расстояния – до 350 км во время ураганов 
[Иванчик, Ижевский, 1981]. В штиль жуки 
способны пролетать до 1 км в сутки [Чигарёв, 
Молчанова, 1967]. На территории России в 
1969–1970-е гг. скорость естественного про-
движения жука составляла от 78 до 174 км в 
год [Иванчик, Ижевский, 1981]. 

Вредоносность вида. Колорадский жук 
наносит вред картофелю на личиночной ста-
дии. Личинки жука ведут открытый образ 
жизни, являются фитофагами и питаются 
листьями картофеля. Личинки I и II возрас-
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та питаются группами на верхушках побегов. 
Личинки III и IV возраста расползаются по 
растению, на котором они вылупились, а так-
же переходят на соседние растения, продол-
жая активно поедать листья. При температу-
ре +20 °С одна личинка от момента выхода из 
яйца до окончания питания обычно потребля-
ет около 1.3 г листьев [Ушатинская, Кочетова, 
1981]. Такая интенсивность питания в неко-
торых случаях приводила к полному уничто-
жению надземной части растений.

На основании многолетних исследований 
были установлены основные экологические 
требования колорадского жука к условиям 
размножения, развития и зимовки. Это позво-
лило выделить 3 зоны возможного распро-
странения и различной вредоносности жука 
на территории России [Санин, 1976; Будин, 
Власова, 1977, Фасулати, 2005].

Зона 1. Территории с условиями, наибо-
лее благоприятными для развития, где жук 
может развиваться в 2–3 поколениях в год. 
Численность популяций вредителя в этой зоне 
может резко возрастать и обуславливать как 
высокую вредоносность в данной зоне, так и 
служить источником заражения соседних зон 
при разлёте насекомых. К этой зоне относятся 
Астраханская, Волгоградская, Белгородская, 
Воронежская, Самарская, Курская, Орловская, 
Пензенская, Ростовская, Тамбовская, Сара-
товская, Самарская области, Краснодарский и 
Ставропольский края, республики Калмыкия, 
Дагестан, Кабардино-Балкария, Северная Осе-
тия – Алания. Численность вредителя в этой 
зоне за сезон может возрастать в 200 раз.

Зона 2. Территории с относительно благо-
приятными условиями развития, где вреди-
тель развивается в одном поколении и успеш-
но зимует. В эту зону входят Владимирская, 
Ивановская, Калининградская, Калужская, 
Костромская, Липецкая, Новгородская, Ни-
жегородская, Московская, Оренбургская, 
Псковская, Рязанская, Смоленская, Туль-
ская, Ярославская, Ульяновская области, юж-
ная часть Тверской обл., юг Свердловской и 
Челябинской областей, республики Марий 
Эл, Башкортостан, Мордовия, Чувашия, Та-
тарстан, Еврейская автономная область, юг 
Амурской обл., юг Хабаровского края, При-
морский край, юго-запад о. Сахалина.

Зона 3. С неблагоприятными условиями 
для развития, где колорадский жук может 
размножаться в летний период, но полно-
стью отмирает в зимний период из-за низких 
температур почвы. В этой зоне возможно су-
ществование отдельных очагов вредителя в 
летний период в результате интродукции с 
транспортом, при разлёте из южных районов. 
Считается, что в данной зоне вредоносность 
не может достигать хозяйственно ощутимого 
уровня. В эту зону входят южные районы Ар-
хангельской, Вологодской, Ленинградской, 
Мурманской областей, республики Коми, 
Карелия, северная часть Пермской и Твер-
ской областей, северная часть Свердловской 
обл., Тюменская, Кемеровская, Новосибир-
ская, Омская, Томская, Иркутская, Читин-
ская, Камчатская, Магаданская области, Ал-
тайский край, Красноярский край, Бурятия, 
Тыва, Якутия, большая часть Хабаровского 
края и Сахалинской обл. 

Общая характеристика картофельной 
моли: диагностика, жизненный цикл, 

нативный и инвазионный ареалы, 
векторы инвазии, вредоносность

Картофельная моль Phthorimaea opercule-
lla (Zeller, 1873) – серьёзный вредитель пас-
лёновых, наносящий урон таким культурам, 
как картофель, баклажаны, томаты, перец, 
физалис, табак [Жимерикин, Дудов, 2009; 
Giordanengo et al., 2013]. 

Диагностика и жизненный цикл. Кар-
тофельная моль – это мелкая бабочка свет-
ло-серого цвета с крыльями, сложенными 
кровлеобразно. Передние крылья широколан-
цетовидные, в размахе 12–15 мм. Яйцо оваль-
ной формы, длиной 0.4–0.6 мм, шириной до 
0.4 мм, вначале жемчужно-белое, затем жел-
теет и темнеет. Взрослая гусеница желтова-
то-розовая или желтовато-зелёная с бледной 
продольной полосой посередине спины, дли-
ной 10–13 мм. Куколка коричневая, длиной 
5.5–6.5 мм. Развивается в шелковистом коко-
не серовато-серебристого цвета, длиной до 
10 мм [Giordanengo et al., 2013; Самые опас-
ные…, 2018; Krivosheina, Ozerova, 2021]. 

Жизненный цикл от яйца до имаго длит-
ся 22–30 дней летом и до 2–4 месяцев зимой. 
Летальными температурами для всех стадий 
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вредителя являются температуры воздуха 
ниже −4 °С и выше +36 °С. Оптимальные ус-
ловия: температура +22…+26 °С при влажно-
сти воздуха 70–80%. В природных условиях 
моль встречается на территориях, где сред-
няя годовая температура не опускается ниже 
+10 °С. [Broodryk, 1971; Rondon, 2010]. В 
Краснодарском крае развивается в 3–4 гене-
рациях, а на юге Украины – 4–5, в тропиках за 
год может развиваться до 14 поколений. 

Так как у этого вида отсутствует диапауза, 
картофельная моль способна размножаться 
без перерывов при подходящих температурах 
и наличии корма. Такие условия гарантиро-
ваны в овощехранилищах, где насекомые раз-
виваются и размножаются зимой, если темпе-
ратура выше +4 °С [Симчук, Сметник, 1984; 
Львовский, Пискунов, 1999; Dogramaci et al., 
2008].

В природных условиях зимуют закончив-
шие развитие гусеницы или куколки в коко-
нах в поверхностном слое почвы на глубине 
3–5 см или на поражённых клубнях. Бабоч-
ки вылетают в конце апреля – мае и встре-
чаются до конца октября и живут около 10 
дней. Они активны не только в ночное, но 
и в дневное время. Для своевременного их 
обнаружения используют феромонные ло-
вушки. Самки откладывают яйца, по 2–3, 
на нижнюю поверхность листьев, в храни-
лищах – кучками на глазки клубней. Одна 
самка может отложить от 150 до 290 яиц. В 
зависимости от окружающей температуры 
яйца развиваются 5–30 дней. При постоян-
ной неблагоприятной температуре от +1 °С 
до −4 °С при сроке более 4 месяцев яйца 
погибают. Гусеницы питаются листьями и 
клубнями, реже – стеблями. В листьях они 
выедают ткани под эпидермисом, а в клуб-
нях проделывают извилистые ходы, которые 
постепенно заполняются экскрементами. 
Поверхность клубней при этом покрывается 
рубцами, деформируется и загнивает. 

Гусеницы могут переходить с картофеля 
на другие растения семейства паслёновые, 
в том числе на сорные, и наоборот. Они мо-
гут повреждать плоды томатов, баклажанов 
и других паслёновых. В одном плоде может 
питаться несколько гусениц. Листья таба-
ка сильно повреждаются в период сушки, 

а клубни картофеля – в период хранения на 
складах.

Развитие гусениц продолжается 10–14 
дней. Окукливание происходит внутри мало-
заметных коконов длиной около 1 см, располо-
женных в различных укрытиях (под мусором, 
на мешках, в щелях полов) или в поверхнос-
тном слое почвы на глубине 3–5 см, а также 
в клубнях картофеля. Стадия куколки летом 
продолжается 4–6 дней, а развитие одного 
поколения длится 3–4 недели. Большое число 
поколений приводит к их перекрыванию по 
времени, так что в природе во время вегета-
ционного периода можно встретить одновре-
менно все стадии развития вредителя. Вес-
ной при посадке картофеля вредитель вместе 
с клубнями вновь попадает на поля. В целом 
вред, наносимый этой молью в полевых усло-
виях, значительно меньше того, который она 
причиняет в хранилищах, где она способна 
размножаться беспрерывно [Rondon, 2010].

Нативный ареал. Родиной картофельной 
моли является Южная и Центральная Аме-
рика. Большая часть ареала вида приходится 
на экваториальный и тропический климати-
ческие пояса [Graft, 1917; Самые опасные …, 
2018].

Инвазионный ареал. В Южной и Цен-
тральной Америке картофельная моль вре-
дила табаку и картофелю ещё во времена 
древних индейских цивилизаций. В 1856 г. 
она была обнаружена в Калифорнии, затем в 
Орегоне. С XIX в. она стала распространять-
ся по всему миру [Самые опасные…, 2018]. 

История проникновения моли в Европу 
не совсем ясна. Самые ранние упоминания о 
вредителе относятся к 1906 г., когда он был 
обнаружен в Италии. Следующее упоминание 
о картофельной моли относится к Испании 
(1926). В других странах Европы вредитель 
обнаружен позднее: Франция (1933), Болгария 
(1950), Румыния (1958), Италия (Сардиния, 
1961; Сицилия, 1961), Нидерланды (1968), 
Албания (1968). Примерно в то же время 
вредитель зарегистрирован в Азии – в Китае 
(1937), Грузии (1938), Японии (1957), Иор-
дании (1965) и Ираке (1970). В 1980–1990-е 
гг. ареал моли в Европе и Азии расширился. 
Она проникла на Украину (1980), в Турцию 
(1987), Португалию (1978), Великобританию 
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(1983), Грецию (1992), Иран (1992), на Кипр 
(1993), Мальту (1994), в Сербию (1994), Да-
нию (1994), Израиль (1995), Австрию (1995), 
Исландию (1996), Хорватию (1996), Азербайд-
жан (2003), Узбекистан (2009), Туркменистан 
(2009), Словению (2010), Македонию (2015), 
Молдову (2017) и Венгрию (2017) [EPPO, 
2014; Horváth et al., 2017; Самые опасные …, 
2018; Krivosheina, Ozerova, 2021]. Известны 
очаги вредителя в странах Африки, в Новой 
Зеландии и Австралии. Таким образом, карто-
фельную моль можно считать настоящим кос-
мополитом, успевшим распространиться по 
всем населенным материкам планеты. Однако 
в настоящее время во многих странах Европы 
очаги вредителя считаются локализованными 
или уничтоженными [IPPC, 2013].

Инвазионный ареал в России. Карто-
фельная моль в России и сопредельных стра-
нах была долгое время карантинным объектом. 
После интродукции моли в г. Поти (Грузия) в 
1938 г. были отмечены многочисленные слу-
чаи завоза вредителя с клубнями картофеля, 
листьями табака и другой растительной про-
дукцией, а также в ручной клади пассажиров. 
Особенно много заражённых грузов было от-
мечено в портах Черноморского побережья. В 
1980 г. вредитель был обнаружен в Крыму, в 
1981 г. – в Краснодарском крае, в 1996 г. – в 
Республике Адыгея. В Ростовской обл. моль 
была зарегистрирована в 2002 г., в Ставро-
польском крае – в 2006 г. К настоящему вре-
мени в естественных условиях отмечена в 
Астраханской, Ростовской, Волгоградской 
областях, Ставропольском крае, республи-
ках Крым, Адыгея, Башкортостан и Карачае-
во-Черкесия. Многократная интродукция вре-
дителя с 1999 г. происходила на территорию 
Южного Приморья, однако вплоть до 2008 г. 
моль выявляли только в хранилищах [Sinev, 
2019]. По неподтверждённым данным, вреди-
тель мог быть интродуцирован на территорию 
Саратовской обл. и Республики Калмыкия 
[Лебедев, 2016; Мамедова, Гусейнов, 2011; 
Обиджанов, Ходжаев, 2014].

Векторы инвазии. Естественное распро-
странение картофельной моли ограничива-
ется её невысокой способностью к разлёту. 
Основной путь инвазии – непреднамерен-
ная интродукция человеком при перевозке 

клубней картофеля, свежих плодов томатов 
и баклажанов, табака и другой сельскохозяй-
ственной продукции, заражённой вредите-
лем, а также случайные перемещения имаго 
при транспортировке, в том числе с тарой и в 
ручной клади пассажиров [Самые опасные…, 
2018; Krivosheina, Ozerova, 2021]. 

Вредоносность. Гусеницы серьёзно по-
вреждают растения из семейства паслёновые: 
картофель, баклажаны, табак, томаты, перец, 
физалис. Из дикорастущих паслёновых отме-
чены на дурмане, никандре, паслёне, белене, 
дерезе и др. Известно, что в США в полевых 
условиях повреждение картофеля молью до-
стигало 25%, а томатов – 57% [Симчук, Смет-
ник, 1984; Масляков, Ижевский, 2010]. В Япо-
нии и Индии вредитель уничтожает 60–80% 
табака в поле и картофеля в неохлаждаемых 
хранилищах. На юге Украины на летней по-
садке картофеля заселённость растений вре-
дителем достигает 75%, а повреждённость 
клубней – 60% [Масляков, Ижевский, 2010]. 
Повреждённые листья табака непригодны 
для изготовления сигар. Клубни картофеля с 
ходами и экскрементами гусениц под кожу-
рой плохо хранятся, загнивают, теряют товар-
ный вид и качество [Мельникова, 1984]. 

По данным 2010 г. северная граница по-
тенциального ареала картофельной моли 
на территории России проходила по линии: 
г. Астрахань – центральная часть Цимлянско-
го вдхр. – г. Каменец-Шахтинский (Ростов-
ская обл.) [Масляков, Ижевский, 2010]. Для 
картофельной моли, как и для колорадского 
жука, выделены три зоны (постоянной, пери-
одической и низкой) вредоносности. В посто-
янной зоне (I) вредитель не вымерзает во вре-
мя зимовки, и южная граница зоны совпадает 
с изотермой средней температуры января на 
поверхности почвы, превышающей 0 °С. В 
зоне (II) периодической вредоносности сред-
няя температура января на поверхности по-
чвы колеблется в пределах 0–4 °С, и вреди-
тель периодически вымерзает. В зоне низкой 
вредоносности (III) основная часть популя-
ции вредителя за зиму вымерзает, а северная 
граница зоны совпадает с границей потенци-
ального ареала вредителя. 

В результате многолетних исследований 
на территории России в период 1980–2022 
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гг. были очерчены географические границы 
трёх зон по степени вредоносности двух ви-
дов вредителей, которые были определены, 
исходя из оптимальных физиологических 
потребностей для размножения (темпера-
тура, влажность, холодоустойчивость и др.) 
и распространения. Эти данные на многие 
годы определили разную стратегию борьбы с 
вредителем в этих зонах [Самые опасные…, 
2018]. Однако наблюдающиеся в настоящее 
время глобальные изменения климата на пла-
нете привели к необходимости перепроверки 
и корректировки границ зон распространения 
и, как результат, возможной вредоносности 
жука и моли на территории России. Широ-
кое распространение вредителей картофеля 
на территории России и наличие факторов, 
способствующих будущему распростране-
нию, в значительной степени объясняется 
особенностью выращивания. Например, про-
изводство картофеля в России, по-прежнему, 
в значительной степени концентрируется в 
частном секторе: в личных подсобных хозяй-
ствах (ЛПХ) и в фермерских, крестьянских 
хозяйствах [Приданников и др., 2022]. Низкая 
урожайность (9.4–11.1 т/га) картофеля объяс-
няется тем, что в ЛПХ картофель выращива-
ется в монокультуре, игнорируется система-
тическая борьба с вредителями и болезнями. 
Это не только сказывается на урожайности и 
качестве выращиваемой продукции, но по-
добные посадки картофеля могут являться 
потенциальными очагами накопления и рас-
пространения вредных инвазионных видов. 
Если история их распространения и встре-
чаемость в России хорошо описаны [Самые 
опасные…, 2018], то экономическое их воз-
действие и скорости и направления измене-
ния ареалов в России в условиях изменения 
климата до сих пор недостаточно изучены. 

Цель исследования – предсказать реги-
оны, подходящие для будущих вторжений 
вредителей картофеля – колорадского жука 
Leptinotarsa decemlineata и картофельной 
моли Phthorimaea operculella на территории 
России с 2020 до 2100 г. с шагом 20 лет при 
реализации различных моделей и сценариев 
изменения климата, и оценить потенциаль-
ный экономический ущерб от этих вредите-
лей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для анализа данных мы использовали два 

блока моделей: модели пространственного 
распространения видов (блок 1) и модели 
оценки экономического ущерба (блок 2). 

БЛОК 1. Модели пространственного 
распространения видов

Для построения моделей пространствен-
ного распространения видов L. decemlineata 
и P. operculella был использован комплекс-
ный подход, состоящий из шести этапов: (1) 
анализ глобальных моделей и сценариев из-
менения климата Шестой генерации CMIP6 
(Coupled Model Intercomparison Project 6) 
[IPCC, 2021] для выбора альтернативных 
будущих тенденцией их изменений с 2020 
до 2100 г.; (2) выбор набора проксимальных 
биоклиматических переменных, определяю-
щих пространственное распространение ви-
дов в условиях текущего и будущего клима-
та; (3) проверка автокоррелированости точек 
находок c учётом выбранных предикторных 
переменных; (4) построение индивидуаль-
ных моделей (iSDM) с использованием набо-
ра альтернативных методов моделирования и 
оценка их производительности; (5) построе-
ние ансамблевых моделей (eSDM) в условиях 
текущего климата и при различных сценари-
ях изменения климата; (6) оценка динамики 
ареала видов при реализации различных мо-
делей и альтернативных сценариях измене-
ния климата.

Выбор альтернативных моделей и 
сценариев будущих изменений климата в 

период с 2021 до 2100 г.
Для оценки влияния глобальных изме-

нений климата на динамику ареала видов 
был выбран набор 12 из 40 глобальных 
климатических моделей Шестой генера-
ции CMIP6 (Coupled Model Intercomparison 
Project 6) [IPCC, 2021], которые охваты-
вают весь диапазон изменения показателя 
долгосрочной равновесной чувствительно-
сти климата (ECS) от 1.8 до 5.6 [Meehl et 
al., 2020]. Равновесная чувствительность 
климата определяется как изменения гло-
бальной средней температуры приземного 
воздуха в результате удвоения концентра-
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ции углекислого газа (CO2), после которого 
система океан – атмосфера – морской лёд 
достигнет равновесия. Отобранные нами 
модели в зависимости от показателя EСS 
разделены на три группы: высокочувстви-
тельные модели (Hsens): CanESM5 [Swart et 
al., 2019], CNRM-CM6 [Voldoire et al., 2019], 
CNRM-ESM2-1 [Séférian et al., 2019], IPSL-
CM6A-LR [Boucher et al., 2020] (диапазон 
изменения ECS от 4.6 до 5.6); умеренночув-
ствительные модели (Msens): CNRM-CM6-
1-HR [Saint-Martin et al., 2021], EC-Earth3-
Veg [Döscher et al., 2021], MRI ESM2-0 
[Kawai et al., 2019], BCC-CSM2-MR [Sun et 
al., 2021] (диапазон изменения ESM от 3.0 до 
4.3) и низкочувствительные модели (Lsens): 
MIROC-ES2L [Hajima et al., 2020], MIROC6 
[Michibata et al., 2019], GISS-E2.1 [Kelley et 
al., 2020], INM-CM4.8 [Volodin et al., 2018] 
(диапазон изменения ESM от 1.8 до 2.7). 
Для всех 12 моделей были созданы растро-
вые слои для различных сценариев измене-
ния климата SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0 
и SSP5-8.5 (SSPx-y) (Shared Socioeconomic 
Pathway – SSP) [IPCC, 2021] с разрешением 
2.5 arc min (~5000 м) для периода 2020–2100 
гг. с шагом 20 лет. Для получения основных 
тенденций изменения ареалов видов в рам-
ках трёх групп моделей изменения климата 
использовались усреднённые (Hsens, Msens, 
Lsens) модели изменения климата с 2020 по 
2100 г. с шагом 20 лет.

Выбор набора проксимальных 
биоклиматических переменных, 

определяющих пространственное 
распространение видов

Для выбора переменных текущего клима-
та из набора WorldClim 2.1 (http://worldclim.
org/version2) [Fick, Hijmans, 2017] c разреше-
нием 2.5 arc minute (~ 5000 м) была исполь-
зована двухэтапная процедура. Описание 
двухэтапной процедуры отбора перемен-
ных приведено в литературе [Petrosyan et al., 
2023a]. На первом этапе, из климатических 
переменных Bio_01 (cредняя годовая темпе-
ратура, °C), Bio_02 (cредняя суточная ампли-
туда температуры, °C), Bio_03 (изотермич-
ность (=Bio_02/Bio_07 (x100)), %), Bio_04 
(стандартное отклонение температуры *100, 

%), Bio_05 (максимальная температура са-
мого тёплого месяца года, °C), Bio_06 (ми-
нимальная температура самого холодного 
месяца года, °C), Bio_07 (годовая амплитуда 
температуры (=Bio_05-Bio_06),°C), Bio_08 
(средняя температура самой влажной четвер-
ти года, °C), Bio_09 (средняя температура са-
мой сухой четверти года, °C), Bio_10 (средняя 
температура самой тёплой четверти года, °C), 
Bio_11 (средняя температура самой холодной 
четверти года, °C), Bio_12 (годовая сумма 
осадков, mm), Bio_13 (сумма осадков в са-
мом влажном месяце года, мм), Bio_14 (сум-
ма осадков в самом сухом месяце года, мм), 
Bio_15 (коэффициент вариации осадков, %), 
Bio_16 (сумма осадков во влажной четвер-
ти года, мм), Bio_17 (сумма осадков в сухой 
четверти года, мм), Bio_18 (сумма осадков 
в самой тёплой четверти года, мм), Bio_19 
(сумма осадков в самой холодной четверти 
года, mm) [Fick, Hijmans, 2017] выбирались 
первые две проксимальные переменные с по-
мощью метода анализа главных компонент 
(PCA), далее из набора были исключены те 
переменные, между которыми парный коэф-
фициент корреляции Спирмана был больше 
0.72 по абсолютному значению [Bellard et al., 
2013] с помощью R-пакета ENMTools [Warren 
et al., 2010]. На втором этапе мультиколлине-
арность оценивали по показателю VIF (фак-
тор инфляции вариации) c помощью R-паке-
та usdm. Предикторная переменная считается 
мультиколлинеарной и исключается из моде-
ли, если VIF >5 [Guisan et al., 2017].

Проверка автокоррелированости 
точек находок c учётом выбранных 

предикторных переменных
Данные по распространению вредителей 

были получены из публикаций, включаю-
щих присутствия видов с указанными точ-
ными географическими координатами [Са-
мые опасные…, 2018]. При создании набора 
точек находок (ТН) также были использо-
ваны записи из международных баз данных 
CABI (Centre for Agriculture and Bioscience 
International) [CABI…, 2024], EPPO European 
and Mediterranean Plant Protection Organization 
[EPPO…, 2024], GBIF (Global Biodiversity 
Information Facility [GBIF…, 2024], которые 
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были дополнены сведениями по распростра-
нению вредителей на территории России и 
сопредельных стран на основании материа-
лов, отобранных из коллекций Зоологическо-
го института РАН. Наборы точек находки из 
разных источников, включая записи из GBIF, 
ранее были опубликованы в работе [Petrosyan 
et al., 2023b]. Объединённые записи из раз-
личных источников для двух видов L. dece-
mlineata, P. operculella включали 544 (404 на-
тивной и 140 инвазионной частей ареала) и 
52 (31 нативной и 21 инвазионной частей аре-
ала) точки находки видов, соответственно. В 
настоящее время не существует установлен-
ной методологии оценки пространственной 
автокорреляции точек находок с использова-
нием данных только о присутствии [Guisan et 
al., 2017], поэтому для разреживания ТН мы 
использовали подход, который успешно при-
меняется в других исследованиях [Václavík et 
al., 2012; Petrosyan et al., 2019, 2020, 2023а].

Построение индивидуальных моделей 
(iSDM) с использованием набора 

альтернативных методов и оценка их 
производительности

Для получения более точных моделей мы 
использовали ансамблевый подход, который 
отличается от применения простых индиви-
дуальных моделей как высокой точностью, 
так и меньшей дисперсией. Преимущество 
использования ансамблевых моделей доста-
точно хорошо представлено в литературе 
[Bellard et al., 2013; Petrosyan et al., 2023a]. 
Хотя в литературе существуют споры отно-
сительно эффективности ансамблевых моде-
лей, тем не менее, последние специальные 
исследования показали, что ансамблевое мо-
делирование с настроенными оптимальны-
ми параметрами индивидуальных моделей 
показывают наиболее высокую производи-
тельность [Valavi et al., 2022]. Ансамблевые 
модели в нашей работе построены с исполь-
зованием семи индивидуальных моделей 
(iSDM): GLM – обобщённая линейная мо-
дель; GAM – обобщённая аддитивная мо-
дель; GBM – обобщённая бустинг модель; 
RF – модель случайного леса; FDA – модель 
гибкого дискриминантного анализа; ANN – 
модель искусственной нейронной сети; 

МахEnt – модель максимальной энтропии, 
которые реализованы в R-пакете Biomod 
v.2.0 [Thuiller et al., 2009]. 

Прогностическая эффективность каждой 
модели оценена путём многократной разбив-
ки выборок ТН на две части: модели были 
откалиброваны с использованием 80% ТН, а 
оценка точности проведена с использованием 
оставшихся 20% ТН. Эта процедура повторя-
лась десять раз. Поскольку все модели требо-
вали точки присутствия (ТН) и псевдо-отсут-
ствия (ПО), поэтому для каждой реализации 
были сгенерированы 1000 случайных точек. 
При построении этих iSDM равные веса 
были присвоены ТН и ПО. Оценка пригод-
ности индивидуальных моделей проводилась 
с помощью индекса Бойса [Petrosyan et al., 
2019, 2020].

Построение ансамблевых моделей (eSDM) 
в условиях текущего климата и его 

изменения
Для создания ансамблевой модели 

(eSDM) мы использовали подход ансамбле-
вого прогноза с использованием семи ин-
дивидуальных iSDM. Ансамблевые модели 
были созданы для трёх групп усреднённых 
моделей изменения климата (Hsens, Msens, 
Lsens) и каждого из 4 сценариев (SSPx-y), 
чтобы получить центральную тенденцию 
изменения ареала вида в период 2021–2100 
гг. с шагом 20 лет. При создании ансамбле-
вых моделей мы исключали те прогнозные 
индивидуальные модели (iSDM), у которых 
оценка качества модели была низкой, т. е. 
TSS ≤ 0.8 [Bellard et al., 2013; Guisan et al., 
2017; Petrosyan et al., 2023a]. Существует 
ряд способов объединения нескольких мо-
делей iSDM. В нашей работе используется 
два релевантных варианта объединения в ан-
самбль – усреднение по комитету (committee 
averaging – CA) и взвешенное среднее 
(weighted mean – WM). Если при создании 
ансамблевой модели в пакете Biomod2 вы-
брана опция CA, то вероятности модели 
пригодности сначала преобразуются в би-
нарные карты качественные/некачествен-
ные, используя порог, определяемый max 
TSS [Petrosyan et al., 2023a]. Далее оценка 
ансамбля определяется средним значением 
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бинарных прогнозов. Если прогноз близок 
к 0 или 1, то все модели согласованно про-
гнозируют 0 или 1, соответственно. Если 
прогноз составляет около 0.5, то половина 
моделей предсказывает 1, а другая половина 
0. Интересной особенностью меры CA явля-
ется то, что она даёт как прогноз, так и меру 
неопределённости. Если в Biomod2 выбрана 
опция WM, тогда пакет возвращает средне-
взвешенные (точнее, взвешенную сумму) 
значения оценок вероятности пригодности 
каждого локалитета ансамблевой модели, 
т. е. чем лучше модель, тем большее значе-
ние она имеет в ансамбле. Поскольку зара-
нее не известно, какой способ объединения 
iSDM при построении eSDM лучше, мы сна-
чала строили модели двух типов eSDM (CA) 
и eSDM (WM). Затем для получения резуль-
тирующей eSDM мы оценивали качество мо-
дели каждого из типов объединения iSDM, 
используя метрики KAPPA, TSS, AUC, и вы-
бирали лучший вариант.

Эти процедуры привели к созданию одной 
карты eSDM в условиях текущего климата и 
48 eSDM карт для каждого вида в условиях 
будущих изменений климата (поскольку мы 
использовали три группы моделей глобаль-
ного изменения климата, 4 сценария и 4 пери-
ода динамики). Для окончательной проверки 
качества eSDM моделей использовали индекс 
Бойса (Bind) [Boyce et al., 2002; Hirzel et al., 
2006]. У индекса Бойса отсутствуют некото-
рые недостатки, имеющиеся у индекса AUC 
[Lobo et al., 2008]. Метрики KAPPA и TSS не 
имеют таких ограничений, как AUC, однако 
для их оценки необходима случайная генера-
ция точек ПО, что уменьшает точность этих 
метрик. Преимущество Bind по сравнению с 
AUC, KAPPA и TSS заключается в том, что 
для его расчёта необходимы данные только о 
ТН, поэтому он оценивает качество моделей 
более корректно. Преимущества использова-
ния этого индекса были показаны в предыду-
щих исследованиях [Hirzel et al., 2006; Bellard 
et al., 2013; Petrosyan et al., 2019, 2020, 2023а, 
2023b]. Мы рассчитали Bind для каждого из 
10 запусков eSDM, а затем усреднили значе-
ния, чтобы получить окончательные оценки 
качества моделей.

Оценка динамики ареалов видов при 
реализации различных моделей и 

альтернативных сценариях изменения 
климата

Оценка динамики ареала вида при реа-
лизации конкретной модели и сценария из-
менения климата для конкретного периода 
времени производилась на основе сравнения 
бинарной eSDM в условиях текущего клима-
та (2020 г.) с бинарной eSDM, полученной 
для конкретного периода (2040, …, 2100 гг.) 
с использованием трёх индексов – приоб-
ретения (Gain), потери (Loss), изменения 
(Change). Индекс Gain оценивает процент 
приобретения местообитаний, которые не ис-
пользовались в условиях текущего климата. 
Индекс Loss характеризует процент потери 
местообитаний в условиях нового климата. 
Индекс Change по величине равен разнице 
Gain – Loss и характеризует процент измене-
ния ареала в условиях нового климата. Эти 
оценки производились с помощью специаль-
ной функции RangeChange пакета Biomod2. 
Сравнительный анализ индексов Gain, Loss, 
Change для различных типов моделей (Hsens, 
Msens, Lsens), сценариев (SSP1-2.6, SSP2-
4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5) (SSPx-y) и периодов 
времени (2040, 2060, 2080, 2100) проводили 
с помощью трёхфакторного дисперсионного 
анализа (ANOVA) c фиксированными эффек-
тами. Эти 4 сценария (SSPx-y) характеризу-
ются разным уровнем увеличения солнечной 
радиации 2.6 Вт/м2, 4.5 Вт/м2, 7.0 Вт/м2 и 8.5 
Вт/м2, соответственно, при глобальном поте-
плении климата. 

БЛОК 2. Модель оценки экономическо-
го ущерба

Хотя картофель повреждают свыше 60 ви-
дов вредителей, однако среди них наиболее 
вредоносными и распространёнными явля-
ются – колорадский жук, золотистая карто-
фельная нематода (Globodera rostochiensis) 
и картофельная моль [Анисимов и др., 2009; 
Приданников и др., 2022]. Остальные вредите-
ли многоядны и имеют сравнительно ограни-
ченное распространение, но в годы, благопри-
ятные для их развития, также могут вызывать 
значительные потери урожая картофеля. Эко-
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номические потери, вызванные L. decemlineata 
(i=1) и P. operculella (i=2) определяются с по-
мощью следующей общей модели:

где D – общий годовой экономический ущерб 
от двух вредителей; Aij – годовые экономиче-
ские затраты на пестициды для j-й культуры 
(j = 1 – картофель, j = 2 – баклажан, j =3 – то-
мат) против i-го вида вредителя; Bij – годо-
вые экономические затраты на выполнение 
защитных мероприятий для j-й культуры для 
i-го вида вредителя, Сj – годовой экономиче-
ский ущерб, связанный с потерями урожай-
ности i-й культуры. 

Для определения Aij использовалась сле-
дующая формула

Aij = Sij × Zij ,
где Sij – общая площадь (га) обработки пести-
цидами для j-й культуры от i-го вида вреди-
теля; Zij – удельная затрата на обработку пе-
стицидами (руб./га). Справочная информация 
по затратам обработки пестицидами были 
получены из обзорных публикаций [Говоров 
и др., 2015; Захаренко, 2021]. Общая площадь 
возделывания различных культур в России 
получена из Федеральной службы государ-
ственной статистики [Росстат…, 2023а].

Годовые экономические затраты на вы-
полнение защитных мероприятий для j-й 
культуры для i-го вида вредителя определяет-
ся по формуле

Bij = Sij × (Yij + Gij + Rij + Mij + Pij),
где Sij – площадь проводимых защитных ме-
роприятий для j-й культуры для i-го вида 
вредителя; Yij – затраты средств на оплату 
труда обслуживающего персонала, руб./ед. 
наработки (на 1 га) для j-й культуры для i-го 
вида вредителя; Gij – затраты средств на го-
рюче-смазочные материалы работающей тех-
ники (руб./га) для j-й культуры для i-го вида 
вредителя; Rij – затраты средств на ремонт и 
техническое обслуживание (руб./га) для j-й 
культуры для i-го вида вредителя; Mij – затра-
ты средств на амортизацию (руб./га) техники 
для j-й культуры для i-го вида вредителя; Pij – 
прочие прямые затраты средств на основные 
и вспомогательные материалы (руб./га) для 

j-й культуры для i-го вида вредителя. Норма-
тивные показатели издержек представлены в 
работе [Захаренко, 2021].

Годовой экономический ущерб, связан-
ный с потерями урожайности i-й культуры 
определяется по формуле:

Сj = Sj × Kj × Lj ×Nj,
где Sj – площадь возделывания j-й культу-
ры (га), Kj – урожайность культуры j (ц/га), 
Lj – потери урожая j-й культуры от вредите-
лей при проведении защитных мероприятий 
(%), Nj – цены производителей сельскохо-
зяйственной продукции j. Площади возде-
лывания, урожайность, потери урожайности 
и средние цены были получены из Феде-
ральной службы государственной статисти-
ки и литературы [Пуздря, Исаева, 2023;  Рос-
стат…, 2023b].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Разреживание предикторных перемен-

ных для построения индивидуальных мо-
делей

После выполнения процедуры разрежива-
ния и случайного отбора точек присутствия 
(ТН) для моделирования был проведён анализ 
характера распределения ТН (см. методику, 
шаг 2) с помощью среднего индекса ближай-
шего соседа (ANNI). Для каждого вида были 
отобраны подвыборки, которые различались 
по количеству ТН (n) и минимальными рас-
стояниями между ними (Dpt). Для всех под-
выборок индекс ANNI примерно равен 1, т. е. 
имелось случайное распределение. Индексы 
ANNI для ТН L. decemlineata в нативной и ин-
вазионной частях ареала равны: ANNI=0.99 
(z=0.06; P=0.94, n=39, Dpt=144 км для на-
тивной части ареала в Северной Америке); 
ANNI=0.9 (z=1.69; P=0.09, n=110, Dpt=175 
км для инвазионной части ареала в Северной 
Америке); ANNI= 0.92 (z=0.96; P=0.33, n=38, 
Dpt=313 км для инвазионной части ареала 
в России (рис. 1). Индексы ANNI для ТН P. 
operculella в нативной и инвазионной частях 
ареала равны: ANNI=0.89 (z=1.37; P=0.17, 
n=29, Dpt=172 км для нативной части ареа-
ла в Южной Америке); ANNI=0.86 (z=1.6; 
P=0.11, n=38, Dpt=190 км для инвазионной 
части ареала в Северной Америке); ANNI= 
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где D – общий годовой экономический 
ущерб от двух вредителей; Aij – годовые 
экономические затраты на пестициды 
для j-й культуры (j = 1 – картофель, j = 
2 – баклажан, 3 – томат) против i-го 
вида вредителя; Bij – годовые 
экономические затраты на выполнение 

защитных мероприятий для j-й 
культуры для i-го вида вредителя, Сj – 
годовой экономический ущерб, 
связанный с потерями урожайности i-й 
культуры.  

Для определения Aij 
использовалась следующая формула 

jiijij ЗS A , 
где ijS  – общая площадь (га) обработки 
пестицидами для j-й культуры от i-го 
вида вредителя; jiЗ  – удельная затрата 
на обработку пестицидами (руб./га). 
Справочная информация по затратам 
обработки пестицидами были получены 
из обзорных публикаций [Говоров и др., 
2015; Захаренко, 2021]. Общая площадь 

возделывания различных культур в 
России получена из Федеральной 
службы государственной статистики 
[Росстат…, 2023а]. 

Годовые экономические затраты 
на выполнение защитных мероприятий 
для j-й культуры для i-го вида 
вредителя определяется по формуле 

 
)Г(B jiijjiijijijij ПAРЗS  , 

где ijS  – площадь проводимых 
защитных мероприятий для j-й 
культуры для i-го вида вредителя; ijЗ  – 
затраты средств на оплату труда 
обслуживающего персонала, руб./ед. 
наработки (на 1 га) для j-й культуры для 
i-го вида вредителя; ijГ  – затраты 
средств на горюче-смазочные 
материалы работающей техники 
(руб./га) для j-й культуры для i-го вида 
вредителя; Р  – затраты средств на 
ремонт и техническое обслуживание 
(руб./га) для j-й культуры для i-го вида 

вредителя; ijA  – затраты средств на 
амортизацию (руб./га) техники для j-й 
культуры для i-го вида вредителя; jiП  – 
прочие прямые затраты средств на 
основные и вспомогательные 
материалы (руб./га) для j-й культуры 
для i-го вида вредителя. Нормативные 
показатели издержек представлены в 
работе [Захаренко, 2021]. 

Годовой экономический ущерб, 
связанный с потерями урожайности i-й 
культуры определяется по формуле: 

jjjj PRYS  jС , 
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0.76 (z=1.17; P=0.08, n=15, Dpt=204 км для 
инвазионной части ареала в России (рис. 1). 
Отобранные таким образом два сокращённых 
набора ТН (DSLd, DSPo) включали данные о 
местах находок L. decemlineata и P. operculella 
в нативной и инвазионной частях их ареала и 
содержали 187 и 82 ТН, соответственно. Со-
кращённые наборы ТН, включённые в DSLd, 
DSPo, DSNv, составляли 3.5% и 10% от полно-
го набора точек 5309 и 813, соответственно. 
Размещение отобранных ТН для двух видов 
представлено на карте (рис. 1). 

Диаграммы PCA анализа точек находок 
(DSLd, DSPo) и фоновых точек из области обу-
чения с использованием предикторных пере-
менных Bio_01, Bio_02, …, Bio_19 представ-
лены в экологическом пространстве, которое 
задано первыми двумя осями PCA (рис. 2). 

Из рисунка видно, что большая ось эллипсо-
ида (рис. 2 В) приблизительно параллельна 
к Bio_19 (сумма осадков в самой холодной 
четверти года, мм) (рис. 2 А, Б) и меньшая – 
Bio_05 (максимальная температура самого 
тёплого месяца года, °C) (рис. 2 А, Б). По 
этой причине первые две предикторные пе-
ременные для двух видов выбраны Bio_19 и 
Bio_05. Эти переменные на рисунке 2 В вы-
делены синим цветом. В набор предикторных 
переменных для видов также были включены 
Bio_01 (средняя годовая температура, °C), 
Bio_02 (средняя суточная амплитуда темпе-
ратуры, °C), Bio_05 (максимальная темпера-
тура самого тёплого месяца года, °C), Bio_12 
(годовая сумма осадков, мм). Для выбранных 
переменных все парные ранговые коэффици-
енты корреляции Спирмана меньше 0.72 по 

Рис. 1. Точки находок насекомых (L. decemlineata, P. operculella), использованные для создания SDM c указанием 
областей обучения моделей. Синие линии – области обучения моделей SDM, NR и IR – нативная и инвазионная 
части ареала, соответственно.
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абсолютному значению и коэффициенты VIF 
для переменных меньше 5.

Определение оптимальных параметров 
индивидуальных моделей

Оптимальные параметры для построения 
семи индивидуальных моделей (iSDM), опре-
делялись с помощью пакета Biomod2 (табли-
ца 1). Из таблицы видно, что для построения 
GLM моделей для обоих видов используются 
полиномиальные (type = ‘polynomial’) моде-
ли. Однако они различаются степенями поли-
номов, а именно: при построении GLM для 
L. decemlineata допускаются полиномы тре-
тей степени без взаимодействия переменных, 
а для P. operculella допускаются полиномы 
первого порядка.

При построении модели GAM для L. dece-
mlineata и P. operculella процесс сглаживания 
не контролируется, т. е. select = False, но они 
отличаются по параметру k. Этот параметр 
k – размерность базиса, используемого для 
представления сглаженного члена. 

При построении GBM для L. decemlineata 
требуется большее количество «деревьев – 

Рис. 2. Распределение точек находок (ТН) L. decemlineata и P. operculella в экологическом пространстве, опреде-
ляемом первыми двумя осями PCA (А, Б) и корреляционным кругом (В) выбранных биоклиматических перемен-
ных. На А, Б: красным указаны фоновые точки, синим – ТН. На В: синим выделены переменные, отобранные для 
построения моделей.

n.trees» 2000 (в том числе и итераций), чем для 
P. operculella (1250). Для L. decemlineata также 
требуется больше количество узлов (9) чем для 
«деревьев» P. operculella (8). Тот факт, что GBM 
для L. decemlineata обучаются медленнее, чем 
для P. operculella, виден из значений параме-
тра shrinkage, который для L. de cemlineata ра-
вен 0.001, а для P. operculella shrinkage = 0.05. 
Другими словами, GBM для P. operculella об-
учается быстрее и менее сложная модель, чем 
для L. decemlineata. 

Из оптимальных параметров моделей 
FDA следует, что степени взаимодействия 
предикторных переменных, которые опреде-
ляются параметром degree, для этих моде-
лей различаются: L. decemlineata – degree=2, 
P. operculella – degree=1. Если degree=1, то 
взаимодействие переменных не допускается. 
Параметр nprune – это максимальное коли-
чество членов в сокращённой модели, т. е. 
указывает на количество кусочно-линейных 
(шарнирных) функций, необходимых для 
построения модели. Этот параметр исполь-
зуется для установки верхнего предела на 
размер модели и сокращения времени поис-
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ка. Этот параметр указывает, что для L. de-
cemlineata используется большее количество 
кусочно-линейных функций (11), чем для P. 
operculella. 

Оптимальные параметры модели «слу-
чайного леса» (RF) для видов различаются 
только по параметру mtry. Параметр mtry 
– количество переменных, случайно вы-
бранных в качестве кандидатов предикторов 
при каждом разбиении, для L. decemlineata 
составляет 4, а для P. operculella принимает 
значения 2. Здесь можно заметить, что если 
значение mtry для P. operculella не сильно от-
личается от значения по умолчанию, то для 
L. decemlineata этот параметр существенно 
отличается от значения по умолчанию.

Модели, построенные с помощью искус-
ственных нейронных сетей (ANN) для двух 
видов, различаются как по количеству нейро-
нов в скрытом слое, так и по величине весов 

Таблица 1. Оптимальные параметры индивидуальных моделей, определённые с помощью функции тонкой на-
стройки параметров Biomod2.tuning* с использованием предикторных переменных Bio_01, Bio_02, Bio_05, Bio_12, 
Bio_19**

Название iSDM Оптимальные параметры
L. decemlineata

GLM
type = ‘polynomial’; interaction.level = 0; myFormula = L. decemlineata ~ Bio_01 + 

I(Bio_01^2) + I(Bio_01^3) + Bio_02 + I(Bio_02^2) +     I(Bio_02^3) + Bio_05 + I(Bio_05^2) + 
I(Bio_05^3) + Bio_12 + I(Bio_12^2) + I(Bio_12^3) + I(Bio_19^3)

GAM type = ‘s_smoother’, k =-1, select = FALSE
GBM n.trees = 2000; interaction.depth = 9; shrinkage = 0.001; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 2; nprune = 11
RF ntree = 500; mtry = 4, nodesize = 5, maxnodes = NULL

ANN size = 6; weight decay = 0.05

MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = FALSE; Threshold = FALSE; Hinge = FALSE, 
RM = 3 

P. operculella

GLM
type = ‘polynomial’; interaction.level = 0; myFormula = P..operculella ~ Bio_01 + Bio_02 

+ Bio_12 + Bio_01×Bio_02 + Bio_01×Bio_05 + Bio_01×Bio_12 + Bio_01×Bio_19 + 
Bio_02×Bio_05 +  Bio_02×Bio_12 + Bio_05×Bio_12 + Bio_05×Bio_19 

GAM type = ‘s_smoother’, k =3,select = FALSE
GBM n.trees = 1250; interaction.depth = 8; shrinkage = 0.05; bag.fraction = 0.5; cv.folds = 3
FDA degree = 1; nprune = 4
RF ntree = 500; mtry = 2; nodesize = 5; maxnodes = NULL

ANN size = 8; weight decay = 0.1
MaxEnt Linear = TRUE; Quadratic = TRUE; Product = TRUE; Threshold = TRUE; Hinge = TRUE, RM = 3

*Оценка качества индивидуальных и ансамблевых моделей с оптимальными параметрами приведена в специальном 
разделе (см. ниже); ** Bio_01 (средняя годовая температура, °C), Bio_02 (средняя суточная амплитуда температу-
ры, °C), Bio_05 (максимальная температура самого тёплого месяца года, °C), Bio_12 (годовая сумма осадков, мм), 
Bio_19 (сумма осадков в самой холодной четверти года, мм).

ослабления (weight_decay). Количество ней-
ронов в скрытом слое для L. decemlineata рав-
но 6, а P. operculella – 8. Веса ослабления для 
L. decemlineata также отличаются от анало-
гичного параметра для P. operculella (табл. 1).

Оценки оптимальных параметров мо-
делей MaxEnt наглядно показывают, что 
параметр регуляризации RM существенно 
отличается от значения по умолчанию 1. 
Значения RM МахEnt моделей для видов 
не отличаются RM=3, однако набор клас-
сов функций преобразований, используе-
мый для построения моделей SDM, суще-
ственно различается (табл. 1). Если для 
моделей L. decemlineata используются два 
типа преобразований (Linear, Quadratic), 
то для P. operculella используется полный 
набор функций преобразований, доступ-
ных в MaxEnt (Linear, Quadratic, Product, 
Threshold, Hinge).



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024182

Оценка относительной важности 
переменных для созданных 

индивидуальных и ансамблевых моделей
Столбиковые диаграммы важности пе-

ременных, построенных на основе десяти 
реализаций для двух видов представлены на 
рисунке 3. Из рис. 3 видно, что для индивиду-
альных моделей iSDM обоих видов наиболее 
важной переменной (VarI1) является Bio_01 
(средняя годовая температура, °C): в iSDM 
для L. decemlineata и P. operculella значения 
важности составляют VarI1 = 0.88 ± 0.09 и 
VarI1 = 0.73 ± 0.09, соответственно. Второй 
важной переменной для моделей iSDM обоих 
видов является переменная Bio_05 (макси-
мальная температура самого тёплого месяца 

года, °C) (VarI5): для L. decemlineata – VarI5= 
0.34 ± 0.1 и для P. operculella – VarI5=0.52 ± 
0.2. Третьей важной переменной для iSDM 
обоих видов является Bio_12 (годовая сум-
ма осадков, мм) (VarI12). Причём в iSDM 
для обоих видов средние значения относи-
тельной важности переменной Bio_12 не 
различаются L. decemlineata – VarI12= 0.28 ± 
0.09 и P. operculella – VarI12= 0.28 ± 0.2. Для 
ансамблевых (результирующих) моделей 
eSDM первой важной переменной является 
Bio_01, мера важности этой переменной со-
ставляет P. operculella – VarI1 = 0.81 ± 0.09 и 
L. Decemlineata – VarI1 = 0.75 ± 0.14. Вторая 
важная переменная для ансамблевых моде-
лей различается (рис. 3). 

Рис. 3. Относительная важность переменных в созданных индивидуальных (iSDM) и ансамблевых (eSDM) моделях; 
описание переменных Bio_01, Bio_02, Bio_05 , Bio_12, Bio_19 представлено в табл. 1. 
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Если для eSDM L. decemlineata второй 
важной переменной является Bio_12 (годовая 
сумма осадков, мм), то для eSDM P. operculella 
второй важной переменной является Bio_05 
(максимальная температура самого тёплого 
месяца года, °C), как для индивидуальных 
моделей iSDM этого вида (рис. 3). Из этого 
можно утверждать, что для P. operculella мак-
симальная температура самого тёплого меся-
ца года, важнее годовой суммы осадков. 

Хотя мы приводим сравнительный ана-
лиз относительной важности различных пе-
ременных в ансамблевых моделях, тем не 
менее, из рис. 3 видно, что мера важности 
переменных существенно больше нуля, т. е. 
для построения адекватных моделей распро-
странения видов рекомендуется использовать 
весь набор выбранных переменных.

Сравнительный анализ ниш видов
Биоклиматические ниши видов представ-

лены зонами толерантности видов к абиоти-
ческим факторам окружающей среды (рис. 
4). Толерантность видов к каждой предик-
торной переменной была оценена с исполь-
зованием полного набора ТН из нативной и 
инвазивной частей ареала. Центроиды ниш 
L. decemlineata и P. operculella по среднего-
довой температуре существенно отличаются 
друга от друга (t=23.6, P<<0.01). Среднегодо-
вая температура (Bio_01) для L. decemlineata 
и P. operculella составляет 9.3 ± 4.0 °С и 21.3 
± 3.3 °С, соответственно. Сдвиг центроида 
ниш по средней суточной амплитуде темпе-
ратуры (Bio_02) для видов L. decemlineata и 
P. operculella составляет 11.4 ± 2.8 °С и 13.9 
± 2.7 °С, соответственно (t=6.7; P<<0.01). Су-
щественный сдвиг центроидов ниш L. decem-
lineata (28.6 ± 4.4) и P. operculella (34.4 ± 3.1) 
также выполняется для максимальной темпе-
ратуры самого тёплого месяца (Bio_05) года 
(t=10.8, P<<0.01). Данные реализованных 
ниш видов показывают, что также существу-
ет различие между суммарными осадками 
(Bio_12) (t = 4.22, P<<0.01). Однако местоо-
битания не различаются суммарными осадка-
ми в самой холодной четверти года (Bio_19) 
(t= −0.27, P=0.79). Хотя графики кривых от-
клика для пяти переменных в моделях GLM, 
GAM, GBM, FDA, RF, ANN и MaxEnt были 

построены на основе сокращённого набора 
ТН, они правильно определяют зоны толе-
рантности видов к факторам среды. Из про-
ведённых оценок реализованных экологиче-
ских ниш видов следует, что местообитания 
P. operculella характеризуются более тёплым 
и влажным климатом, чем L. decemlineata.

Оценка качества индивидуальных и 
ансамблевых моделей, построенных 

с помощью различных стратегий 
объединения индивидуальных моделей

Оценка качества индивидуальных моде-
лей и ансамблевых моделей, выполненная 
с помощью трёх метрик TSS, AUC, KAPPA, 
представлена на рис. 5. Проведённые оценки 
показывают, что качество индивидуальных 
iSDM для L. decemlineata в терминах ме-
трик TSS, AUC и KAPPA принимают доста-
точно высокие значения: TSS варьирует от 
0.87 до 0.93, AUC – от 0.95 до 0.98, KAPPA 
– от 0.71 до 0.83. Если принимать во вни-
мание существующие пороговые значения 
для «хороших» (TSS=0.6–0.8, AUC=0.8–0.9, 
KAPPA=0.4–0.75) и «отличных» (TSS=0.8–
1.0, AUC=0.9–1.0, KAPPA>0.75) iSDM 
[Allouche et al., 2006; Guisan et al., 2017; 
Petrosyan et al., 2023a], то можно утверждать, 
что модели iSDM по TSS и AUC относятся к 
«отличным» моделям, а по KAPPA две модели 
относятся к «отличным» и пять к «хорошим» 
моделям. Созданные ансамблевые модели по 
двум стратегиям объединения (eSDM (WM) и 
eSDM (CA)) также относятся к «хорошим» и 
«отличным» моделям. Однако WM-стратегия 
объединения iSDM показала лучшие резуль-
таты в терминах трёх метрик. При стратегии 
объединения WM все показатели качества 
моделей соответствовали «отличным» мо-
делям. Поэтому стратегия объединения WM 
была выбрана для построения результирую-
щих ансамблевых моделей. Для этой страте-
гии объединения метрики качества моделей 
равны: TSS=0.97, AUC=0.998, KAPPA=0.8.

Оценки метрик iSDM показывают, что каче-
ство индивидуальных моделей для P. operculella 
в терминах метрик TSS, AUC и KAPPA также 
принимают достаточно высокие значения: TSS 
варьирует от 0.90 до 0.96, AUC – от 0.96 до 0.99, 
KAPPA – от 0.72 до 0.89. Можно утверждать, 
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Рис. 4. Гистограммы распределения видов вдоль градиентов окружающей среды; описание переменных Bio_01, 
Bio_02, Bio_05 , Bio_12, Bio_19 представлено в табл. 1. 

что модели iSDM по TSS и AUC относятся к 
«отличным» моделям, а по KAPPA две модели 
относятся к «отличным» и пять к «хорошим» 
моделям. Для P. operculella созданные ансам-
блевые модели по двум стратегиям объеди-
нения eSDM (WM) и eSDM (CA) относятся 
к «отличным» моделям. Для этого вида также 
WM-стратегия объединения iSDM показала 

лучшие результаты в терминах трёх метрик. 
При WM-стратегии объединения метрики ка-
чества моделей равны: TSS=0.99, AUC=0.999, 
KAPPA=0.84, а для CA-стратегии объедине-
ния – TSS=0.985, AUC=0.998, KAPPA=0.80. 
Поэтому стратегия объединения WM была 
выбрана для построения результирующих ан-
самблевых моделей. 
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Для надёжности проецирования моделей, 
построенных в условиях текущего климата 
в новые климатические условия, проводили 
дополнительную проверку качества моделей 
с помощью индекса Бойса (Bind) (см. мето-
дику). Мы получили приемлемые оценки 
индексов пригодности eSDM для видов: L. 
decemlineata (Bind = 0.88 ± 0.09) и P. opercule-
lla (Bind = 0.98 ± 0.02).

Модели потенциального 
пространственного распространения 

видов на территории России в условиях 
текущего климата

Карта пригодности местообитаний коло-
радского жука, построенная c применением 
ансамблевого моделирования (рис. 6 А), и её 
сравнение с современными известными ме-
стами обитания жука на территории России 
[Самые опасные…, 2018] показывает, что в 
настоящее время все климатически пригод-
ные местообитания в значительной степени 
расположены в европейской части России и 

на юге азиатской части России. Достаточно 
наглядно видно, что существуют ограничен-
ные локалитеты вида на Дальнем Востоке 
(Приморский край и Сахалинская обл.). На 
карте также отмечены климатически подхо-
дящие местообитания на юге Камчатки, хотя 
этот вид в этом регионе пока не обнаружен.

Сравнение карты потенциального ареала 
картофельной моли, построенной с помощью 
ансамблевой модели (рис. 6 Б), с имеющими-
ся картами ареала вида [Самые опасные..., 
2018] показывает, что климатически пригод-
ные местообитания намного шире, чем это 
представлено в литературе. При сравнении 
потенциальных ареалов этих двух видов (рис. 
6 А и 6 Б) можно обнаружить, что ареал кар-
тофельной моли сдвинут на юг, по сравнению 
с колорадским жуком. Из рис. 6 Б видно, что 
высоко климатически пригодные местооби-
тания P. operculella в основном расположены 
в южных и центральных регионах европей-
ской части России и нескольких регионах 
азиатской части.

Рис. 5. Столбиковые диаграммы оценок качества индивидуальных и ансамблевых моделей по трём метрикам: 
AUC, TSS, KAPPA. 
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Рис. 6. Потенциальные ареалы двух видов в условиях текущего климата. Коричневая окраска указывает терри-
торию с высокой прогнозируемой пригодностью среды обитания (пригодность ≥ 0.6), более тёмная коричневая 
окраска – территорию с самой высокой пригодностью среды обитания (пригодность ≥ 0.8), жёлтый цвет – умерен-
ную пригодность среды обитания (пригодность = 0.4–0.6), зелёная окраска – низкую пригодность среды обитания 
(пригодность = 0.2–0.4), а светло-голубой и тёмно-синий цвет – крайне низкую пригодность среды обитания 
(пригодность = 0.0–0.2).

Оценки изменения ареалов видов под 
влиянием глобальных изменений климата

Сравнительный анализ оценок изменения 
(Change=Gain-Loss) пригодных местооби-
таний видов показывает, что значения этой 
метрики по времени зависит как от чувстви-
тельности моделей (Hsens, Msens, Lsens), 
так и от сценария (SSPx-y) изменения кли-
мата (таблица 2). Из этой таблицы следует, 
что модели дисперсионного анализа доста-
точно хорошо описывают (L. decemlineata – 
R2=99.6%; P. operculella – R2=97.2%) влияние 

основных факторов и их взаимодействие на 
метрику изменения пригодных территорий. 
Кроме высоких показателей R2 также не 
наблюдается серийная корреляция между 
остатками по статистике Дурбина – Ватсона 
(Pdw>0.06). 

Изменения площадей пригодных тер-
риторий L. decemlineata и P. operculella под 
влиянием глобального изменения климата в 
зависимости от чувствительности моделей 
(GCM – Hsens, Msens, Lsens) и сценариев    
(SSPx-y) во времени представлены в рис. 7. 
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Таблица 2. Трёхфакторный дисперсионный анализ (GLM ANOVA) изменения площади ареалов видов в зависи-
мости от основных факторов – типа Модели (GCM), Сценариев (SSPx-y), Периода, и взаимодействия факторов 

Источник DF
L. decemlineata P. operculella
F P F P

Модель (GCM) 2 114 <<0.01 100 <<0.01
Сценарии (SSPx-y) 3 323 <<0.01 45 <<0.01
Период (P) 3 759 <<0.01 147 <<0.01
Модель × Период 6 12 <<0.01 2.6 <<0.01
Сценарии × Период 9 71 <<0.01 5.6 <<0.01
Модель × Сценарии 6 4.4 0.01 3.5 0.02

R2=99.6%, DW=1.9; Pdw=0.06 R2=97.2%, DW=2.2; Pdw=0.3

Примечание. DF – степень свободы, F – отношение, P – уровень значимости, R2 – мера адекватности, DW – стати-
стика Дурбина – Ватсона, Pdw – значимость серийной корреляции остатков.

Рис. 7. Сравнительный анализ изменения площадей ареалов L. decemlineata и P. operculella в рамках трёх групп 
моделей и четырёх сценариев глобального изменения климата с применением трёхфакторного дисперсионного 
анализа (ANOVA) с фиксированными эффектами. Средние значения представлены с 95-процентными доверитель-
ными интервалами Тьюки.

Карты, показывающие пространственное 
распространение видов и изменения площа-

дей климатически пригодных территорий по-
казаны на рисунках 8–13. 
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Из рис. 7 и табл. 2 следует, что статисти-
чески значимые различия выявляются как по 
основным факторам (L. decemlineata – Мо-
дель: F = 114, P << 0.01, Сценарии: F = 323, P 
<< 0.01; Период: F = 759, P << 0.01; P. opercu-
lella – Модель: F = 100, P << 0.01, Сценарии: 
F = 45, P << 0.01; Период: F = 147, P << 0.01), 
так и по взаимодействиям факторов (L. dece-
mlineata: Модель × Период: F = 12, P << 0.01, 
Сценарии × Период: F = 71, P << 0.01, Модель 
× Сценарии: F = 4.4, P << 0.01; P. operculella – 
Модель × Период: F = 2.6, P << 0.01, Сцена-
рии × Период: F = 5.6, P << 0.01, Модель × 
Сценарии: F = 3.5, P = 0.02). 

Средние значения изменения площади 
ареала L. decemlineata по всем моделям и сце-
нариям в России к 2100 г. составляют 149.6% 
(±8.1). Для группы моделей Lsens, Msens, 
Hsens изменения площади ареала этого вида 
к 2100 г. составляют 130.1% (±14.2), 147.6% 
(±14.2) и 171.8% (±1.6), соответственно (рис. 
7А). Эти же показатели для другого вида зна-
чительно ниже. Например, средние значения 
изменения площади ареала P. operculella по 
всем моделям и сценариям в России к 2100 г. 
составляют 90.9% (±3.1). Для группы моде-
лей Lsens, Msens, Hsens изменения площади 
ареала этого вида к 2100 г. составляют 78.5% 

Рис. 8. Динамика изменения потенциального ареала колорадского жука (L. decemlineata) в России с 2021 по 
2100 г. при реализации высокочувствительных (Hsens) моделей и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения 
климата. Красные и синие точки показывают расположение центроидов современного ареала и при реализации 
сценариев изменения климата, белая стрелка указывает направление смещения центроидов.
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Рис. 9. Динамика изменения потенциального ареала колорадского жука (L. decemlineata) в России с 2021 по 2100 г. 
при реализации умеренно чувствительных (Msens) моделей и сценариев SSPx-y изменения климата. Все обозна-
чения такие же, как в рис. 8.

(±5.2), 89.1% (±5.2) и 105.3% (±5.2), соответ-
ственно (рис. 7 Г).

Изменения площади ареалов двух видов по 
сценариям SSPx-y (SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-
7.0, SSP5-8.5) показывают, что наибольшее 
значение достигается к 2100 г. для SSP5-8.5 
(L. decemlineata – 203%; P. operculella –98.2%), 
а наименьшее для SSP1-2.6 (L. decemlineata 
–94.6%, P. operculella –70.8%), то есть наи-
более агрессивный сценарий изменения кли-
мата (SSP5-8.5) приводит к изменению ареа-
лов L. decemlineata и P operculella в 2 и 1.5 
раза, соответственно, больше по сравнению 
с умеренным сценарием (SSP1-2.6) (рис. 
7 Б, Д). Для других сценариев SSP2-4.5 и 

SSP3-7.0 эти показатели занимают проме-
жуточное положение и составляют 128.8% 
и 171.5% (L. decemlineata) и 91.1% и 103.7% 
(P. operculella), соответственно. Из рисунков 
следует, что изменения площади ареалов зна-
чимо отличаются для всех групп моделей и 
сценариев за исключением одного сценария 
SSP1-2.6 для низкочувствительной (Lsens) 
модели (рис. 7 В, Е).

Карты, представленные на рис. 8–14, 
указывают, что глобальное потепление будет 
способствовать расширению климатически 
подходящих местообитаний двух видов. Бо-
лее того, эти карты показывают, что центро-
иды ареалов видов будут двигаться с юга на 
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Рис. 10. Динамика изменения потенциального ареала колорадского жука (L. decemlineata) в России с 2021 по 2100 г. 
при реализации низкочувствительных (Lsens) моделей и сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Все 
обозначения такие же, как в рис. 8.

север и с запада на восток (рис. 14). Оценки 
показывают, что сдвиг центроидов ареалов 
по широте (Slat) для высокочувствительных 
(Hsens) моделей (рис. 8, 11) за десятилетие 
для L. decemlineata и P. operculella состав-
ляет 51 км и 76 км, соответственно (рис. 
14А), а для других моделей Lsens, Msens 
(рис. 9, 10, 12, 13) они составляют: для L. 
decemlineata – 41 км и 44 км, соответствен-
но, и для P. operculella – 66 км и 67 км, со-
ответственно (рис. 14 А). Из рисунка 14 Б 
также видно, что сдвиги по широте значимо 
различаются для разных сценариев SSPx-y 
(рис. 14 Б). Важно отметить, что сдвиги цен-

троидов ареалов с запада на восток (Slong) 
и с юга на север (Slat) значимо различают-
ся (L. decemlineata – Hsens: Slong = 158 км, 
Msens: Slong = 143 км, Lsens: Slong =127 км; 
P. operculella – Hsens: Slong = 76 км, Msens: 
Slong = 45 км, Lsens: Slong =32 км) (рис. 14 
В) друг от друга. Если для L. decemlineata 
сдвиг по долготе в 3 раза больше сдвига 
по широте, то для P. operculella это прави-
ло не выполняется. Для картофельной моли 
сдвиг центроида по долготе меньше, чем по 
широте. Из рисунка 14 Г также видно, что 
сдвиги по долготе значимо различаются для 
разных сценариев SSPx-y. Общее расстоя-
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Рис. 11. Динамика изменения потенциального ареала картофельной моли (P. operculella) в России с 2021 по 2100 г. 
при реализации высокочувствительных (Hsens) моделей и сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Все 
обозначения такие же, как в рис. 8.

ние сдвига центроидов (Dist) за десятилетие 
вида L. decemlineata для всех моделей раз-
ной чувствительности значительно больше 
P. operculella (L. decemlineata – от 129 до 159 
км, P. operculella – от 73 до 104 км) (P=0.03) 
(рис. 14 Д). Значимое различие сдвигов цен-
троидов видов также выполняется для раз-
личных сценариев изменения климата (рис. 
14 E, P<<0.01). Общее расстояние сдвига аре-
алов за десятилетие при различных сценари-
ях изменения климата для L. decemlineata 
изменяется в диапазоне от 91 км до 189 км, а 
для P. operculella – от 52 км до 121 км.

Оценка экономических потерь
Оценки экономических потерь мы про-

водили для двух категорий производителей: 
сельскохозяйственных организаций (СО) и 
крестьянских фермерских хозяйств (КФХ) 
в условиях текущего климата; поскольку в 
частных хозяйствах населения технологии 
выращивания культур и меры борьбы с вре-
дителями не всегда соблюдаются на должном 
уровне, то экономическая оценка такой кате-
гории затруднительна. Общая площадь выра-
щивания картофеля в 2023 г. в России у СО и 
КФХ составляла 164 968 га и 135 154 га при 
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Рис. 12. Динамика изменения потенциального ареала картофельной моли (P. operculella) в России с 2021 по 2100 г. 
при реализации умеренночувствительных (Msens) моделей и сценариев SSPx-y глобального изменения климата. 
Все обозначения такие же, как в рис. 8.

урожайности 31.571 т/га и 25.089 т/га, соот-
ветственно. Средние экономические затраты 
на пестициды, трудозатраты на единицу пло-
щади и потери урожая по нашим оценкам у 
СО и КФХ составляли на гектар 53.12 $ США 
и 44.73 $ США, соответственно. Общая пло-
щадь выращивания томатов на открытом 
грунте в 2023 г. в России у СО и КФХ состав-
ляли 8313 га и 8471 га при урожайности 714.1 
т и 566.3 т, соответственно. Средние эконо-
мические затраты на пестициды, трудозатра-
ты на единицу площади и потери урожая у 
СО и КФХ составляли на гектар 13.91 $ США 
и 12.95 $ США, соответственно. Выращива-

ние баклажанов на открытом грунте в 2023 
г. в России у СО и КФХ составляли 163.2 га 
и 1425.2 га при урожайности 256 т и 210 т, 
соответственно. Экономические потери у СО 
и КФХ составляли на гектар 62.99 $ США и 
53.49 $ США. Общие экономические потери 
от вредителей для картофеля, томатов и ба-
клажанов составляли 14.8 млн $ США, 0.225 
млн $ США и 0.08 млн $ США, соответствен-
но. По нашим оценкам, общие потери от 
вредителей в 2023 г. составляли 15.12 млн $ 
США. Если предположить, что экономиче-
ские потери в частных хозяйствах населения 
не меньше средних значений потери у СО и 
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Рис. 13. Динамика изменения потенциального ареала картофельной моли (P. operculella) в России с 2021 по 2100 г. 
при реализации низкочувствительных (Lsens) моделей и сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Все 
обозначения такие же, как в рис. 8.

КФХ, тогда общий потенциальный экономи-
ческий ущерб на площади возделывания кар-
тофеля (1 077 170 га), томатов (61 021 га) и 
баклажанов (10 324 га) на открытых грунтах 
в России будет составлять 54.12 млн $ США 
ежегодно.

ОБСУЖДЕНИЕ
Почему выбор сокращённого набора 

точек находок и разреживание предиктор-
ных переменных необходимы для построе-
ния SDM?

Учёт влияния пространственной авто-
корреляции (ПА) точек присутствия (ТН) на 
эффективность создаваемых моделей важен 

для улучшения прогнозов биологических ин-
вазий в условиях изменения климата. Про-
странственная автокорреляция входит в наши 
дни в число важных, но ещё недостаточно 
решённых вопросов экологического модели-
рования [Dormann et al., 2007, Václavík et al., 
2012]. Предполагается, что игнорирование 
ПА точек находок, а также предикторных 
переменных, может приводить к неправиль-
ной оценке их влияния на пространственное 
распространение видов [Guisan et al., 2017]. 
Игнорирование проблемы ПА приводит к 
неточному прогнозированию, за которым мо-
жет последовать неправильная оценка риска 
инвазий и планирования природоохранных 
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Рис. 14. Сдвиги центроидов по широте (А, Б), долготе (В, Г) и общего расстояния (Д, Е) ареалов видов при реа-
лизации различных моделей по чувствительности и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата.

мероприятий. В нашем исследовании для ре-
шения проблемы ПА мы использовали под-
ход, который включает пространственное 
разреживание ТН (т. е. сокращение ТН) и 
проверку случайного распределения сокра-
щённого набора ТН с помощью среднего ин-
декса ближайшего соседа (ANNI) в области 
обучения и калибровки моделей. Выполне-
ние условия случайного распределения точек 
находок важно, поскольку существующие 
методы построения индивидуальных моде-
лей предполагают выполнение этого условия. 

При этом количество ТН сократилось для 
L. decemlineata и P. operculella с 5309 и 813 до 
183 и 82, соответственно, т. е. сокращённые 
записи составляли 3.5% и 10% от полного на-
бора ТН. При этом минимальные расстояния 
между ТН для L. decemlineata и P. operculella 
составляли 110–313 км и 172–204 км, соот-
ветственно. Хотя в литературе не существу-
ет строгого правила определения количества 
точек находок, необходимого для построения 
SDM, тем не менее, большинство исследова-
телей сходятся во мнении, что точность мо-



195РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

дели сильно снижается при наличии менее 
30 ТН, в то время как влияние размера вы-
борки обычно становится менее критичным 
при наличии более 50 ТН [Thibaud et al., 2014; 
Guisan et al., 2017]. Из этого можно сделать 
вывод, что в нашем исследовании решение 
задачи снижения ПА между ТН привело к су-
щественному сокращению количества точек, 
но их осталось достаточно для построения 
iSDM и eSDM.

Многочисленные исследования показы-
вают, что выбор набора предикторных пере-
менных среды для построения корректных 
моделей SDM должен подвергаться предва-
рительной тщательной оценке [Dormann et al., 
2013; Warren et al., 2014]. Например, SDM, по-
строенные в условиях текущего климата с ис-
пользованием нескольких сильно коллинеар-
ных переменных, подвержены повышенному 
риску чрезмерной подгонки и пере-параме-
тризации, и они могут себя вести неожидан-
но при прогнозировании на другие времен-
ные периоды в условиях изменения климата. 
Кроме того, использование большого набора 
переменных или небольшого подмножества 
может значительно повлиять на прогнозные 
модели. Подходы к сокращению переменных 
могут уменьшить избыточную подгонку мо-
делей и улучшить их переносимость, однако 
относительные достоинства различных под-
ходов плохо охарактеризованы и продолжают 
изучаться [Araújo, Guisan, 2006; Braunisch et 
al., 2013]. В целом, переменные могут быть 
сокращены либо статистически, либо путём 
отбора переменных с учётом экологических 
особенностей видов, которые будут важны с 
учётом физиологических особенностей ор-
ганизмов для повышения гибкости и эффек-
тивности построенных SDM. В нашем случае 
мы использовали комплексный подход, вклю-
чающий: 1) предварительный анализ с помо-
щью построения PCA-моделей для выбора 
проксимальных двух важнейших перемен-
ных, 2) дополнительный анализ парных коэф-
фициентов корреляции Спирмена и мульти-
коллинеарности по показателю VIF (фактор 
инфляции вариации) для выбора окончатель-
ного набора переменных. Важно отметить, 
что список выбранных переменных содержит 
Bio_01 (средняя годовая температура, °C) и 

Bio_12 (годовая сумма осадков, мм), кото-
рые являются базовыми для глобальных мо-
делей изменения климата, и эффективность 
их использования при построении моделей 
распространения показана для различных 
таксономических групп [Bellard et al., 2013; 
Petrosyan et al., 2023b].

Почему выбранные переменные важны 
для прогноза инвазии насекомых в 

условиях изменения климата?
Наш анализ показал, что среди перемен-

ных, определяющих индивидуальные (iSDM) 
и ансамблевые (eSDM) модели видов, пять 
переменных являются наиболее важны-
ми – Bio_01, Bio_2, Bio_05, Bio_12, Bio_19. 
Важность этих переменных для видов под-
тверждается проведёнными многочисленны-
ми полевыми исследованиями в разных частях 
ареала видов [Ушатинская, Пирковский, 1976; 
Ушатинская, Кочетова, 1981, Giordanengo et 
al., 2013]. Например, показано, что жуки ак-
тивны при температуре 14–15 °С, а для спари-
вания необходима температура не ниже 18 °С. 
Важность переменных температуры (Bio_01, 
Bio_2, Bio_05) также выражается тем, что в 
зависимости от температуры тёплого периода 
года меняется длительность развития личи-
нок. Известно, что при температуре 18–20 °С 
личиночное развитие завершается за 24 дня, 
а при 25–28 °С оно может составлять 10–11 
суток [Ушатинская, Кочетова, 1981]. В целом 
от температуры зависит продолжительность 
жизненного цикла жука, который варьируется 
в диапазоне от 33 до 76 суток. Ранее исследо-
вателями для описания трёх зон возможного 
распространения колорадского жука [Будин, 
Власова, 1977] были использованы климати-
ческие переменные, которые коррелируют с 
биоклиматическими переменными Bio_05 и 
Bio_19. В первой зоне жук может развиваться 
в 2–3 поколениях в год. Во второй зоне вреди-
тель развивается в одном поколении и успешно 
зимует. В третьей зоне жук может размножать-
ся в летний период, но полностью отмирает в 
зимний период из-за низких температур по-
чвы. Таким образом, определялись северные 
границы распространения жука в европейской 
и азиатской частях России. Поскольку жук зи-
мует на стадии имаго в почве на глубине 5–12 
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см [Feytaud, 1938], сумма осадков в самой хо-
лодной четверти года играет важную роль для 
обеспечения необходимой температуры для их 
выживания.

Ранее существующие данные позволили 
установить области распространения кар-
тофельной моли в природных условиях, ко-
торые определяются годовой изотермой от 
10 °С до 36 °C. Данные показывают, что ле-
тальные температуры для всех стадий жиз-
ненного цикла от яйца до имаго вредителя – 
ниже −4 и выше +36 °С [Самые опасные…, 
2018, Beukema, Zaag 1990]. По данным неко-
торых исследований, оптимальный диапазон 
температур для откладки яиц составляет 20–
30 °C, нижний предел – 11 °C, а верхний пре-
дел – 39 °C [Broodryk, 1971]. Этот вид реаги-
рует на неблагоприятные условия и впадает в 
диапаузу [Mitchell, 1978], которая приводит к 
прекращению развития на короткие периоды 
при низких температурах, а дальнейшее раз-
витие возобновляется при улучшении клима-
тических условий.

Важность использования переменных 
Bio_05 и Bio_12 для моделирования, в част-
ности, можно объяснить тем, что оптималь-
ные условия для развития моли определяются 
температурой и влажностью, которые корре-
лируют с переменными Bio_05 и Bio_12. Оп-
тимальная температура и влажность воздуха 
изменяются от 22 до 26 °С и от 70 до 80 %, 
соответственно [Самые опасные…, 2018]. 
Анализ литературных данных по картофель-
ной моли также позволяет выделить три зоны 
(постоянной, периодической и низкой) вре-
доносности. В зоне низкой вредоносности 
основная часть популяции вредителя за зиму 
вымерзает, в периодической зоне – вымерзает 
периодически. 

Проведённый краткий анализ литератур-
ных данных климатических переменных, 
оказывающих влияние на все жизненные 
циклы вредителей, показывает достаточно 
хорошее соответствие с результатами, полу-
ченными с помощью анализа реализованных 
экологических ниш в нативной и инвазион-
ной частях ареалов с помощью PCA (рис. 
1, 2). Например, если максимальная темпе-
ратура самого тёплого месяца года (Bio_05) 
обеспечивает успешное размножение видов 

(для L. decemlineata – 28.6±4.4 и P. operculella 
– 34.4±3.1, рис. 4) летом, то сумма осадков в 
самой холодной четверти года (Bio_19) зимой 
обеспечивает оптимальный температурный 
режим для зимующих организмов в почве на 
глубине от 5 до 12 см для L. decemlineata и от 
3 до 5 см для P. operculella.

Карты потенциального распространения 
видов в условиях текущего климата
Ансамблевое моделирование является 

мощным инструментом для определения ре-
ализованных экологических ниш и прогно-
зирования потенциального распространения 
видов в географическом пространстве. До-
статочно высокие и согласованные значения 
метрик (TSS, KAPPA, AUC, Boyce) пригодно-
сти моделей iSDM и eSDM позволяют утвер-
ждать, что выбранные нами предикторные 
переменные являются важными для опреде-
ления пространственного распространения 
видов. Основываясь на наших результатах, мы 
можем предложить набор биоклиматических 
переменных, обуславливающих распростра-
нение L. decemlineata и P. operculella как на 
территории России, так и в глобальном мас-
штабе. Построенные модели iSDM и eSDM 
в условиях текущего климата показали, что 
их потенциальные ареалы существенно раз-
личаются. Прогнозный потенциальный ареал 
L. decemlineata охватывает юг, центральную 
часть Европейской России, юго-западную 
область азиатской части России и дальне-
восточные регионы России. Субъекты РФ, 
которые были выделены как зоны высокой 
и умеренной вредоносности жука на терри-
тории страны подтверждаются построенной 
картой в условиях текущего климата (см. раз-
дел Вредоносность колорадского жука, рис. 6 
А). Эти зоны (1 и 2) характеризуются благо-
приятными условиями для развития до трёх 
поколений в год. Карта также позволяет уточ-
нить список регионов, в которых отсутствуют 
условия для развития и вредного воздействия 
жука. По нашему мнению, из списка третьей 
зоны должны быть исключены Читинская, 
Камчатская, Магаданская области, Краснояр-
ский край и республики Бурятия, Тыва и Яку-
тия, поскольку на территории этих субъектов 
практически отсутствуют пригодные места 
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для развития колорадского жука в условиях 
текущего климата (рис. 6 А). В отличие от ко-
лорадского жука к первой зоне вредоносно-
сти для картофельной моли можно относить 
следующие субъекты РФ: Крым, Краснодар-
ский и Ставропольский края, Астраханская, 
Ростовская, Курганская области, Республики 
Адыгея, Башкортостан, Калмыкия, Карача-
ево-Черкесия и юг Приморского края (рис. 
6 Б). Субъекты РФ, расположенные в цен-
тральной и восточной части Европейской 
России, включая Белгородскую, Калужскую, 
Курскую, Липецкую, Орловскую, Оренбург-
скую, Пензенскую, Рязанскую, Самарскую, 
Саратовскую, Тамбовскую, Тульскую, Улья-
новскую, Воронежскую области, республики 
Мордовия, Чувашия, Татарстан, можно отно-
сить ко второй зоне вредоносности. К зоне 
низкой вредоносности относятся субъекты, 
расположенные на севере центральной части 
Европейской России. 

Существуют ли различия влияния 
на динамику ареалов видов между 

альтернативными моделями и 
сценариями изменения климата?

Результаты анализа показали, что пригод-
ные площади для вредителей различаются 
для разных моделей и сценариев изменения 
климата, что указывает на рост неопределён-
ности характера и скорости распространения 
видов при изменении климата. С другой сто-
роны это означает, что для понимания про-
цессов инвазии вида и для выявления наи-
более чувствительных регионов вторжения 
нельзя ограничиваться отдельными моделя-
ми и сценариями. Различия между разными 
сценариями SSPx-y в основном связаны с 
изменениями концентраций парниковых га-
зов, особенно с влиянием концентрации CO2 
на температуру [Petrosyan et al., 2023а]. Реа-
лизация сценария SSP1-2.6 (L. de cemlineata 
–94.6%, P. operculella – 70.8%) или, в худшем 
случае, SSP2-4.5 (L. decemlineata – 128.8%, P. 
operculella – 91.1%) максимально замедлит 
экспансии видов. С другой стороны, рост вы-
сокого потребления ископаемого топлива по 
сценариям SSP5-8.5 приведёт к сдвигу ареа-
лов на северо-восток (рис. 14) и увеличению 
пригодных площадей на 203% (L. decemlin-

eata) и 98.2% (P. operculella). В целом оцен-
ки показывают, что увеличение потенциально 
пригодных территорий для L. decemlineata и 
P. operculella при наиболее агрессивном сце-
нарии изменения климата (SSP5-8.5) в 2 и 1.5 
раза больше по сравнению с умеренным сце-
нарием (SSP1-2.6), соответственно. Общее 
расстояние сдвига ареалов за десятилетие при 
различных сценариях изменения климата для 
L. decemlineata составляет от 91 км до 189 км, 
а для P. operculella – от 52 км до 121 км. Наблю-
даемое значимое различие сдвига ареалов этих 
двух видов связано с различием климатических 
ниш, т. е. местообитания P. operculella характе-
ризуются более тёплым и влажным климатом, 
чем L. decemlineata (рис. 4). Различие толе-
рантности вида к температуре выражается в 
том, что если смещение ареала колорадского 
жука в условиях различных моделей и сце-
нариев охватывает европейскую и азиатскую 
части России (рис. 8–10), то сдвиг ареала 
картофельной моли в основном наблюдает-
ся в европейской части России (рис. 11–12). 
Кроме этого, различие толерантности видов 
к влажности воздуха выражается различием 
потери местообитаний видов при реализации 
различных моделей и сценариев изменения 
климата. Если средние потери местообита-
ний для L. decemlineata к 2100 г. по сравне-
нию с текущим климатом составляют 0.191%, 
то для P. operculella потери составляют 20%. 
Это связано с разницей темпов изменений 
температуры и осадков, т. е. изменения влаж-
ности воздуха. Модельные оценки изменения 
климата показывают, что к 2040, 2060, 2080 и 
2100 гг. температура повысится на 30%, 56%, 
81% и 103%, однако осадки увеличатся лишь 
на 6%, 9%, 11% и 13%, соответственно, т. е. 
происходит уменьшение степени увлажнения 
территорий и увеличение аридизации всей 
территории России [Petrosyan et al., 2023а], т. е. 
уменьшается индекс аридности Де Мартонна 
(IDM) [De Martonne, 1925]. Например, если в ус-
ловиях текущего климата IDM = 8.3, то значение 
индекса к 2040, 2060, 2080, 2100 гг. по всем мо-
делям и сценариям будут составлять 6.86, 5.94, 
5.27 и 4.8, соответственно. В результате изме-
нения климата картофельная моль может поте-
рять климатически пригодные местообитания 
на юге европейской части России.
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Воздействие на экономику
Недавние исследования в штате Мичи-

ган (США) показали, что затраты на борьбу 
с колорадским жуком составляют 35–74 $ 
США на 1 га [Grafius, 1997], если не будет ре-
зистентность жуков к пестицидам. В нашем 
случае для площадей СО и КФХ наши оценки 
53.12 $ США и 44.73 $ США достаточно хо-
рошо согласуются с вышеуказанными пока-
зателями. Хотя оценка, полученная в Китае, 
показала, что затраты составляют 24 $ США 
[Liu et al., 2012], что значительно ниже наших 
оценок. Авторы этой работы считают, что 
различие китайских оценок от американских 
может быть связано с различием экономиче-
ского уровня, затратами труда между двумя 
странами и резистентностью видов к пести-
цидам. Экономические потери, вызванные 
резистентностью вредителей к пестицидам, 
могут быть в 4–9 раз выше, чем в противном 
случае, по данным Grafius [1997]. Впервые о 
резистентности колорадского жука к пести-
цидам в штате Мичиган было сообщено в 
1984 г., и, начиная с 1991 г., она стала при-
чиной серьёзных экономических проблем. 
Исследования, проведённые Мичиганской 
комиссией по картофельной промышленно-
сти в период с 1991 по 1994 г., документально 
подтверждали увеличение затрат на борьбу 
с колорадским жуком и потерь урожая в ре-
зультате устойчивости жука к пестицидам. 
Например, в 1991 г. и позже средние затраты 
на борьбу с жуком по штату достигали 306 $ 
США на 1 га. Причём в наиболее пострадав-
ших районах затраты достигали 412 $ на 1 га. 
В отличие от 35–74 $ США на 1 га на верхнем 
полуострове Мичигана, где резистентность 
жука не была выработана. Потери урожая 
составили 12.2% по штату, и 20.5% в серьёз-
но пострадавших районах. При этом затра-
ты составили 13.3 млн $ США в 1994 г., т. е. 
13.7% от стоимости урожая. Существующие 
данные указывают, что затраты будут продол-
жать накапливаться, поскольку относительно 
недорогие пестициды перестают быть эффек-
тивными, а новые разработанные препараты 
обходятся в 5 раз дороже [Grafius, 1997; Liu 
et al., 2012]. По этим причинам в России за-
траты от потери урожая картофеля, томатов 
и баклажанов значительно больше по срав-

нению с китайскими оценками. Исходя из 
потенциального распространения колорад-
ского жука в Китае, средние потери урожая 
на единицу площади в пределах распростра-
нения колорадского жука с учётом усилий по 
борьбе составили 14.01 $ га-1 для картофеля, 
40.96 $ га-1 для баклажана, и 3.41 $ га-1 для то-
мата [Liu et al., 2012]. Общий потенциальный 
экономический ущерб в Китае, вызванный 
колорадским жуком, оценивается в 235 млн $ 
США в год, которое значительно больше, чем 
в России (54.12 млн $ США). Это различие 
связано со значительным различием площа-
дей, занимаемых тремя культурами в Китае, 
которые составляют 3 229 000, 213 400 и 
317 200 га для картофеля, баклажана и тома-
та, соответственно. Итого, площади, занима-
емые культурами в Китае в 3 раза больше по 
картофелю, в 5 раз больше по томату и в 20 
раз больше по баклажану. Важно отметить, 
что если в настоящее время минимальные по-
тери в России составляют 54.12 млн $ США, 
то при отсутствии совершенствования пести-
цидов эти затраты могут увеличиваться от 4 
до 9 раз, т. е. затраты могут составлять от 216 
до 486 млн $ США в год.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Колорадский картофельный жук и карто-

фельная моль относятся к списку наиболее 
опасных инвазионных видов на территории 
России, наносящих значительный ущерб 
сельскому хозяйству. Началом интродукции 
колорадского жука на территории России 
считается 1960 г., после чего в течение 15 лет 
он вселился во все возделывающие картофель 
районы европейской части России, и, далее, к 
1980 г. вид натурализовался в западных реги-
онах азиатской части России (южный Урал, 
Кемеровской и Новосибирской областях), а 
к 2000 г. вид натурализовался в Приморском 
крае. Данные мониторинга показывают, что к 
концу 2020 г. вид уже зарегистрирован в Ха-
баровском крае, Амурской обл. и на о. Саха-
лин. Натурализация картофельной моли про-
исходила в 1980 г. в Крыму, и к настоящему 
времени вид уже натурализован практически 
во всех южных регионах европейской части 
России. Эти два вида хорошо адаптировались 
и, несмотря на карантинные мероприятия 
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по предотвращению распространения, лока-
лизации очагов, ареалы их продолжают рас-
ширяться и продвигаться в северо-восточном 
направлении. По результатам полевого мони-
торинга выяснилось, что площадь участков, 
заселённых данными видами вредителей, 
растёт, а степень заражённости отдельных 
районов не снижается в условиях текущего 
климата. Однако характер изменения ареалов 
этих видов в условиях изменения климата 
отличается из-за различий их экологических 
ниш. Показано, что если изменение ареала 
колорадского жука будет происходить в евро-
пейской и азиатской частях России, то изме-
нение ареала картофельной моли будет пре-
имущественно происходить в европейской 
части России. Причём, модельные оценки 
показали, что скорость расширения ареалов 
в значительной степени зависит от чувстви-
тельности моделей (Hsens, Msens, Lsens) и 
сценариев (SSPx-y) изменения климата.

Модельные оценки экономических по-
терь от вредителей в 2023 г. в сельскохозяй-
ственных организациях и фермерских кре-
стьянских хозяйствах составляют 5.12 млн $ 
США. Если предположить, что экономиче-
ские потери в частных хозяйствах населения 
не меньше средних значений потерь у сель-
скохозяйственных организаций и фермерских 
крестьянских хозяйств, тогда общий потен-
циальный экономический ущерб на площади 
возделывания картофеля (1 077 170 га), тома-
тов (61 021 га) и баклажанов (10 324 га) на 
открытых грунтах в России будет составлять 
54.12 млн $ США. 

Созданные прогностические модели, раз-
работанные в этой работе, могут быть ис-
пользованы для организации мониторинга, 
контроля численности и дальнейшего огра-
ничения распространения видов в условиях 
изменения климата. 
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RANGE DYNAMICS OF THE INVASIVE INSECT PESTS COLORADO 
POTATO BEETLE LEPTINOTARSA DECEMLINEATA (SAY, 1824) 

(COLEOPTERA, CHRYSOMELIDAE) AND POTATO MOTH 
PHTHORIMAEA OPERCULELLA (ZELLER, 1873) (LEPIDOPTERA, 

GELECHIIDAE) IN RUSSIA UNDER CONDITIONS OF GLOBAL 
CLIMATE CHANGE
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Colorado potato beetle (Leptinotarsa decemlineata) and potato moth (Phthorimaea operculella) belong 
to the global list of the most dangerous invasive species in the world, which cause significant damage to 
agriculture. However, the pattern of their spatial distribution under the current climate, economic impacts 
in Russia, and future range dynamics under global climate change have not yet been described. In Russia, 
these two species L. decemlineata and P. operculella were first reported in 1960 and 1980, respectively. In 
this study, we used ensemble modeling (eSDM) methods to predict the potential distribution of insect pests 
in Russia and found that with global climate change in the future, there will be a trend of range expansion in 
two directions, from south to north and from west to east. The scenarios of species distribution in the world, 
current and potential ranges from 2020 to 2100 with a step of 20 years under different models and scenarios 
of climate change in Russia are presented. Information on native ranges, features of biology, characteristics 
of host plant damage and harmfulness, methods of species identification, vectors of invasion and estimation 
of economic damages is given. Predicted species ranges are important for developing measures to minimize 
future invasions of L. decemlineata and P. operculella and their harmful effects.

Keywords: climate change models and scenarios, invasive species, species distribution models, iSDM, 
eSDM, ecological niche, economic loss.
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В данном сообщении впервые представлена морфо-биологическая характеристика самой север-
ной локальной популяции одного из известнейших во всём мире чужеродных видов рыб – карпа 
обыкновенного Cyprinus carpio Linnaeus, 1758.  Его местообитанием является водоём-охладитель 
Печорской ГРЭС (65° с. ш., 58° в. д.), созданный на базе двух естественных озёр, в которых обитало 
до 8 видов рыб. Показано, что за 40-летний период существования данного водоёма структура его 
рыбного населения постоянно изменялась, а из 7 различных чужеродных видов рыб только карп и 
уклейка Alburnus alburnus (Linnnaeus, 1758) воспроизводятся самостоятельно. Данная популяция 
карпа состоит их трёх форм, различающихся по характеру чешуйного покрова, среди которых доми-
нирует (около 90% уловов) чешуйчатая форма.  В условиях данного водоёма исследованные особи 
этой формы растут довольно медленно, что подтверждается низкими значениями темпа их линейного 
и весового роста. Показатели флуктуирующей асимметрии и морфологического разнообразия у рыб 
второго и четвёртого годов жизни не различались, что указывает на стабильность протекания раннего 
онтогенеза во времени. Сделан вывод об отсутствии возможности существования его популяции за 
пределами Печорского водохранилища.

Ключевые слова: карп, Cyprinus carpio Linnaeus, 1758; формы, морфологические признаки, темп 
роста, водоём-охладитель, Печорская ГРЭС.
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Введение
Развитие рыбоводной отрасли сельского 

хозяйства является одной из основных при-
чин проблемы «биологических инвазий». 
Она заключается в появлении чужеродных 
видов в рассматриваемых сообществах и в 
возможных экологических или экономиче-
ских последствиях данного процесса [Lodge, 
1993]. К инвазиям относят миграцию и вселе-
ние видов в результате естественного расши-
рения ареала, перемещения из-за флуктуаций 
численности и климатических изменений, 
антропогенных изменений абиотических 
факторов окружающей среды, преднамерен-
ной интродукции и реинтродукции значимых 
видов, а также случайного вселения [Биоло-
гические инвазии..., 2004]. 

Водные экосистемы европейского севе-
ро-востока России имеют уникальное геоло-
гическое прошлое, включавшее постоянное 
преобразование гидрологической сети под 

воздействием различных морских трансгрес-
сий и оледенений [Андреичева и др., 2015]. 
Сформированная в таких условиях фауна ры-
бообразных и рыб в дальнейшем подверглась 
воздействию антропогенной деятельности 
различной интенсивности и направленности. 
На современном этапе формирования рыбно-
го населения список видов рыбообразных и 
рыб указанной территории включает всего 52 
вида, три из которых были перемещены меж-
ду бассейнами рек Северная Двина и Печора, 
а 5 видов и вовсе являются абсолютно новы-
ми [Сидоров, Решетников, 2014; Новосёлов, 
2020].

Появление чужеродных видов в рыбной 
части сообщества может приводить к интен-
сификации сукцессионных процессов и даже 
полной перестройке структуры [Стерлиго-
ва, Ильмаст, 2009; Решетников и др., 2020]. 
Знание их закономерностей необходимо для 
прогнозирования возможных изменений 
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структуры рыбного населения, как отдель-
ных водоёмов, так и целых речных бассейнов 
[Copp et al., 2005]. 

Одним из интересных объектов для иссле-
дования является карп обыкновенный, натив-
ный ареал которого относится к амфиборе-
альному типу, то есть разделён на азиатскую 
и европейскую части. Искусственное разведе-
ние на территории европейской части нашей 
страны позволило сдвинуть северную грани-
цу его распространения с широты 50 до ши-
роты 60 градусов [Атлас…, 2003]. Последую-
щее развитие технологий выращивания карпа 
на тёплых водах вовлекло водоёмы-охладите-
ли различных электростанций в рыбоводный 
процесс. Так в среднем течении р. Печора, 
а именно в водоёме-охладителе Печорской 
ГРЭС (65° с. ш., 58° в. д.), сформировалась 
его самовоспроизводящаяся группировка. 

С 1986 по 1998 г. акватория водохранили-
ща использовалась АО «Рыбосадковое хозяй-
ство», мощность которого составляла 450 т 
по карпу, 100 т по форели Parasalmo mykiss 
Walbaum, 1792 и 30 т по бестеру Huso huso 
(Linnaeus, 1758) × Acipenser ruthenus Linnae-
us, 1758. Однако общее количество произво-
димой рыбы в конце 1980-х гг. не превышало 
300 т. 

В результате аварий и нарушений техно-
логического режима на предприятии рыбная 
часть сообщества время от времени пополня-
лась культивируемыми здесь объектами сад-
кового рыбоводства [Захаров, Бознак, 2011]. 
Однако лишь у карпа сформировалась ло-
кальная группировка, поддерживающаяся за 
счёт естественного воспроизводства. Необ-
ходимо отметить, что за последнее столетие 
его ареал значительно расширился на новые 
территории, включающие Северную и Юж-
ную Америки и Австралийский континент, 
а также Индию и восточную часть Африки 
[Koehn, 2004].

Успех его расселения стал возможен бла-
годаря высокому инвазивному потенциа-
лу, который определяется толерантностью 
к сильным колебаниям таких абиотических 
факторов среды, как температура, растворён-
ный кислород, рН и мутность [Edwards, 
Twomey, 1982]. Также универсальная стра-
тегия питания, позволяющая использовать 

широкий спектр пищевых ресурсов (детрит, 
бентос, зоопланктон и растительность) и та-
кие особенности как: быстрый рост, раннее 
созревание и высокая плодовитость, внесли 
значительный вклад в формирование инва-
зивного потенциала [Welcomme, 1988; Koehn, 
2004]. По данным комиссии международного 
союза охраны природы, вначале 2000-х г. дан-
ный вид и вовсе был включён в рейтинг «100 
наиболее опасных чужеродных видов» [Lowe 
еt al., 2004].

Изучение морфологических, биологи-
ческих и экологических особенностей по-
пуляций инвазивных видов представляет 
значительный интерес. Подобные знания 
способствует расширению представлений не 
только о процессах адаптации вида к новым 
условиям, но и пониманию причин и направ-
ленности микроэволюционного процесса при 
расселении.

Цель данной работы – охарактеризовать 
морфологические особенности, характер пи-
тания и темп роста чужеродной популяции 
карпа в водохранилище Печорской ГРЭС и 
определить возможность его дальнейшего 
расселения в бассейне р. Печора.

Материал и методика
Водоём-охладитель Печорской ГРЭС 

расположен в Приполярье (координаты: 
65°06′58.5″ с. ш., 57°21′13.0″ в. д.). Это ис-
кусственное водохранилище наливного типа 
в правобережье среднего течения р. Печора 
(рис. 1). При его создании в 1984 г. были за-
литы два небольших озера и прилегающие 
заболоченные лесные участки, где предвари-
тельно были спилены деревья и намыт песок 
с примесью глины. Площадь водоёма соста-
вила 574 га. Он вытянут с запада на восток, 
продольная ось около 5 км, максимальная 
ширина до 1.5 км. Средняя глубина в преде-
лах 5 м, максимальная составляет около 14 м. 
Береговая линия водоёма практически не из-
резана, а южный берег укреплён бетонными 
плитами. Общий объём воды около 30 млн м3. 

Отмечено превышение нормативов для 
рыбохозяйственных водоёмов по таким па-
раметрам, как температура, рН (до 9.1) и со-
держание ионов меди (8 ПДК). Температура 
воды на водосбросе и малой акватории охла-
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дителя изменяется от 12–15 °С зимой до 30–
35 °С летом, а льдом покрывается не более 
50–60% площади. 

Ихтиологический материал отбирался на 
протяжении 2008–2010, а также в 2013 и 2023 
гг. Отлов рыбы осуществляли ставными жа-
берными сетями (с ячеёй от 18 до 60 мм) и 
мальковой волокушей (длинной 10 м с ячеёй 
4 мм). Морфологический анализ 69 экз. про-
водили по общепринятой методике, однако в 
данной работе использованы наиболее ста-
бильные в онтогенезе меристические призна-
ки. В боковой линии подсчитывалось количе-
ство прободённых чешуй. Число жаберных 
тычинок определялось на наружной стороне 
первой жаберной дуги, учитывая, в том числе, 
рудиментарные и зачаточные тычинки. При 
определении количества позвонков уростиль 
учитывался как часть последнего позвонка. В 
плавниках отдельно учитывались как ветви-
стые, так и не ветвистые лучи. В спинном и 
анальном плавниках последние два луча при-

Рис. 1. Схема водохранилища. Условные обозначения: 1 – струераспределительная дамба, отделяющая малую 
акваторию, 2 – канал подпитки-сброса и насосная станция, 3 – ограждающая дамба с расположенной на ней авто-
дорогой Печора – Бызовая, 4 – участки, где проводился отлов рыб.

нимались за один, так как они имеют общее 
основание [Правдин, 1966]. Перед подсчетом 
количества лучей в плавниках и жаберных 
тычинок у рыб небольшого размера их пред-
варительно окрашивали слабым водным рас-
твором ализаринового красного [Якубовски, 
1970]. 

Для оценки стабильности развития че-
шуйчатой формы карпа проведено опреде-
ление частоты асимметричного проявления 
[Захаров и др., 2000] в билатеральных морфо-
логических признаках и определён уровень 
их морфологического разнообразия с приме-
нением показателей µ Животовского и доли 
редких морф для рыб разных лет генераций 
[Животовский, 1980].

Возраст 105 экз. рыб определяли по че-
шуе. За годовое кольцо принимали участок 
прерывистых склеритов, которые просматри-
ваются по всему периметру чешуйки [Дгебу-
адзе, Чернова, 2009]. Ретроспективный ана-
лиз роста рыб выполнен методом обратного 
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расчисления по формуле прямой пропорци-
ональности Леа [Чугунова, 1959; Дгебуадзе, 
2001]. Для общей характеристики пищевого 
спектра карпа в кишечных трактах исследо-
ванных рыб в возрасте 1+ (30 экз.) и 3+ (31 
экз.) отмечались различные компоненты пи-
тания. Данные представлены в виде частоты 
встречаемости, определённой как отношение 
числа рыб с обнаруженным компонентом к 
общему числу рыб с непустым кишечным 
трактом.

Статистическая обработка данных прове-
дена с использованием программного пакета 
PAST 3.25 [Hammer at al., 2001]. Проверка 
типа распределения выполнена с помощью 
критерия Шапиро − Уилка. Достоверность 
различий средних значений признаков в вы-
борках рыб определена с помощью диспер-
сионного анализа или его непараметрическо-
го аналога – критерия Крускала – Уоллиса с 
применением последующих апостериорных 
тестов. Сравнение показателей µ Животов-
ского и доли редких морф проведено с помо-
щью критерия Стьюдента.

Результаты и обсуждение
За 40-летний период существования водо-

ёма-охладителя Печорской ГРЭС (с 1984 по 
сегодняшний день) в составе рыбного насе-
ления было выявлено 20 видов, а его струк-
тура характеризовалась существенными из-
менениями во времени (табл. 1). Изначально 
рыбная часть сообщества водохранилища 
была сформирована на основе видов рыб, 
обитавших в озёрах, использованных при его 
создании, однако в последствии её состав до-
полнили чужеродные бестер, радужная фо-
рель, карп и толстолобик Hypophthalmichthys 
molitrix (Valenciennes, 1844). 

Проведённые до 2000-х гг. ихтиологи-
ческие исследования показали, что на тот 
период водоём-охладитель ПГРЭС являлся 
типичным окунево-плотвичным (до 90% уло-
вов) водоёмом с минимальным участием все-
ленцев в структуре рыбной части сообщества 
[Бознак, Захаров, 2009]. 

Дальнейшая эксплуатация водоёма при-
вела к постепенной деградации существую-
щего ядра аборигенного рыбного населения 
и замещению его теплолюбивыми и эври-

бионтными видами рыб. В структуре уловов 
в период с 2008 по 2013 г. карп уже являлся 
доминирующим видом промысловой части 
рыбного населения водоёма-охладителя Пе-
чорской ГРЭС (табл. 1).

Все представители рыбного населения во-
доёма-охладителя характеризуются либо пор-
ционным типом нереста (уклейка, верховка, 
гольяны, карп, голец усатый и ёрш), либо не-
рестятся ранней весной (корюшка), что сви-
детельствует о критичности этапа размноже-
ния или раннего развития для единовременно 
нерестующих весной рыб. Ряд авторов [Ха-
латян, 1971, 1972; Саппо, 1977; Филон, 1977] 
прямо указывают на нарушения воспроизво-
дительной системы и временной сдвиг насту-
пления отдельных стадий зрелости у плотвы, 
окуня и щуки, обитающих в зоне влияния тё-
плых вод различных ГРЭС. В.Г. Терещенко 
[2005] также описывал ситуацию, когда при 
хроническом тепловом загрязнении произо-
шло выпадение из рыбного населения едино-
временно нерестующих видов рыб. В каче-
стве основной причины этого явления автор 
указал на выявленное несовпадение сроков 
развития молоди рыб и организмов зооплан-
ктона, которым она питается.

Биотопическое распределение особей раз-
ных генераций отличалось. Так на участках 
прибрежной литорали с развитыми макрофи-
тами разновозрастная молодь карпа состав-
ляла значительную часть уловов (до 64%), а 
на открытых участках и вовсе 100%. Белого 
толстолобика в уловах отмечено не было, од-
нако в 2007 г. в малой акватории водоёма про-
изошёл замор, в результате которого погибло 
около 50 крупных (FL более 100 см) обитав-
ших здесь особей.

Контрольный лов мальковым тягловым 
неводом с ячеёй 4 мм позволил определить, 
что непромысловая часть рыбного населения 
состоит из уклейки (60%), верховки и ерша 
обыкновенного (по 18%), гольца усатого 
(3%). Озёрная форма корюшки европейской 
(снеток) в стандартных орудиях лова харак-
теризуются единичными поимками (1%).

С 2010 по 2017 г. здесь располагалось ры-
боводное хозяйство ООО «Аквакомплекс», за-
нимавшееся товарным выращиванием стерля-
ди, сибирского осетра и радужной форели. По 
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данным опросов рыбаков-любителей, в 2013 
г. в уловах периодически отмечались объекты 
рыбоводства, которые попадали в водоём из-за 
поломки садков. В это же время были отмече-
ны последние известные поимки нескольких 
крупных экземпляров толстолобика.

Структура уловов на мелководных участ-
ках восточной части водохранилища, полу-
ченная в августе 2023 г., несколько измени-
лась. Ведущая роль здесь уже принадлежит 
ранее не отмеченному карасю золотому (до 
57%). По данным опроса рыбаков-любите-
лей, этот вид стал встречаться в уловах в вос-
точной части водохранилища с 2020–2021 

гг. Судя по всему, он был вселён в водохра-
нилище рыбаками-любителями в середине 
прошлого десятилетия, и на данный момент 
активно увеличивает свою численность. До-
минировавшие ранее карп и обыкновенный 
ёрш составили по 20% уловов, доля корюш-
ки остаётся незначительной 3%. В уловах 
из мелкоячеистых орудий лова (сети с ячеёй 
10–14 мм) продолжают доминировать уклей-
ка (57%) и ёрш (26%). Возросла доля голья-
на озёрного до 16%, верховка отмечена лишь 
единично (1%).

Отловленные особи карпа заметно разли-
чаются по характеру чешуйного покрова. На 

Таблица 1. Фауна рыб водоёма-охладителя ПГРЭС за разные периоды исследований

Виды рыб 1990–
1997*

2008–
2009 2013 2023

I. Сем. ACIPENSERIDAE – осетровые:
1. Acipenser ruthenus Linnaeus, 1758 – стерлядь
2. A. baerii Brandt, 1869 – осётр сибирский
3. Huso huso (Linnaeus, 1758) х A. ruthenus Linnaeus, 1758 – бестер 
(белуга × стерлядь)

–
–

А+

–
–
–

А**
А**

–

–
–
–

II. Сем. CYPRINIDAE – карповые:
4. Alburnus alburnus (Linnnaeus, 1758) – уклейка
5. Leucaspius delineatus (Heckel, 1843) – верховка обыкновенная
6. Carassius carassius (Linnnaeus, 1758) – карась золотой
7. Rhynchocypris percnurus (Pallas, 1814) – гольян озёрный
8. Phoxinus phoxinus (Linnaeus, 1758) – гольян обыкновенный
9. Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) – плотва
10. Cyprinus carpio Linnaeus, 1758 – карп
11. Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) – толстолобик белый

–
–
–
–
–

+
А+
А+ 

А+
+
–
+
+

–
А+
А**

А+
+
–
+
+

–
А+
А**

А+
+
+
+
+

+**
А+
–

III. Сем. BALITORIDAE – балиториевые
12. Barbatula barbatula (Linnaeus, 1758) – голец усатый – + + +
IV. Сем. ESOCIDAE – щуковые
13. Esox lucius Linnaeus, 1758 – щука обыкновенная + – – –
V. Сем. OSMERIDAE – корюшковые
14. Osmerus eperlanus (Linnaeus, 1758) – корюшка европейская + + + +

VI. Сем. SALMONIDAE – лососёвые
15. Parasalmo mykiss (Walbaum, 1792) – форель радужная А+ – А** А**
VII. Сем. COREGONIDAE – сиговые
16. Coregonus lavaretus (Linnnaeus, 1758) – сиг обыкновенный + – – –
VIII Сем. THYMALLIDAE – хариусовые
17. Thymallus thymallus (Linnaeus,1758) – хариус европейский + – – –
IX. Сем. LOTIDAE – налимовые
18. Lota lota (Linnaeus, 1758) – налим + – – –
X. Сем. PERCIDAE – окуневые
19. Gymnocephalus cernuus (Linnaeus, 1758) – ёрш обыкновенный
20. Perca fluviatilis Linnaeus, 1758 – окунь речной

+
+

+
–

+
–

+
+**

ИТОГО ВИДОВ:                                                                           аборигенов
                                                                                                       чужеродных
                                                                                                       общее число 

8
4
12

6
3
9

6
6
12

9
3

 12

Условные обозначения: * – данные из публикации [Бознак, Захаров, 2009]; ** – опросные данные, А – чужеродные виды.
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основании данного диагностического при-
знака были идентифицированы три группы 
карпа [Кирпичников, Головинская, 1966]. 
Карп чешуйчатой формы характеризуется 
нормальным строением чешуйного покрова 
(рис. 2 А). 

Особи разбросанной зеркальной формы 
включают два типа. Рыбам из I типа свой-
ственно наличие целого ряда чешуй вдоль 
спины, а также отдельные скопления чешуй у 
жаберной крышки, плавников и хвоста (рис. 
2 С). Для рыб типа III характерно наличие раз-
витых рядов крупных чешуй вдоль всего тела 
без соблюдения их поперечности (рис. 2 В). 

Подавляющее большинство особей карпа 
в уловах относятся к чешуйчатой форме (бо-
лее 90%). Известно, что относящиеся к ней 
особи, обладают наибольшей жизнеспособ-
ностью, что и определяет степень их домини-
рования [Кирпичников, 1987].

Величины и диапазон изменчивости боль-
шинства счётных показателей выборки че-
шуйчатой формы карпа укладываются в его 
видовые стандарты. Спинной D III–IV 18–21 
и анальный A III 5–6 плавники с зазубренным 
первым лучом. Грудной и брюшной имеют 
следующие формулы P 13–17, V II 7–8. Значе-
ния остальных морфологических признаков 
представлены в таблице 2. 

Как и ожидалось, выборки значимо (p < 
0.001 по критерию Манна – Уитни) отлича-
ются между собой по количеству прободён-
ных чешуй в боку тела. Известно, что у раз-
бросанных форм карпа число мягких лучей в 
плавниках и жаберных тычинок меньше, чем 
у чешуйчатой формы [Кирпичников, 1987]. 
Однако, по причине редких и малочисленных 
поимок особей разбросанных форм, статисти-
чески значимых отличий в имеющихся выбор-
ках карпа по данным признакам не выявлено.

Общее влияние на значение морфологиче-
ских показателей могут оказывать и условия 
обитания в техногенных водоёмах, вплоть 
до наличия аномалий развития скелетных 
структур [Татарко, 1968; Саппо, 1977]. Фор-
мирование данной популяции карпа началось 
с небольшого числа особей, попадающих в 
водоём в результате аварий на рыбоводном 
хозяйстве. Ограниченный набор генотипов 
особей и инбридинг, происходящий в зам-
кнутом водоёме, также могут отражаться на 
процессе поддержания гомеостаза развития 
[Кирпичников, 1987]. Например, для культи-
вируемого в различных условиях одомашнен-
ного карпа описаны такие отклонения, как 
уродства позвоночника, жаберных крышек, 
плавников и чешуи. Наиболее часто их мож-
но встретить у молоди, которая в следствие 

Рис. 2. Схемы чешуйного покрова выявленных форм карпа: А – чешуйчатая; В – разбросанная, тип III; С – раз-
бросанная, тип I.
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жёсткого стабилизирующего отбора погибает 
[Татарко, 1977; Кирпичников, 1987].

Оценка стабильности раннего онтогенеза 
в условиях изучаемого водоёма, проведённая 
на основании таких биллатеральных морфо-
логических признаков, как число жаберных 
тычинок и прободённых чешуй в боку тела, 
а также лучей в грудных и брюшных плав-
никах, свидетельствует о сходных условиях 
протекания раннего онтогенеза (табл. 3). 

Показатели Животовского и доли редких 
морф, рассчитанные по данным 6 признаков, 
указанных в таблице 2 (для билатеральных 
признаков взяты показатели на левой сторо-
не тела), также достоверных различий меж-
ду особями не выявили. Сходные показатели 
флуктуирующей асимметрии и морфологи-
ческого разнообразия, а также отсутствие вы-
раженных фенодивиаций у карпа разных лет 
генераций свидетельствуют об отсутствии 
выраженного влияния специфического тер-
мического режима водоёма на этап раннего 
онтогенетического развития. 

В раннелетний период (середина июня 
– середина июля) половозрелые особи кон-
центрировались в центральной и удалённой 
от водосброса части водоёма, что вероят-
но связано с нерестом. Берег юго-западной 
части водоёма укреплён железобетонными 
плитами, защищая тело плотины от размы-
вания, а периметр ложа малой акватории во-
доёма и вовсе отсыпан валуном и гравием. 
Такие антропогенно-созданные прибрежные 
местообитания лишены мягкой водной рас-
тительности, являющейся основой для нере-
стово-выростных угодий данного вида рыб. 
Наиболее оптимальные условия для нереста 
отмечены в удалённой от водосброса (восточ-
ной) части водохранилища, где литоральная 
зона представлена мелководьями (средняя 
глубина около 1 м), дно которых песчаное и 
покрыто мягкой водной растительностью. 
Именно здесь у зарослей растений отмечены 
небольшие скопления (до 10–15 экз.) рыб, а 
все особи в уловах были с текучими половы-
ми продуктами. Соотношение полов (♂:♀) 

Таблица 2. Меристические признаки карпа из водоёма-охладителя Печорской ГРЭС

Признаки Номинативная форма 
[Атлас…, 2003]

Чешуйчатая форма
(n = 59)

Разбросанная 
III тип (n = 3)

Разбросанная 
I тип (n = 7)

ll 32–41 36.97 ± 0.19
33 – 40

23.33 ± 1.86
21 – 27

6.43 ± 1.04
3 – 11

D 15–22 19.19 ± 0.12
18 – 21

19.67 ± 0.33
19 – 20

19.57 ± 0.30
19 – 21

A 5–6 5.02 ± 0.02
5 – 6

5
5

4.86 ± 0.14
4 – 5

P – 15.46 ± 0.10
13 – 17

15.33 ± 0.33
15 – 16

15.57 ± 0.20
15 – 16

sp.br. 21–29 23.76 ± 0.27
20 – 29

23.67 ± 0.67
23 – 25

22.29 ± 0.84
21 – 27

vert. 36–38 36.14 ± 0.09
35 – 38

36.33 ± 0.33
36 – 37

36.86 ± 0.14
36 – 37

Примечание: ll – число прободённых чешуй в боковой линии; D, A, P – число ветвистых лучей соответственно в 
спинном, анальном, брюшном и грудном плавниках; sp.br. – число тычинок на 1-й жаберной дуге, vert. – число 
позвонков; над чертой − среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования признака.

Таблица 3. Показатели разнообразия меристических признаков чешуйчатой формы карпа генераций разных лет

Возраст Год 
вылова

Генерация, 
год N, шт ЧАП/П µ ± Sµ h ± Sh

1+ 2008 2007 29 0.34±0.04 3.90±0.13 0.15±0.02

3+ 2009 2006 26 0.33±0.04 3.86±0.14 0.13±0.02

Примечание: ЧАП/П – частота асимметричного проявления на признак; µ ± Sµ – показатель Животовского и его 
ошибка; h ± Sh – доля редких морф и её ошибка.
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составило 3:1, то есть характеризовалось 
трёхкратным преобладанием самцов (75%) 
над самками (25%). Известно, что такое соот-
ношение на нерестилищах карпа часто сме-
щено в сторону самцов [Мовчан, 1983].

Питание карпа в водоёме-охладителе Печор-
ской ГРЭС соответствует его пищевой специа-
лизации. В большинстве водоёмов основу его 
рациона составляют планктонные организмы 
и растительность, а также личинки различных 
насекомых и моллюски [Атлас…, 2003]. В ки-
шечных трактах исследованных особей наи-
более часто встречались мелкие гидробионты 
– различные ракообразные (Cladocera – 94%, 
Ostracoda – 50%, Copepoda – 44%) и раститель-
ные остатки (90%). Также часто встречались 
водяные клещи (67%), личинки хирономид 
(56%), другие двукрылые (21%) и моллюски 
(13%). Личинки подёнок, ручейников, стрекоз 
и водных жуков отмечены редко (от 8 до 2% 
по частоте встречаемости). Сходный рацион 
питания был обнаружен у карпа из озёрных 
местообитаний в бассейне рек Амударьи и Сы-
рдарьи [Никольский, 1940]. 

Биологический анализ, проведённый с 
привлечением дополнительного материала 
(106 экз. в общем), показал, что стандартная 
длина (FL) в выборке колебалась от 68 мм 
до 500 мм, с общей массой тела рыб от 7 г 
до 2414 г. Возрастной ряд всех отловленных 
особей составил от 1+ до 9+ лет. Наличие мо-
лоди, а также половозрелых особей с текучи-
ми половыми продуктами, свидетельствует 
об успешном воспроизводстве карпа в иссле-
дованном водохранилище.

Рост особей чешуйчатой формы из водо-
ёма-охладителя можно охарактеризовать как 
прямолинейный (рис. 3). Темп их роста на 
естественной кормовой базе заметно ниже по 
сравнению с таковым у рыб, выращиваемых 
на рыбоводных предприятиях. Так, например, 
по сравнению с особями, реализованными на 
Нювчимском рыбоводном хозяйстве, которое 
расположено 550 км южнее водохранилища 
Печорской ГРЭС, темп роста отличается при-
мерно в 2 раза. Необходимо отметить, что на 
Нювчимское хозяйство карп был завезён в на-
чале лета из рыбоводного хозяйства средней 
полосы России в возрасте 2+ и подращивался 
с использованием специализированных кор-
мов до осени с последующей реализацией.

По сравнению с природными популя-
циями, особи карпа из водоёма-охладителя 
ПГРЭС значительно уступают по темпу ли-
нейного роста полупроходным формами из 
азово-черноморского бассейна или азиатской 
части ареала. В то же время, практически не 
отличаясь от жилых речных популяций карпа 
из верхнего течения р. Амурдарьи и нижнего 
течения р. Селенга, они превосходят по тако-
вому группировки из р. Или и о. Сурхан (табл. 
4). В качестве возможной причины можно 
указать, что печорское водохранилище ха-
рактеризуется слабым развитием организмов 
макрозообентоса, являющимся возможным 
следствием как особенностей строения ложа 
и берегов водоёма, так и специфики термиче-
ского и гидрохимического режимов. Установ-
лен градиент увеличения биомассы бентоса 
по мере удаления от водосброса, который 

Рис. 3. Темп роста разных форм карпа водоёма-охладителя Печорской ГРЭС и подращиваемого на Нювчимском 
рыбоводном хозяйстве по данным обратных расчислений. Условные обозначения:  чешуйчатая форма, 
разбросанная форма обоих типов,  чешуйчатая форма из садкового хозяйства Нювчимского водохранилища. 
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Таблица 4. Средние значения показателей наблюденного линейного (мм) и весового (г) роста карпа из водохра-
нилища Печорской ГРЭС и иных водоёмов

Линейный рост

Водоём (широта, °)
Возрастная группа, лет

Источник
1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 8+ 9+

ПГРЭС, (65°) 88 
(45)

159 
(6)

199 
(26)

241 
(4)

304 
(16)

342 
(5)

440 
(2)

500 
(1) Наши данные

р. Селенга (51°) 101 191 273 331 365 396 458 – Асхаев, 1961
р. Или – 91 148 190 223 245 – –

Ведищева, Яржомбек, 
2007о. Сурхан – 70 117 171 213 289 – –

р. Дунай – 320 350 415 465 530 – –
Низовье р. Амур, (50°) 118 205 275 334 383 436 525 567 Никольский, 1956
Низовье р. Дон, (47°) 130 245 325 375 425 470 – –

Берг, 1949
Дельта р. Кубань, (45°) 130 255 340 410 455 490 – –
Аральское море, (45°) 126 215 293 360 416 465 – –

Никольский, 1940о. Иссык-Куль, (42°) 135 260 350 417 471 525 – –
р. Амударья, (39°) 79 128 172 233 302 362 – –
р. Гвадалквивир, (37°) 104 194 279 352 399 – – – Fernandez-Delgado, 1990

Весовой рост

ПГРЭС, (65°) 21 
(45)

131 
(6)

239 
(26)

413 
(4)

631
(16)

840
(5)

1783 
(2)

2414 
(1) Наши данные

Низовье р. Селенга (51°) 52 210 463 604 1021 1612 2360 – Асхаев, 1961
р. Амур (50°) 52 272 733 1020 1375 1766 – –

Ведищева, Яржомбек, 
2007р. Дунай – 730 1100 1615 2350 3455 – –

Краснодарское вдхр, (45°) 37 167 703 1546 1934 2468 4033 –
Низовье р. Урал, (47°) – 355 802 1323 1563 2467 5706 – Куликов и др., 2020
Аральское море, (45°) – 372 769 1112 1507 2062 – –

Никольский, 1940
Азовское море, (46°) – 387 780 1086 1779 2412 – –

Примечание: в скобках указано количество исследованных автором экземпляров.

изменялся от 0.04 г/м2 у водосброса до 0.98 
г/ м2 на мелководье в максимально удалённой 
части [Рафиков, 2016]. Видимо столь слабое 
развитие населения дна водоёма объясняет 
и очень низкие показатели весового роста, 
которые, по сравнению с указанными попу-
ляциями, можно охарактеризовать как мини-
мальные.

Данные о температуре воды за период с 
2010 по 2014 г., полученные во время суще-
ствования рыбоводного хозяйства, позволяют 
утверждать, что водоём-охладитель харак-
теризуется продолжительным вегетацион-
ным (количество дней со среднесуточной t > 
10 °C) периодом, составляющим до 170 дней 
(рис. 4). Тот же параметр, рассчитанный по 
среднесуточной температуре воздуха для 
данного района, составляет не более 80 дней. 
Таким образом, в результате сброса подогре-

тых вод происходит значительный прогрев 
водной массы, приводящий к изменению тер-
мического режима водоёма в целом.

Принято считать, что масса сеголетков, 
гарантирующая нормальную зимовку в усло-
виях рыбхозов средней полосы европейской 
части России и Западной Сибири, составляет 
до 25–30 г. Такой массы они достигают за пе-
риод с мая по октябрь, что составляет поряд-
ка 130–150 дней [Мартышев, 1973].

Следовательно, продолжительности веге-
тационного периода в водохранилище ПГРЭС 
хватает для достижения стадии развития, 
способной успешно перезимовать. Повы-
шенный температурный фон способствует 
данному процессу, смягчая условия зимовки. 
Таким образом, формирование самоподдер-
живающейся популяции карпа явилось след-
ствием значительного круглогодичного про-
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грева водной массы водохранилища. Из-за 
крайне непродолжительного вегетационного 
периода в естественных водоёмах бассей-
на р. Печора (не более 80 дней) достижение 
холодоустойчивой стадии жизненного цикла 
становится маловероятным, что определяет 
отсутствие возможности сформировать са-
моподдерживающиеся группировки карпа за 
пределами водоёма-охладителя Печорской 
ГРЭС.

Заключение
За непродолжительный период существо-

вания водоёма-охладителя Печорской ГРЭС 
его рыбная часть сообщества претерпела зна-
чительные изменения. Всего в составе ихти-
офауны отмечено 7 чужеродных видов рыб, 
из которых только уклейка и карп самостоя-
тельно воспроизводятся в условиях данного 
водоёма. Это подтверждается не только ши-
роким распространением карпа по всей аква-
тории водохранилища и его значимой ролью 
в структуре рыбного населения, но и такими 
фактами, как визуальная фиксация нересто-
вого поведения, поимка молоди и особей с те-
кучими половыми продуктами. Выявленное в 
результате исследования возрастного состава 
разнообразие возрастных групп свидетель-
ствует о стабильности процесса воспроизвод-
ства исследованной популяции карпа. 

На основании морфологических описа-
ний исследованных особей, были идентифи-
цированы чешуйчатая и две разбросанные 
(тип I и тип III) зеркальные формы карпа, 
хорошо различающиеся по характеру чешуй-
ного покрова. С учётом малого объёма выбо-
рок зеркальных форм значимые отличия их 

по морфологическим признакам выявлены 
лишь для количества чешуй в боку тела. В це-
лом же, величины и диапазон изменчивости 
большинства счётных показателей выборки 
чешуйчатой формы карпа укладываются в 
его видовые стандарты. Сходные показатели 
флуктуирующей асимметрии и морфологиче-
ского разнообразия, отсутствие выраженных 
фенодивиаций у карпа разных лет генераций 
свидетельствуют о благоприятных для данно-
го вида условиях развития.

Качественный состав питания карпа в 
водоёме-охладителе Печорской ГРЭС соот-
ветствует его пищевой специализации, где 
основу его рациона составляют планктонные 
организмы и растительность, а также личин-
ки различных амфибиотических насекомых. 
По темпу линейного роста исследованные 
особи карпа близки к жилым речным природ-
ным популяциям, значительно уступая им в 
весовом росте, что, по-видимому, является 
следствием слабого развития организмов ма-
крозообентоса в водоёме.

Анализ данных по температуре воды из 
водоёма-охладителя позволил сделать вывод 
о значительном вкладе сброса отводимых с 
электростанции горячих вод в увеличение 
продолжительности нагульного периода для 
карпа. Длительность нагульного периода, 
необходимая для достижения холодоустой-
чивой стадии развития молоди, значитель-
но превышает период активной вегетации в 
естественных водоёмах среднего течения р. 
Печора. Это позволяет считать, что образо-
вание самоподдерживающихся группировок 
за пределами водоёма-охладителя Печорской 
ГРЭС маловероятно.

Рис. 4. Средние температуры воды в период с 2010 по 2014 г. возле садков рыбоводного хозяйства на Печорской 
ГРЭС и воздуха в районе г. Печора. Условные обозначения:  температура воды,  температура воздуха. 
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ALIEN POPULATION OF COMMON CARP CYPRINUS CARPIO 
(CYPRINIDAE) FROM A RESERVOIR IN THE PECHORA RIVER 
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This publication presents the morpho-biological description of the northernmost local population of com-
mon carp Cyprinus carpio Linnaeus, 1758 for the first time. This is one of the world’s most famous alien fish 
species, which was recently discovered in a cooling pond (65°N, 58°E) in the middle stream of the Pechora 
River. The paper shows that of 7 alien fish species that inhabited the reservoir, only common carp and bleak 
Alburnus alburnus (Linnnaeus, 1758) formed stable breeding groups. The common carp population consists 
of three forms differing in the character of scale cover, among which the full scaly form dominates (about 
90 % of catches). The linear growth rate of the scaly form is low. The weight growth rate can be assessed 
as minimal. The indicators of fluctuating asymmetry and morphological diversity in fish of the second and 
fourth years of life did not differ, which show the stability of early ontogenesis over time. It is concluded 
that there is no possibility of existence of its population outside the Pechora reservoir.

Keywords: Common carp; Cyprinus carpio Linnaeus, 1758; forms; morphological features; growth rate; 
cooling pond. 
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Проанализированы изменения морфологических признаков енотовидной собаки (Nyctereutes 
procyonoides) на выборках из одного локалитета, разделённых 30-летним интервалом времени. Вы-
явлены относительно небольшие различия, как по метрическим, так и неметрическим признакам 
черепа. Половой диморфизм выражен слабо. По комплексу 13 метрических признаков обнаружены 
значимые хронографические различия у молодых и взрослых самцов. У самок, как молодых, так и 
взрослых, таких различий не выявлено. Анализ неметрических признаков черепа показал несколько 
более высокий уровень дивергенции по ряду фенов. Среди особей, добытых в 2020-е гг., обнаружено 
несколько новых фенов, отсутствовавших в выборке 1990-х гг., что свидетельствует об определённом 
увеличении разнообразия в популяции енотовидной собаки за 30-летний период. Констатирована 
относительно слабая хронографическая изменчивость признаков черепа в сравнении с другими ви-
дами Canidae, что авторы связывают с рядом физиологических особенностей енотовидной собаки.

Ключевые слова: енотовидная собака, морфология, популяция, преднамеренная интродукция, 
краниологические признаки.
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Введение
Биологические инвазии привлекают вни-

мание во всём мире как потенциальный 
источник угрозы целостности природных 
экосистем и представляют собой один из наи-
более существенных факторов, наряду с со-
кращением и фрагментацией местообитаний, 
негативно влияющий на уровень современ-
ного биоразнообразия [Allendorf, Lundquist, 
2003; Clavero, Garcia-Berthou, 2005]. В то же 
время транслокации животных можно охарак-
теризовать как масштабный эволюционный 
эксперимент, который позволяет проследить 
процесс адаптации и изменения популяцион-
ных характеристик видов, вынужденных ос-
ваивать новую среду обитания.

Одним из таких видов является енотовид-
ная собака (Nyctereutes procyonoides), есте-
ственный ареал которой охватывает Дальний 
Восток, Китай, Северо-Восток Индокитая, 
Корейский полуостров и Японию (рис.1). 

С 1929 по 1955 г. была предпринята мас-
совая интродукция вида в европейской части 
Советского Союза, Сибири и Средней Азии, 

всего было выпущено 8850 особей в 82 об-
ластях, краях и республиках. [Павлов и др., 
1974]. Большинство выпусков в европейской 
части СССР признано успешными [Глушков 
и др., 2001], енотовидная собака здесь бы-
стро начала наращивать численность, пик 
пришёлся на конец 1950-х – начало 1960-х 
гг. [Павлов и др., 1974]. Иная картина наблю-
далась на Урале, в Западной и Центральной 
Сибири. Все выпуски оказались неудачными. 
Интродукцию енотовидной собаки на Ура-
ле проводили с 1935 по 1955 г. в Башкирии 
и Челябинской обл. [Павлов и др., 1974]. Че-
рез несколько лет после выпуска енотовид-
ная собака практически исчезла в местах 
интродукции. В Свердловской обл. её не 
выпускали, однако с начала 1960-х гг. зверя 
стали отмечать в южных районах области. В 
заготовках пушнины вид впервые появился 
в 1962 г. [Малафеев, Корытин, 1978], то есть 
территорию Свердловской обл. вид заселил 
самостоятельно. Долгое время численность 
его была низкой, и только к концу 1980-х гг. 
плотность достигла достаточно высоких зна-
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чений, сопоставимых с плотностью лисицы. 
В настоящее время енотовидная собака по-
стоянно обитает на юге области, встречает-
ся и в более северных районах, вплоть до г. 
Ивдель (60° с. ш.). В 1980 г. вид был обнару-
жен в Тюменской обл. [Кирюхин и др., 2002], 
в 1994 г. – на западе Омской обл. [Сидоров, 
Мишкин, 1999]. К концу 1990-х гг. хищник 
освоил многие районы левобережья Иртыша 
[Кирюхин и др., 2002; Сидоров и др., 2009], к 
настоящему времени ареал достигает левобе-
режья Оби в Новосибирской обл. [Кирюхин и 
др., 2012] (рис. 1). 

Столь мощное самостоятельное продви-
жение на восток вызывает большой интерес 
с точки зрения изучения возможных адаптив-
ных перестроек у вида, осваивающего новые 
местообитания. 

Цель данной работы – оценить степень 
морфологической изменчивости краниоло-
гических признаков в уральской популяции 
енотовидной собаки за 30-летний период. 

Рис. 1. Географическая локализация места сбора материала. Зелёным цветом обозначен аллохтонный ареал, си-
реневым цветом – автохтонный ареал енотовидной собаки (по данным The IUCN Red List [Kauhala, Saeki, 2016] с 
дополнениями по [Сидоров и др., 2009] и порталу «Млекопитающие России» [Lissovsky et al., 2018]).

Материал и методы
Материалом для исследования послужила 

краниологическая коллекция енотовидных 
собак, хранящаяся в музее Института эколо-
гии растений и животных УРО РАН. Коллек-
ция состоит из 203 черепов N. procyonoides 
известного пола, добытых на территории 
Свердловской обл. в пяти административных 
районах (Байкаловский, Богдановичский, Ир-
битский, Каменский и Талицкий) в период с 
1987 по1990 г., и с 2019 по 2021 г. (рис.1). За-
падная граница района сбора материала про-
ходит по 61.8° в. д., восточная – по 64.4° в. д., 
северная – по 57.8° с. ш., южная – по 56.5° с. ш.

Определение возраста животных осу-
ществляли по методам В.С. Смирнова [1959], 
и Г.А. Клевезаль и С.Е. Клейненберга [1967]. 
Определяли отношение канала верхнего клы-
ка к его наибольшему диаметру в зоне разде-
ления коронки и корня. Отдельно для самцов 
и самок строили распределения относитель-
ной ширины канала клыка. Оба распреде-
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ления оказались двухвершинными с погра-
ничными значениями для самцов – 37%; для 
самок – 36%. Соответственно, зверей с вели-
чиной продольного диаметра менее 36–37% 
относили к взрослым, более – к молодым. У 
части зверей из зоны трансгрессии распреде-
лений возраст был определён путём подсчёта 
годичных слоёв в цементе клыка [Клевезаль, 
Клейненберг, 1967; Клевезаль, 2007]. Возраст 
молодых животных в выборке, получаемой 
от охотников, как правило, варьирует от 6 до 
10 месяцев.

В анализ неметрических признаков чере-
па были дополнительно включены особи с 
неизвестным полом (2 особи 1990 г. добычи 
и 15 особей 2020 г. добычи), соответственно, 
выборка составила 220 черепов.

На каждом черепе измеряли 13 признаков 
[Новиков, 1956] при помощи штангенцирку-
ля с точностью до 0.1 мм (рисунок 2). Также 
каждую особь классифицировали по 21 неме-
трическому признаку черепа, методика опи-
сания которых приведена в работе Анзорге с 
соавторами [Ansorge et al., 2009] (рис. 2). 

Размеры черепа и частоты проявления не-
метрических признаков анализировали в 8 
группах: самцов и самок в двух категориях 
возраста (взрослые/сеголетки) за периоды с 
1987 по1990 г. (период I) и с 2019 по 2021 г. 
(период II). 

Cтатистический анализ проводили с по-
мощью пакета статистических программ 
Statistica 8.0. При исследовании изменчивости 
метрических признаков черепа влияние пола, 

Рис. 2. Схема метрических признаков и локализация неметрических признаков черепа енотовидной собаки. Ме-
трические признаки: КБД – кондилобазальная длина; ДЗРв – длина зубного ряда верхней челюсти; ДНЧ – длина 
нижней челюсти; ДЗРн – длина зубного ряда нижней челюсти; ДЛО – длина лицевого отдела; ДМО – длина моз-
гового отдела; ШЧ – ширина черепа; СШ – скуловая ширина; МГШ – межглазничная ширина; ЗГШ – заглазничная 
ширина; МШ – мастоидная ширина; ВЧ – высота черепа; ДК – диаметр клыка. Неметрические признаки: Feth 
– foramina ethmoidalia полностью разделено; aFfr – дополнительное отверстие у foramen frontale; Ccd – двойное 
отверстие canalis condylaris; Fosd – foramen ovale разделено; eFov – дополнительное отверстие возле foramen 
ovale; Hcd – дополнительное отверстие у canalis hypoglossus; Jfd – дополнительное отверстие у foramen jugulare; 
Pfs – foramina postzygomatica разделено; aAf – дополнительное отверстие у foramen alare; aFoc1 – дополнительное 
отверстие возле canalis opticus; aFoc2 – второе дополнительное отверстие возле canalis opticus; Paf – дополнительное 
отверстие возле foramen pterygoidea; ICc – canalis lacrimalis полностью разделено; aOf – дополнительное отверстие 
возле foramen orbitale; aSf – дополнительное отверстие возле foramen sphenopalatinum; aZaf – дополнительное 
отверстие возле foramen zygomaticum; P1 – первый премоляр отсутствует; aaFmd – дополнительное отверстие 
foramen mandibulare; Fcor – foramen coronoidale; aMf – дополнительное отверстие foramen mentale; M2 – второй 
нижний моляр отсутствует. 



219РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

возраста и даты добычи оценивали с помощью 
трёхфакторной модели дисперсионного ана-
лиза. Степень расхождения выборок во време-
ни оценивали с помощью дискриминантного 
анализа. Индекс полового диморфизма (ISD) 
оценивали по формуле (1), предложенной О.Л. 
Россолимо и И.Я. Павлиновым [1974]:

Степень расхождения выборок во 
времени оценивали с помощью 
дискриминантного анализа. Индекс 

полового диморфизма (𝐼𝐼��) оценивали 
по формуле (1), предложенной О.Л. 
Россолимо и И.Я. Павлиновым [1974]: 
 

𝐼𝐼�� �  X♂– X♀ 
X♀  � 100,  (1) 

 
где: X♂ – среднее значение признака 
самца; X♀ – среднее значение признака 
самки. 

Анализ частот встречаемости 
фенов неметрических признаков черепа 
анализировали с помощью критерия χ-
квадрат Пирсона. Для оценки 
эпигенетического сходства 
исследуемых выборок по частотам 
встречаемости неметрических 
признаков черепа рассчитали среднюю 
меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной 
Смитом [Smith, 1972] и впоследствии 
модифицированной Сьоволдом [Sjovold, 
1977] и Хартманом [Hartman, 1980], 
которая широко применяется в 
морфологических исследованиях 

[Ansorge, 2001; Васильев, Васильева, 
2009]. 
 

Результаты 
 

Метрические признаки черепа 
По результатам многофакторной 

модели дисперсионного анализа 
метрических признаков черепа у 
исследованных выборок енотовидной 
собаки слабо выражен половой 
диморфизм. Самцы статистически 
значимо крупнее самок только по 3 
признакам из 13: длине мозгового 
отдела (ДМО), высоте черепа (ВЧ) и 
диаметру клыка (ДК) (таблица 1, 
таблица 2).  

 
Таблица 1. Средние значения метрических признаков черепа и стандартная ошибка 
среднего (мм) в выборках енотовидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи 
 
Метрические 
признаки 
черепа 

Сеголетки Взрослые 

1990-е гг. 2020-е гг. 1990-е гг. 2020-е гг. 

Самцы 
Размер выборки 30 41 23 13 
КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32 
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54 
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91 
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57 
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97 
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67 
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73 
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95 
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43 
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38 
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92 
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55 
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11 

Самки 
Размер выборки 11 49 27 9 
КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42 
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65 

где: 

Степень расхождения выборок во 
времени оценивали с помощью 
дискриминантного анализа. Индекс 

полового диморфизма (𝐼𝐼��) оценивали 
по формуле (1), предложенной О.Л. 
Россолимо и И.Я. Павлиновым [1974]: 
 

𝐼𝐼�� �  X♂– X♀ 
X♀  � 100,  (1) 

 
где: X♂ – среднее значение признака 
самца; X♀ – среднее значение признака 
самки. 

Анализ частот встречаемости 
фенов неметрических признаков черепа 
анализировали с помощью критерия χ-
квадрат Пирсона. Для оценки 
эпигенетического сходства 
исследуемых выборок по частотам 
встречаемости неметрических 
признаков черепа рассчитали среднюю 
меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной 
Смитом [Smith, 1972] и впоследствии 
модифицированной Сьоволдом [Sjovold, 
1977] и Хартманом [Hartman, 1980], 
которая широко применяется в 
морфологических исследованиях 

[Ansorge, 2001; Васильев, Васильева, 
2009]. 
 

Результаты 
 

Метрические признаки черепа 
По результатам многофакторной 

модели дисперсионного анализа 
метрических признаков черепа у 
исследованных выборок енотовидной 
собаки слабо выражен половой 
диморфизм. Самцы статистически 
значимо крупнее самок только по 3 
признакам из 13: длине мозгового 
отдела (ДМО), высоте черепа (ВЧ) и 
диаметру клыка (ДК) (таблица 1, 
таблица 2).  
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среднего (мм) в выборках енотовидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи 
 
Метрические 
признаки 
черепа 
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1990-е гг. 2020-е гг. 1990-е гг. 2020-е гг. 
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Размер выборки 30 41 23 13 
КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32 
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54 
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91 
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57 
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97 
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67 
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73 
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95 
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43 
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38 
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92 
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55 
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11 
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Размер выборки 11 49 27 9 
КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42 
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65 

– среднее значение признака самца;  

Степень расхождения выборок во 
времени оценивали с помощью 
дискриминантного анализа. Индекс 

полового диморфизма (𝐼𝐼��) оценивали 
по формуле (1), предложенной О.Л. 
Россолимо и И.Я. Павлиновым [1974]: 
 

𝐼𝐼�� �  X♂– X♀ 
X♀  � 100,  (1) 

 
где: X♂ – среднее значение признака 
самца; X♀ – среднее значение признака 
самки. 

Анализ частот встречаемости 
фенов неметрических признаков черепа 
анализировали с помощью критерия χ-
квадрат Пирсона. Для оценки 
эпигенетического сходства 
исследуемых выборок по частотам 
встречаемости неметрических 
признаков черепа рассчитали среднюю 
меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной 
Смитом [Smith, 1972] и впоследствии 
модифицированной Сьоволдом [Sjovold, 
1977] и Хартманом [Hartman, 1980], 
которая широко применяется в 
морфологических исследованиях 

[Ansorge, 2001; Васильев, Васильева, 
2009]. 
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модели дисперсионного анализа 
метрических признаков черепа у 
исследованных выборок енотовидной 
собаки слабо выражен половой 
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значимо крупнее самок только по 3 
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Самцы 
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КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32 
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54 
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91 
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57 
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97 
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67 
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73 
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95 
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43 
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38 
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92 
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55 
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11 
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Размер выборки 11 49 27 9 
КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42 
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65 

– среднее значение признака самки.
Анализ частот встречаемости фенов неме-

трических признаков черепа анализировали 
с помощью критерия χ-квадрат Пирсона. Для 
оценки эпигенетического сходства исследуе-
мых выборок по частотам встречаемости не-
метрических признаков черепа рассчитали 
среднюю меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной Сми-
том [Smith, 1972] и впоследствии модифициро-
ванной Сьоволдом [Sjovold, 1977] и Хартманом 
[Hartman, 1980], которая широко применяется 
в морфологических исследованиях [Ansorge, 
2001; Васильев, Васильева, 2009].

Результаты
Метрические признаки черепа
По результатам многофакторной моде-

ли дисперсионного анализа метрических 
признаков черепа у исследованных выборок 
енотовидной собаки слабо выражен половой 
диморфизм. Самцы статистически значимо 
крупнее самок только по 3 признакам из 13: 
длине мозгового отдела (ДМО), высоте че-
репа (ВЧ) и диаметру клыка (ДК) (таблица 1, 
таблица 2). 

Величина полового диморфизма исследу-
емых 13 метрических признаков варьирует от 
−9.09 до 5.56 (таблица 3). Максимальные зна-
чения полового диморфизма характерны для 
диаметра клыка как среди сеголетков (3.64), 
так и взрослых (5.56) в выборке периода II. 
Половой диморфизм среди взрослых оказал-
ся выше у 10 признаков из 13 в периоде II.  
Более существенные различия между взрос-
лыми самцами и самками в выборке перио-
да II выявлены и по результатам дискрими-
нантного анализа (см. ниже, рисунок 3, 4). 
Расстояние между центроидами комплекса 

признаков самцов и самок в выборке 2020-х 
гг. существенно (значимо) больше (D2=8.98; 
F=2.04; p=0.022), чем между таковыми в вы-
борке 1990-х гг. добычи (D2=0.60; F=0.465; 
p=0.940). То есть, можно полагать, что, не-
смотря на очень незначительные различия в 
величине размеров признаков между взрос-
лыми самцами и самками, по ряду признаков 
мы наблюдаем определённое увеличение по-
лового диморфизма на 30-летнем интервале 
времени.

С возрастом у енотовидных собак несколь-
ко увеличиваются скуловая ширина (СШ), 
межглазничная ширина (МГШ), а заглазнич-
ная ширина (ЗГШ) напротив уменьшается 
(таблица 1, таблица 2). За 30-летний период 
в исследуемых выборках енотовидных собак 
увеличилась длина мозгового отдела (ДМО), 
уменьшилась межглазничная и заглазничная 
ширина (МГШ и ЗГШ) и увеличилась масто-
идная ширина черепа (МШ) (таблица 1, та-
блица 2).

По результатам дискриминантного ана-
лиза, в который включили только животных 
с полным набором данных по 13 метриче-
ским признакам (148 особей), 5 метрических 
признаков из 13 вносят значимый вклад в 
дискриминацию исследуемых выборок ено-
товидной собаки: кондилобазальная длина 
черепа (КБД), длина нижней челюсти (ДНЧ), 
длина мозгового отдела (ДМО), скуловая ши-
рина (СШ) и заглазничная ширина (ЗГШ) (та-
блица 4). 

Доля правильных классификаций коле-
балась от 33.3% в выборке взрослых самок 
2020-х гг. добычи до 85.7% в выборке взрос-
лых самцов 2020-х гг. добычи, однако ни одна 
особь из 10 самок сеголеток 1990-х гг. добы-
чи не была классифицирована верно. Средняя 
доля правильных классификаций составила 
52.7% (таблица 5).

Самые высокие значения квадратов рас-
стояний Махаланобиса (D2), рассчитанные 
при попарном сравнении выборок, получены 
для взрослых самцов 2020-х гг. добычи, кото-
рые по комплексу признаков значимо отлича-
ются от взрослых самцов 1990-х гг. добычи 
(таблица 6). С другой стороны, взрослые сам-
ки 2020-х гг. добычи не отличаются от выбор-
ки 1990-х гг. (p>0.05).
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Таблица 1. Средние значения метрических признаков черепа и стандартная ошибка среднего (мм) в выборках 
енотовидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Метрические при-
знаки черепа

Сеголетки Взрослые
1990-е гг. 2020-е гг. 1990-е гг. 2020-е гг.

Самцы
Размер выборки 30 41 23 13
КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11

Самки
Размер выборки 11 49 27 9

КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65
ДНЧ 90.6±1.04 90.2±0.47 91.8±0.66 90.4±1.09
ДЗРн 50.8±0.62 51.5±0.29 51.5±0.40 52.1±0.69
ДЛО 73.6±0.97 73.2±0.48 74.4±0.60 73.4±1.08
ДМО 62.7±0.56 63.0±0.32 63.3±0.35 63.9±0.67
ШЧ 44.2±0.63 43.7±0.37 44.2±0.40 43.7±0.69
СШ 66.9±0.90 65.4±0.51 68.1±0.57 67.3±1.08
МГШ 23.2±0.41 22.0±0.21 23.2±0.26 22.6±0.48
ЗГШ 21.3±0.38 20.1±0.19 20.9±0.24 19.3±0.43
МШ 32.8±0.78 33.6±0.45 32.8±0.50 33.1±0.87
ВЧ 43.9±0.47 44.2±0.28 44.2±0.30 43.7±0.52
ДК 5.5±0.11 5.5±0.05 5.5±0.07 5.4±0.13

При кластерном анализе матрицы квадра-
тов расстояний Махаланобиса исследуемые 
выборки 1990-х гг. образуют единый кластер, 
тогда как среди выборок 2020-х гг. добычи 
взрослые самцы отделяются от всех исследу-
емых выборок (рис. 3). 

По результатам канонического анализа 
дискриминантных функций на долю первых 
двух канонических дискриминантных функ-
ций (ДКФ) приходится 74.7% объясняемой 
дисперсии, причём 48.6% приходится на 
ДКФ1.

В пространстве первых двух дискри-
минантных канонических функций (ДКФ) 

особи разного пола, возраста и года добычи 
располагаются в виде одного недифферен-
цированного облака (рис. 4). Тем не менее, 
средние значения ДКФ1 и ДКФ2 смещаются 
по фактору «год добычи» вдоль первой ДКФ, 
тогда как вдоль ДКФ2 исследуемые выборки 
смещаются по возрасту (рис. 4). 

Неметрические признаки черепа
При анализе неметрических признаков 

черепа на первом этапе проверили связь про-
явления неметрических признаков с полом и 
возрастом. Статистически значимые значе-
ния критерия χ-квадрат Пирсона при сравне-
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Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа метрических признаков черепа в исследуемых выборках еното-
видной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Метрические при-
знаки черепа

Факторы (F-критерий)
Период добычи 

(1990/2020)
Пол (самцы/

самки)
Возраст (сеголетки/

взрослые)
Взаимодействие 

факторов
КБД 1.214 0.005 1.128 0.101
ДЗРв 0.449 0.174 0.125 0.013
ДНЧ 2.463 0.051 2.532 3.384
ДЗРн 0.672 0.162 0.114 0.560
ДЛО 2.720 0.944 3.003 3.083
ДМО 4.016* 5.080* 2.182 0.933
ШЧ 1.183 0.720 0.247 1.151
СШ 1.607 1.479 17.049*** 1.025
МГШ 6.965** 2.512 5.439* 0.474
ЗГШ 31.123*** 0.000 4.864* 0.457
МШ 5.470* 1.681 0.395 0.425
ВЧ 0.000 6.195* 0.686 1.074
ДК 0.387 10.031** 0.614 0.001

* p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001.

Рис. 3. Кластерная диаграмма значений квадратов расстояний Махаланобиса на основе 13 метрических признаков 
черепа енотовидной собаки, метод Варда. Ad – взрослые особи, Juv – сеголетки, 1990 – выборка 1990-х гг., 2020 
– выборка 2020-х гг.

нии долей встречаемости в разных половых и 
возрастных группах были получены для при-
знаков aFfr, Fosd и Pfs, которых исключили из 
дальнейшего анализа. Таким образом, анализ 
мелких аберраций черепа енотовидной соба-
ки проводили для выборок периода I и перио-

да II по 18 неметрическим признакам черепа.
При сравнении частот исследованных не-

метрических признаков черепа у шести при-
знаков из 18 обнаружены статистически зна-
чимые различия (p<0.05) между выборками 
енотовидной собаки, собранными в разные 
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Таблица 3. Изменения величины полового диморфизма у сеголетков и взрослых енотовидных собак в разные 
периоды добычи

Признаки
Период I Период II

сеголетки взрослые сеголетки взрослые
КБД 1.28 0.17 0.00 −0.93
ДЗРв 0.00 −0.67 0.22 −0.22
ДНЧ 0.99 −0.44 −0.89 1.55
ДЗРн 0.79 0.00 0.39 −2.11
ДЛО 1.77 0.81 −0.55 2.32
ДМО 1.75 0.47 1.43 1.72
ШЧ 0.90 0.68 0.69 2.52
СШ 0.15 0.59 0.31 3.42
МГШ 0.00 1.29 −9.09 4.42
ЗГШ −0.94 −0.48 −0.50 2.07
МШ 1.22 1.22 1.19 4.53
ВЧ 1.37 1.13 1.13 3.20
ДК 1.82 1.82 3.64 5.56

Рис. 4. Результаты дискриминантного анализа 13 метрических признаков черепа в выборках енотовидной собаки 
1990-х и 2020-х гг. добычи. Белым цветом обозначены выборки 1990-х гг. добычи, чёрным – 2020-х гг. добычи; 
значком квадрат самцы, значком круг – самки, крупными значками – взрослые животные, мелкими – сеголетки. 
На вверхнем рисунке показана диаграмма рассеивания исследованных особей в пространстве первых двух дис-
криминантных канонических функций (ДКФ), на нижнем рисунке показано расположение средних значений для 
каждой половой и возрастной группы в пространстве ДКФ1 и ДКФ2.
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Таблица 6. Значения квадратов расстояний Махаланобиса между исследуемыми выборками енотовидной собаки, 
добытыми в 1990-е и 2020-е гг. (сравнение по F-критерию).

Самцы сеголетки 
2020

Самцы взрослые 
2020

Самки сеголетки 
2020

Самки взрослые 
2020

Самцы сеголетки 1990 3.89*** 10.22*** 2.05* 4.81
Самцы взрослые 1990 4.09*** 7.67** 2.82** 2.92
Самки сеголетки 1990 6.27*** 12.04*** 3.28 5.73
Самки взрослые 1990 5.67*** 9.06*** 2.90** 3.40

* p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001.

периоды (таблица 7). В выборке животных, 
добытых в 2020-е гг. (период II), статисти-
чески значимо увеличивается доля особей с 
признаком eFov, aSf и Fcor, и уменьшается 
доля животных с признаками ICc, aOf и aMf. 
Два исследуемых неметрических признака 
черепа (Jfd и aFoc1) не встречались в выбор-

ке животных, добытых в 1990-х гг., однако 
обнаружены в выборке    2020-х гг. добычи 
(таблица 7, рис. 5). 

Обсуждение
Изучение географической изменчивости 

метрических признаков черепа на Русской 

Таблица 5. Результаты канонического анализа дискриминантных функций и доля правильных классификаций в 
половых и возрастных группах енотовидной собаки, добытых в 1990-е и 2020-е гг.

Выборка Размер выборки Доля правильных 
классификаций, %

Среднее значение 
ДКФ1

Среднее значение 
ДКФ2

1990-е годы добычи
Самцы сеголетки 27 59.3 0.54 0.38
Самки сеголетки 10 0 1.04 0.35
Самцы взрослые 21 47.6 0.55 −0.36
Самки взрослые 23 56.5 0.92 −0.24

2020-е годы добычи
Самцы сеголетки 27 63 −1.33 0.29
Самки сеголетки 27 51.9 −0.52 0.42
Самцы взрослые 7 85.7 −0.99 −2.35
Самки взрослые 6 33.3 −0.10 −0.61

Таблица 4. Результаты дискриминантного анализа метрических признаков черепа в исследуемых выборках ено-
товидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Метрические признаки 
черепа λ-Уилкса F-критерий p

КБД 0.314 2.37 0.026
ДЗРв 0.293 0.99 0.445
ДНЧ 0.314 2.35 0.027
ДЗРн 0.308 1.97 0.063
ДЛО 0.287 0.58 0.773
ДМО 0.326 3.12 0.005
ШЧ 0.293 0.94 0.480
СШ 0.352 4.87 <0.0001
МГШ 0.285 0.41 0.894
ЗГШ 0.361 5.45 <0.0001
МШ 0.293 0.95 0.474
ВЧ 0.301 1.48 0.178
ДК 0.289 0.72 0.657



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024224

равнине показало слабую дифференциацию 
группировок енотовидной собаки [Кораблёв 
и др., 2012]. Сравнение пространственной 
изменчивости у трёх видов псовых из близко 
расположенных локалитетов именно у ено-
товидной собаки продемонстрировало наи-
менее выраженную изменчивость морфоло-
гических признаков в сравнении с волком и 
лисицей [Кораблёв и др., 2020]. Эти эффекты 
авторы объясняют как склонностью к бро-
дяжничеству собаки, так и менее выражен-
ной социальной организацией вида.

Сравнение интродуцированных в евро-
пейской части России популяций с автохтон-
ными животными также не выявило значи-
тельной морфологической дивергенции, хотя 
по некоторым признакам отличия существу-
ют, в частности, интродуцированные евро-
пейские животные имеют большую скуловую 
ширину и большую общую длину черепа 
[Korablev, Szuma, 2014].

Исследования, проведённые в европей-
ской части аллохтонного ареала, показали, 
что величина полового диморфизма может 
варьировать в разных географических попу-

ляциях [Kauhala et al., 1998; Кораблёв и др., 
2011]. В Тверской обл. самцы оказались круп-
нее самок практически по всем изученным 
краниометрическим признакам [Кораблёв и 
др., 2012], тогда как в выборках из Финлян-
дии [Kauhala et al., 1998] и Польши [Korablev, 
Szuma, 2014] половой диморфизм выражен 
слабо. Для дальневосточных автохтонных 
популяций выявлена высокая степень поло-
вого диморфизма в размерах черепа зверей из 
Амурской обл., и в то же время показано от-
сутствие различий между самцами и самками 
для енотовидных собак из Хабаровского края 
[Korablev, Szuma, 2014]. 

В популяции енотовидной собаки Сверд-
ловской обл. половой диморфизм размеров 
черепа выражен слабо, самцы крупнее самок 
всего по 3 из 13 метрических признаков (та-
блица 1). Выявлена тенденция увеличения 
полового диморфизма у 10 из 13 метрических 
признаков на 30-летнем интервале времени. 
Максимальные различия, как у молодых, 
так и у взрослых животных характерны для 
диаметра клыка. Этот результат совпадает 
с полученным ранее [Кораблёв и др., 2020]. 

Таблица 7. Доля особей с наличием исследованных неметрических признаков черепа в выборках енотовидной 
собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Неметрический 
признак черепа

Количество особей, %
χ-квадрат Пирсона 

(df=1) p-уровень1990 гг.
N=94

2020 гг.
N=126

Feth 17.0 23.0 1.39 0.238
Ccd 46.8 27.8 3.17 0.075
eFov 29.8 7.9 11.14 0.001
Hcd 2.1 2.4 0.17 0.685
Jfd 0.0 0.8 0.95 0.331
aAf 88.3 80.2 0.71 0.399
aFoc1 0.0 3.2 3.45 0.063
aFoc2 0.0 0.0 — —
Paf 47.9 37.3 0.09 0.770
ICc 94.7 81.7 6.87 0.009
aOf 78.7 18.3 79.13 <0.0001
aSf 80.9 96.0 17.19 <0.0001
aZaf 66.0 59.5 0.06 0.807
P1 0.0 0.0 — —
aaFmd 71.3 67.5 0.53 0.467
Fcor 64.9 78.6 4.14 0.042
aMf 63.8 38.9 14.06 <0.0001
M2 5.3 11.9 2.75 0.097
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Вероятно, происходит расхождение пищевых 
экологических ниш самцов и самок, и выра-
жается в адаптации самцов к поимке более 
крупных жертв. В связи с этим характерно, 
что максимальные половые различия были 
обнаружены как у диаметра клыка, так и дру-
гих признаков зубного и челюстного аппара-
та [Кораблёв и др., 2020].

При изучении хронографической из-
менчивости для представителей семейства 
Canidae отмечено увеличение размеров чере-
па у волка Canis lupus [Раменский и др., 1983, 
1985] и обыкновенной лисицы Vulpes vulpes 
[Yom-Tov et al., 2003, 2007, 2013; Госьков, Ко-
рытин, 2016; Корытин, 2018] на близких по 
времени интервалах с выборками енотовид-
ной собаки. Увеличение размеров авторы в 
основном связывают с глобальным изменени-
ем климата, которое может приводить к воз-
растанию первичной продукции, увеличению 
количества доступных пищевых ресурсов, 

способствующих более интенсивному росту 
на ранних стадиях онтогенеза [Yom-Tov et 
al., 2003, 2007, 2013]. В то же время у шакала 
Canis aureus значимых изменений в разме-
рах черепа на протяжении ХХ в. не выявлено 
[Yom-Tov, Yom-Tov, 2012]. Для енотовидной 
собаки показана тенденция (значимого изме-
нения не обнаружено) увеличения общих раз-
меров черепа во времени и в широтном на-
правлении в интродуцированных популяциях 
Тверской и Вологодской областей [Кораблёв 
и др., 2011]. 

В исследованной нами популяции Сверд-
ловской обл. выявлены очень незначительные 
изменения при сравнении отдельных призна-
ков черепа за 30-летний период. Увеличение 
черепа фиксируется в длине мозгового отде-
ла, в то же время уменьшение черепа отмеча-
ется по ширине в области эктоорбитальных 
отростков. Однако при сопоставлении выбо-
рок по всему комплексу метрических призна-

Рис. 5. Проявление неметрических признаков черепа енотовидной собаки Jfd (A1 и A2) и aFoc1 (B1 и B2).
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ков (13) выявлены значимые различия в трёх 
из четырёх половых и возрастных группах 
(таблица 6). Центроиды облаков точек поло-
вых и возрастных групп животных, добытых 
в период I расположились более компактно в 
пространстве ДКФ1 и ДКФ2, разброс центро-
идов точек периода II выражен значительно 
ярче. То есть, при сопоставлении всего ком-
плекса метрических признаков нами выявле-
ны определённые различия в размерах черепа 
у молодых самцов и самок, а также у взрос-
лых самцов. Квадрат расстояния Махалано-
биса между взрослыми самками, добытыми в 
разные периоды времени, не достигает необ-
ходимого уровня значимости.

Исследование изменчивости мелких 
аберраций черепа интродуцированных ев-
ропейских и автохтонной дальневосточной 
популяций енотовидной собаки [Ansorge et 
al., 2009] показало высокую степень дивер-
генции между ними. Значения средней меры 
дивергенции (Mean Measure of Divergence, 
MMD) между европейскими выборками из 
Германии, Польши и Финляндии составляли 
от 0.01 до 0.84 [Ansorge et al., 2009]. 

Значение MMD для исследуемых выбо-
рок среднеуральской популяции енотовид-
ной собаки, добытых в 1990-х и в 2020-х гг., 
рассчитанное по той же формуле [Ansorge et 
al., 2009], составило 0.15. При сравнении с 
общим диапазоном изменений MMD, свой-
ственным разным популяциям енотовидной 
собаки, полученный нами уровень диверген-
ции синтопных выборок на 30-летнем интер-
вале времени свидетельствует о достаточно 
слабых изменениях в фенооблике популяции. 
С другой стороны, появление признаков (рис. 
4), которые не были обнаружены в выборке 
периода I, может говорить об определённом 
увеличении разнообразия в популяции еното-
видной собаки за 30-летний период. 

Интродукция енотовидной собаки на ев-
ропейской части Советского Союза, начатая в 
первой половине ХХ в., привела к успешному 
расселению этого вида далеко за пределами 
районов выпуска. Современный аллохтон-
ный ареал вида занимает практически всю 
Центральную Европу и продолжает расши-
ряться как на запад, так и на восток. На вос-
точном макросклоне Среднего Урала еното-

видная собака появилась самостоятельно, 
и к концу 1980-х гг. здесь сформировалась 
устойчивая популяция вида с относительно 
стабильной численностью. За 30-летний пе-
риод произошли определённые изменения в 
морфологии черепа. Сопоставление размеров 
отдельных признаков в разных половых и 
возрастных группах не показало  каких-то су-
щественных, однонаправленных изменений. 
Значимые различия выявлены при сравнении 
изменений по всему комплексу метрических 
признаков среди молодых самцов и самок, 
а также среди взрослых самцов (таблица 1). 
Уровень дивергенции по неметрическим при-
знакам также относительно невелик и, в пер-
вую очередь, связан с обнаружением новых 
признаков в выборке периода II. 

Заключение
Таким образом, мы наблюдаем относи-

тельно слабую дифференциацию морфоло-
гических признаков енотовидной собаки во 
времени по сравнению с другими псовыми 
[Кораблёв и др., 2020]. Но при этом вид актив-
но продвигается на восток, сохраняя в целом 
прежний морфологический облик. Сравне-
ние с близкородственными широко распро-
странёнными видами, волком и лисицей [Ко-
раблёв и др., 2020], морфологический облик 
которых достаточно существенно меняется 
как в пространстве, так и во времени, сви-
детельствует, что вид, изначально имевший 
сравнительно небольшой ареал на Дальнем 
Востоке и в Юго-Восточной Азии, в настоя-
щее время активно расселяется по Европе и 
Западной Сибири с минимальными измене-
ниями морфооблика. Возможно, это связано 
с небольшим промежутком времени, прошед-
шим с начала интродукции. С другой сторо-
ны, слабая внутривидовая морфологическая 
дифференциация говорит об определённой 
«монолитности», устойчивости, сбалансиро-
ванности размеров черепа N. procyonoides. 
С третьей стороны, биологическая особен-
ность енотовидной собаки – способность к 
зимнему сну – позволяет ей успешнее пере-
живать наиболее суровый зимний сезон, как 
правило, приводящий к высокой смертности 
животных. Эксперименты по так называемой 
«пищевой разгрузке» продемонстрировали 
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значительно более высокую устойчивость ис-
следуемого вида к голоданию, по сравнению 
с другими, незимоспящими, видами псовых – 
лисицей и песцом [Заболотских, 2000]. Сред-
няя выживаемость голодавших енотовидных 
собак составляла 130 дней, в то время как ана-
логичный показатель для лисицы был меньше 
в 4.3 раза [Заболотских, 2000]. Зимний сон 
позволяет енотовидной собаке «пропускать» 
фазу повышенной сезонной смертности, вы-
званной в основном недостатком кормов, и не 
попадать под действие отбора. Полагаем, что 
именно эти особенности вида позволяют ему 
достаточно успешно осваивать и расширять 
аллохтонный ареал, сохраняя в относительно 
стабильном состоянии пропорции и размеры 
черепа.
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CHRONOGRAPHIC VARIABILITY OF MORPHOLOGICAL 
CHARACTERISTICS IN THE URAL POPULATION 

OF THE RACCOON DOG (NYCTEREUTES PROCYONOIDES)
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Institute of plant and animal ecology of the RAS, Ekaterinburg, 620144, Russia
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Changes in craniometric traits of the raccoon dog (Nyctereutes procyonoides) in the samples from one 
locality separated by a 30-year time interval were analyzed. Small differences in both metric and non-metric 
cranial traits were found. Sexual dimorphism was expressed weakly. For a set of 13 metric traits, significant 
differences were found in young and adult males in samples separated by a 30-year time interval. No such 
differences were found in both young and adult females. Analysis of skull abberrations showed a slightly 
higher level of divergence for a number of traits. Several new phenes of non-metric traits, which were absent 
in the 1990s sample, were found among individuals captured in the 2020s, indicating a certain increase in 
diversity in the raccoon dog population over the 30-year period. A weak chronographic variability of cranial 
features compared to other species of Canidae was found, which was attributed by the authors to a number 
of physiological peculiarities of the raccoon dog. 

Keywords: raccoon dog, morphology, population, intentional introduction, craniological characters.
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Приведены сведения о местонахождениях чужеродных видов растений в местах их первичной 
натурализации или из новых локалитетов в Приморском крае (Дальневосточный федеральный округ). 
Впервые представлены данные о новом для чужеродной флоры Приморского края и Дальнего Востока 
России виде – Lobelia inflata L. (Lobeliaceae), который активно расселяется по экспозиционным участ-
кам дендрария Горнотаёжной станции им. В.Л. Комарова Дальневосточного отделения Российской 
академии наук (Приморский край, Уссурийский городской округ). В настоящее время Lobelia inflata 
начинает проникать в естественные ценозы, прилегающие к интродукционным участкам дендрария. 

Установлены новые местонахождения 12 чужеродных видов сосудистых растений, включая инва-
зионные виды, внесённые в Чёрную книгу флоры Дальнего Востока (2021): Berteroa incana (L.) DC., 
Centaurium pulchellum (Sw.) Druce, Impatiens parviflora DC., Lotus corniculatus L., Leontodon autumnalis 
L., Velarum officinale (L.) Reichenb. 

Ключевые слова: чужеродная флора, флористические находки, Чёрная книга, Дальний Восток 
России, Приморский край.
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Введение
Изучение и мониторинг распространения 

чужеродных видов вследствие антропоген-
ной трансформации состава региональных 
флор становятся все более актуальными на-
правлениями исследований [Зыкова, Шауло, 
2020; Михайлова и др., 2022; Li et al., 2022; 
Прокопенко, Кудрявцева, 2023; Pringle, 2023]. 
Приморский край – наиболее густонаселён-
ный, промышленно развитый регион Даль-
невосточного федерального округа (ДФО), 
вследствие чего данная территория выделя-
ется высоким уровнем адвентизации флоры, 
достигающим 24.7% [Кожевников, Кожев-
никова, 2014а]. В чужеродной флоре При-
морского края преобладают виды, успешно 
натурализовавшиеся в данных природно-кли-
матических условиях: агриофиты, эпеко-
фиты, колонофиты (73.8% от общего числа 
чужеродных видов). На долю эфемерофитов 
(видов, кратковременно произрастающих на 
одном месте) приходится 26.2%. По геогра-
фическому происхождению большинство чу-

жеродных растений в Приморском крае – это 
евроазиатско-средиземноморские и амери-
канские виды с широкими ареалами [Кожев-
ников, Кожевникова, 2014б].

Для систематического состава чужерод-
ного комплекса флоры Приморского края ха-
рактерно наибольшее количество специфич-
ных видов (по сравнению с флорой Дальнего 
Востока в целом), встречающихся только в 
пределах данного региона. Из 648 чужерод-
ных видов в Приморском крае произрастают 
205 специфичных видов растений, среди ко-
торых Cakile edentula Bigelow, Coronilla varia 
L., Centunculus minimus L., Strigosella africana 
(L.) Botsch. и др.; некоторые семейства так-
же отмечены только в Приморском крае, на-
пример, Phytolaccaceae (Phytolacca acinosa 
Roxb.), Verbenaceae (Verbena bracteosa 
Michx.), Zygophyllaceae (Tribulus terrestris L.) 
[Кожевников, Кожевникова, 2011].

В последние годы исследователи продол-
жают находить новые для чужеродной флоры 
Приморского края виды. Большинство из них 



231РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024

– это эргазиофиты (виды, «ушедшие из куль-
туры»): Atriplex oblongifolia Waldst. et Kit., 
Dicentra spectabilis (L.) Lem., Digitalis gran-
diflora Mill., Lavatera trimestris L., Pulmonaria 
mollis Wulfen ex Hornem., Salvia nemorosa L., 
Viola sororia Willd. и др. [Кожевникова, Ко-
жевников, 2016; Кожевникова, 2021; Проко-
пенко, 2021; Федина, Малышева, 2024]. 

Цель исследований – выявление новых 
чужеродных видов и новых местонахож-
дений известных ранее видов во флоре юга 
Дальнего Востока (Приморский край).

Материал и методы
Исследования чужеродных видов про-

ведены с 2019 по 2023 г. на территории юга 
Приморского края: Владивостокский город-
ской округ (ВГО), Уссурийский городской 
округ (УГО), Надеждинский и Хасанский 
районы. Основными объектами в УГО явля-
ются дендрарий Горнотаёжной станции им. 
В.Л. Комарова Дальневосточного отделения 
Российской академии наук (ГТС ДВО РАН) 
и населённые пункты этого округа. Выявле-
ние чужеродных видов проводили маршрут-
но-описательным и стационарным методами. 
Основой для данной работы послужили соб-
ственные исследования, литературные дан-
ные [Никитин, 1979; Кожевников, Кожевни-
кова, 2014а; Кожевникова, Кожевников, 2016, 
2017; Кожевникова, 2021; и др.], гербарные 
фонды Федерального научного центра био-
разнообразия наземной биоты Восточной 
Азии ДВО РАН (VLA), Ботанического са-
да-института ДВО РАН (VBGI), Ботаниче-
ского института РАН им. В.Л. Комарова (LE), 
Московского государственного университета 
(MW) и электронные ресурсы [Плантари-
ум…, 2024; iNaturalist…, 2024].

Инвазионный статус приводится соглас-
но шкале, опубликованной в «Черной кни-
ге флоры Дальнего Востока» [Виноградова 
и др., 2021]: 1 – чужеродные виды, которые 
активно внедряются в естественные и полу-
естественные сообщества, образуют значи-
тельные по площади монодоминантные за-
росли, вытесняют виды природной флоры;  2 
– чужеродные виды, активно расселяющиеся 
и натурализующиеся в нарушенных, полуе-
стественных и естественных местообитани-

ях; 3 – чужеродные виды, расселяющиеся и 
натурализующиеся в настоящее время в нару-
шенных местообитаниях; в ходе дальнейшей 
натурализации некоторые из них, по-видимо-
му, смогут внедриться в полуестественные и 
естественные сообщества. Степень натура-
лизации чужеродных растений оценивали по 
классификации, предложенной в работе Ю.К. 
Виноградовой с соавторами [Виноградова и 
др., 2010]. Сведения о первичных ареалах чу-
жеродных видов указаны по сводке «Сосуди-
стые растения советского Дальнего Востока» 
[Сосудистые…, 1985–1996] и «Чёрной книге 
флоры Дальнего Востока» [Виноградова и 
др., 2021].

Названия растений приведены соглас-
но сводке «Сосудистые растения советского 
Дальнего Востока» [Сосудистые…, 1985–
1996], с учётом данных IPNI [International 
Plant Names Index…, 2024]. Идентификация 
Lobelia inflata L. проведена Д.А. Бочковым 
(кафедра экологии и географии растений 
МГУ) на платформе iNaturalist. Морфоло-
гическое описание и ареал L. inflata взяты 
в «Сельскохозяйственной электронной би-
блиотеке знаний» [Сельскохозяйственная…, 
2024]. Гербарные образцы собранных расте-
ний переданы в региональные гербарии: Фе-
дерального научного центра биоразнообра-
зия наземной биоты Восточной Азии ДВО 
РАН (VLA), Ботанического сада-института 
ДВО РАН (VBGI). 

Результаты и обсуждение
По итогам флористических исследова-

ний обнаружен новый для флоры ДФО чу-
жеродный вид Lobelia inflata L. (Lobeliaceae 
Burnett), произрастающий в Приморском 
крае на экспозиционных участках дендрария 
ГТС ДВО РАН. 

Новый чужеродный вид для флоры рос-
сийского Дальнего Востока

Lobelia inflata L. (Lobeliaceae)  
Однолетнее растение высотой 40–90 см, с 

тонко-мочковатой корневой системой. 
Естественный ареал: Северная Америка, 

Канада.
Инвазионный статус в Приморском крае: 

2–3.
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По степени натурализации является эпе-
кофитом, вектор инвазии – непреднамерен-
ная интродукция. 

На платформе iNaturalist первое наблю-
дение L. inflata для Дальнего Востока Рос-
сии (Приморский край) зафиксировано Т.Г. 
Репиной (17.09.2019) на «Восточноазиат-
ском» участке дендрария ГТС ДВО РАН на 
северном склоне, ближе к лесу естественного 
происхождения (дубняк кустарниково-раз-
нотравный). Достоверные сведения о том, 
что данный вид выращивали целенаправлен-
но, отсутствуют, видимо, произошла случай-
ная интродукция.

Поскольку наибольшее количество эк-
земпляров L. inflata произрастает на участке 
дендрария «Американский» (участок зало-
жен в 1965 г.), то, вероятно, семена этого вида 
попали сюда с семенами других североаме-
риканских растений из стран, где L. inflata 
произрастает в естественном ареале (США и 
Канада). 

Рис. 1. Lobelia inflata в дендрарии ГТС ДВО РАН.

Рис 2. Местонахождения Lobelia inflata в дендрарии Горнотаёжной станции ДВО РАН (экспозиционные участки): 
4 – Американский, 7 – Восточно-Азиатский, 8 – Центральный, 9 – Европейский, 15 – Котлован. 
● – места произрастания Lobelia inflata.
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В дендрарии ГТС ДВО РАН это однолет-
нее растение цветёт с июля по октябрь (рис. 
1), обильно плодоносит (завязываемость пло-
дов до 90%), формирует семена высокого ка-
чества (всхожесть семян 75–80%). 

L. inflata произрастает на следующих экс-
позиционных участках дендрария:

1. Американский участок (43°41′19″ с. ш., 
132°09′25″ в. д.), нижняя часть южного скло-
на (рис. 2). Открытое место недалеко от поса-
док Padus virginiana L. Почва дресвянистая, 
периодически сухая. Обнаружено до сотни 
цветущих растений L. inflata (июль – сен-
тябрь 2023 г.) и более многочисленные веге-
тирующие экземпляры. Возможно, данная 
популяция является инициальной, откуда 
пошло расселение вида по другим участкам 
дендрария. Проективное покрытие травяни-
стого яруса составляет 70%. Основной фон 
создают злаки и Digitalis grandiflora Mill.

2. Участок Центральный (43°41′29″ с. ш., 
132°09′13″ в. д.). Средняя часть северного 
склона с уклоном 3–5°. Почва достаточно пло-
дородная и увлажнённая. L. inflata  здесь обна-
ружена в незначительном количестве экзем-
пляров под пологом посадок Pinus strobus L., 
сомкнутость крон 0.8. Травяной покров раз-
реженный, покрытие составляет 50%, преоб-
ладающих видов не выделено: Vicia unijuga 
A.Br., Geranium wilfordii Maxim., Commelina 
communis L., Phryma asiatica (Hara) O. et J. 
Degener, Adenocaulon adhaerescens Maxim., 
Persicaria hydropiper (L.) Spach, Podocarpium 
mandshuricum (Maxim.) Czer.

3. Участок Восточноазиатский (43°41′28″ 
с. ш., 132°09′10″ в. д.). Средняя часть север-
ного склона крутизной 8–10°. Несколько оди-
ночных растений L. inflata найдены под по-
логом Abies sachalinensis (F. Schmidt) Mast., 
Сомкнутость крон 0.8. Почва достаточно 
плодородная и увлажнённая. Общее покры-
тие травяного покрова 60%. В составе траво-
стоя преобладают: Adenocaulon adhaerescens, 
Oxalis acetosella L., Sanicula rubriflora Fr. 
Schmidt ex Maxim.; редко: Geranium wilfordii, 
единично Athyrium filix-femina (L.) Roth. 

4. Европейский участок. Нижняя часть 
южного склона крутизной 3–5° (43°41′21″ 
с. ш., 132°09′09″ в. д.). Почва достаточно пло-
дородная, влажная с периодическим пере-

увлажнением после осадков. Малопроезжая 
лесная дорога по границе участка, открытая 
поляна. Обнаружены многочисленные расте-
ния L. inflata разных возрастов, в том числе 
цветущие. Общее покрытие травяного по-
крова 100%. Основной фон образуют злаки: 
Milium effusum L., Elytrigia repens (L.) Nevski, 
Festuca ovina L.; единично: Bidens frondosa 
L., Plantago depressa Willd., P. major L.

5. Участок минерализованной противо-
пожарной полосы между участками Евро-
пейский и Американский (43°41′20″ с. ш., 
132°09′18″ в. д.). Подножие южного склона, 
место горизонтальное, ровное. Плодородный 
слой почвы снят, увлажнение достаточное. 
Сомкнутость древесного полога 0.7. L. inflata 
здесь растёт тремя обособленными куртина-
ми по 15–20 особей. Травянистый покров раз-
реженный, покрытие порядка 50%. Основу 
травостоя составляют осоки: Carex ussuriensis 
Kom., C. xyphium Kom., C. siderosticta Hance, 
и Adenocaulon adhaerescens, Plantago major; 
единично Artemisia stolonifera (Maxim.) Kom., 
Agrimonia pilosa Ledeb.

6. Участок Европейский, средняя часть 
южного склона (43°41′24″ с. ш., 132°09′13″ 
в. д.). Пешеходная тропа по границе участка 
и естественного леса. Открытое место, зате-
нение только во второй половине дня. Почва 
дресвянистая, периодически сухая. Найдено 
2 цветущих растения L. inflata и несколько 
вегетирующих экземпляров. Травянистый 
покров с общим покрытием 90%. Основной 
фон создают злаки, редко Trifolium pratense 
L., единично Vicia unijuga.

7. Участок Котлован, возле посадок Pinus 
funebris Kom., открытое место (43°41′33″ 
с. ш., 132°09′53″ в. д.). Почва дресвянистая, 
периодически сухая. Обнаружено две кур-
тины L. inflata по 10–15 особей и несколько 
отдельно растущих растений. Травянистый 
покров с общим покрытием 100%. Основной 
фон образуют злаки и Digitalis grandiflora 
Mill., которая агрессивно вытесняет абори-
генные виды растений.

Гербарный сбор: УГО, дендрарий ГТС 
ДВО РАН, участок Американский, от-
крытое место, цветение, (43°41′19″ с. ш., 
132°09′25″в. д.). 1.09.2023. Федина Л.А., Ма-
лышева С.К. (VLA, VBGI).
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Новые местонахождения чужеродных 
растений на территории Приморского 
края

Trigonella caerulea (L.) Ser. (Fabaceae)
Одно-двулетнее травянистое растение до 

60 (100) см высотой, стержнекорневой моно-
карпик.

Естественный ареал: Средиземноморье.
Инвазионный статус в Приморском крае: 3.
По степени натурализации является коло-

нофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае встречается очень 
редко. Вид распространён в европейской 
части России, на Кавказе, растёт на лугах, 
у дорог, на сорных местах. Культивируется 
как кормовое, пряное и медоносное расте-
ние [Сачивко, Босак, 2017; Бобось, 2021]. 
Отмечено произрастание в Ростовской обл. 
и Краснодарском крае [Плантариум…, 2024; 
iNaturalist…, 2024]. В сборнике «Сосудистые 
растения советского Дальнего Востока» [Со-
судистые…, 1985–1996] указаны несколь-
ко точек произрастания в Приморском крае. 
Нами популяция T. caerulea обнаружена в но-
вом микрорайоне г. Владивостока.

Гербарный сбор: Приморский край, г. 
Владивосток, микрорайон Снеговая падь, ул. 
Анны Щетининой, возле супермаркета «Сам-
бери», на откосе в цветущем состоянии, мало-
численная ценопопуляция (до 30 растений), 
(43°9′43″ с. ш., 131°57′9″ в. д.). 27.06.2023. 
Федина Л.А. (VBGI).

Lotus corniculatus L. (Fabaceae)
Многолетнее травянистое растение до 30 

(40) см высотой, стержнекорневой поликар-
пик.

Естественный ареал: Европа, Средизем-
номорье, Малая Азия, Индия.

Инвазионный статус в Приморском крае: 2.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае L. corniculatus встре-
чается часто. Впервые в регионе вид обнару-
жен в 1920 г. в окрестностях г. Уссурийска. 
До 1990-х гг. считался редким чужеродным 
видом, после стал активно распространятся 
в южной части Приморского края. Произрас-
тает в Михайловском, Лазовском, Надеждин-

ском, Партизанском, Ханкайском, Хасанском, 
Шкотовском, Яковлевском районах; ВГО, 
Артёмовском городском округе (АГО), УГО; 
г. Арсеньев, г. Находка. В настоящее время в 
АГО и в Шкотовском районе на железнодо-
рожных насыпях многочисленные цветущие 
растения в июле образуют аспект [Виногра-
дова и др., 2021]. Нами L. corniculatus также 
отмечен как аспектирующий вид в УГО по 
обочинам дороги Уссурийск – Каменушка (на 
протяжении 10 км).

Внесён в Чёрную книгу флоры Дальнего 
Востока [Виноградова и др., 2021]. 

Гербарные сборы: Приморский край, УГО, 
в юго-восточной части окраины г. Уссурийск, 
напротив картонного комбината, цветение, 
(43°46′36″ с. ш., 132°3′2″ в. д.). 12.07.2023. 
Федина Л.А. (VBGI); Приморский край, 
УГО, обочина дороги Уссурийск – Каменуш-
ка, цветение, (43°41′12″ с. ш., 132°5′26″ в. д.). 
29.07.23. Малышева С.К. (VBGI).

Persicaria hydropiperoides (Michx.) Small 
(Polygonaceae)

Одно-двулетнее травянистое растение до 
50 (80) см высотой, стержнекорневой моно-
карпик.

Естественный ареал: Северная и Южная 
Америка.

Инвазионный статус в Приморском крае: 3.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае встречается очень 
редко. В сводке «Сосудистые растения совет-
ского Дальнего Востока» [Цвелёв, 1989] ука-
заны два местонахождения: г. Владивосток и 
г. Уссурийск.

Гербарный сбор: Приморский край, УГО, 
с. Каймановка, ул. Комарова, в придорожном 
кювете, цветение, (43°37′57″ с. ш., 132°13′51″ 
в. д.). 10.09.2023. Федина Л.А. (VBGI).

Impatiens parviflora DC. (Balsaminaceae)
Одно-двулетнее травянистое растение до 

60 см высотой, стержнекорневой монокар-
пик.

Естественный ареал: Средняя Азия.
Инвазионный статус в Приморском крае: 2.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.
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В Приморском крае встречается нередко. 
В крае вид начал распространятся с 2000-х 
гг. Первые сборы в регионе произведены в 
2002 г. в г. Владивостоке (р-н Первая речка) 
[Прокопенко, Кудрявцева, 2023]. В последние 
годы этот чужеродный вид широко распро-
страняется в г. Владивостоке и его пригороде 
[iNaturalist, 2024]. Обнаружены местопроиз-
растания в г. Находка, в Надеждинском (п. 
Раздольное), в Михайловском (п. Новошах-
тинский) районах. Отмечено проникновение 
во вторичные кустарниковые сообщества 
[Виноградова и др., 2021]. Нами I. рarviflora 
впервые приводится для УГО. 

Вид внесён в Чёрную книгу флоры Даль-
него Востока [Виноградова и др., 2021].

Гербарный сбор: Приморский край, г. 
Уссурийск, остановка «Кожзавод», канава 
вдоль дороги, многочисленная популяция 
(до 100 растений), цветение, (43°45′52″ с. ш., 
132°0′24″ в. д.). 26.08.2023. Малышева С.К. 
(VBGI). 

Leontodon autumnalis L. (Asteraceae)
Многолетнее травянистое растение до 40 

(60) см высотой, стержнекорневой поликар-
пик.

Естественный ареал: Европа, Средизем-
номорье, Скандинавия, европейская часть 
России, Кавказ, Зап. Сибирь.

Инвазионный статус в Приморском крае: 
2–3.

По степени натурализации является эпе-
кофитом, вектор инвазии – непреднамерен-
ная интродукция.

В Приморском крае встречается нередко. 
Первая находка была произведена в 1919 г. 
на территории современного г. Уссурийска. С 
1980-х гг. вид стал широко распространяться 
по г. Владивостоку и его пригородам; встреча-
ется на островах: Русский, Аскольд, Рейнеке. 
Большинство сборов произведены в южных 
районах края: Хасанском, Надеждинском, 
Михайловском, Черниговском, Пограничном, 
Анучинском, Партизанском; городских окру-
гах: Владивостокском, Уссурийском, Артё-
мовском [Виноградова и др., 2021]. 

Произрастает в заповедниках Кедровая 
падь и Уссурийском им. В.Л. Комарова [Кор-
кишко, 2000; Флора, 2006]. Нами вид отмечен 
вдоль автодороги А-360 (Уссурийск – Влади-

восток) часто возле заправок, придорожных 
кафе и магазинов; в бухте Лазурная (ВГО) 
многочисленные растения L. autumnalis ра-
стут у домиков кемпинга.

Вид внесён в Чёрную книгу флоры Даль-
него Востока [Виноградова и др., 2021].

Гербарные сборы: Приморский край, 
УГО, с. Горнотаёжное, поляна возле офис-
ного здания, массовое цветение, (43°41′44″ 
с. ш., 132°9′26″ в. д.). 15.09.2023. Федина 
Л.А., Малышева С.К. (VBGI; VLA); При-
морский край, УГО, юго-восточная окраина 
г. Уссурийск, напротив картонного комбина-
та, цветение, (43°46′34″ с. ш., 132°3′2″ в. д.). 
12.07.2023. Федина Л.А. (VBGI); Примор-
ский край, Надеждинский район, с. Алексеев-
ка, территория заправки, цветение, (43°33′25″ 
с. ш., 131°57′42″ в. д.). 26.08.2023. Малышева 
С.К. (VBGI)

Xanthoxalis stricta (L.) Small (Oxalidaceae)
Многолетнее травянистое растение до 30 

(40) см высотой, тонко-длиннокорневищный 
столонообразующий поликарпик.

Естественный ареал: Северная Америка.
Инвазионный статус в Приморском крае: 2.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае встречается редко. 
Произрастание отмечено в Хасанском райо-
не (галечники р. Рязановка, р. Пойма), п. Ви-
тязь; Шкотовском районе (п. Шкотово); Кава-
леровском районе (галечники р. Зеркальная, 
MW0112527), п. Кавалерово; во ВГО, Артё-
мовском ГО, УГО, г. Находка [Поспелова и 
др., 2019; Дмитриева, Черномырдина, 2020; 
iNaturalist…, 2024]. Нами собрана на грядках 
интродукционного питомника ГТС ДВО РАН 
(УГО).

Вид внесён в Чёрную книгу флоры Даль-
него Востока [Виноградова и др., 2021].

Гербарный сбор: Приморский край, УГО, 
с. Горнотаёжное, питомник ГТС ДВО РАН, 
цветение, (43°41′42″ с. ш., 132°9′16″ в. д.). 
1.09.23. Малышева С.К. (VBGI).

Symphytum caucasicum M. Bieb. 
(Boraginaceae)

Многолетнее травянистое растение до 
100–150 см высотой, короткокорневищный 
поликарпик.
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Естественный ареал: Кавказ.
Инвазионный статус в Приморском крае: 

1–2.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии – эргазиофит.
На территории Приморского края доволь-

но многочисленный вид, часто используется 
в культуре, нередко дичает и формирует мо-
нодоминантные заросли. В последние годы 
широко распространился в г. Владивостоке 
и его пригородах; встречается в районах: Ха-
санский, Тернейский, Надеждинский; в Артё-
мовском ГО; в городах: Спасск-Дальний, 
Дальнереченск, Дальнегорск, Уссурийск. В 
окрестностях г. Находка выявлена натурали-
зация S. caucasicum в луговые и кустарнико-
вые придорожные сообщества [iNaturalist…, 
2024].

Нами отмечен в Хасанском районе, где 
произрастает в п. Славянка вдоль дороги по 
ул. 50 лет Октября (42°51′51″ с. ш., 131°23′54″ 
в. д.). Также вид обнаружен в г. Владивосто-
ке на откосах дорожного полотна по ул. Ки-
рова, 2 (43°10′5″ с. ш., 131°54′43″ в. д.), до-
вольно обильно выявлен на спуске к бухте 
Стеклянуха (ВГО, 43°8′44″ с. ш., 132°3′17″ 
в. д.). В УГО (с. Горнотаёжное) на залежных 
землях произрастает большая популяция S. 
caucasicum (площадь более 50 м²).

Внесён в Чёрную книгу флоры Дальнего 
Востока как наиболее опасный инвазионный 
вид [Виноградова и др., 2021].

Гербарный сбор: Приморский край, УГО, 
с. Горнотаёжное, заброшенный огород, пло-
доношение, (43°41′39″ с. ш., 132°9′21″ в. д.). 
2.09.2023. Малышева С.К. (VBGI).

Neslia paniculata (L.) Desv. (Brassicaceae)
Одно-двулетнее травянистое растение до 

80 см высотой, стержнекорневой монокар-
пик.

Естественный ареал: Европа, Средизем-
номорье.

Инвазионный статус в Приморском крае: 3.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае встречается ред-
ко. Отмечена в окрестностях Владивостока 
(1967, VBGI117478), в районах: Шкотов-
ском (1967, VBGI117475; 1947, MW0960150), 

Михайловском (1983, VBGI117474), Наде-
ждинском (2014, VBGI89471), Хасанском 
(2014, VBGI88634), Кавалеровском (1973, 
MW0080816); в городских округах: Артё-
мовском (2004, VBGI117470), Уссурийском 
в с. Каймановка (2010, VBGI89890)  и в с. 
Каменушка (2013, VBGI32254). Произраста-
ет единичными экземплярами на территории 
Уссурийского заповедника им. В.Л. Комаро-
ва [Флора…, 2006]. В Лазовском заповедни-
ке встречается в посевах на кордоне (1945, 
MW0080815). Нами выявлена в УГО в с. Кай-
мановка, возле полевой дороги, малочислен-
ные растения (43°38′2″ с. ш., 132°13′52″ в. д., 
цветение, 7.07.2023) и на питомнике в с. Гор-
нотаёжное. В г. Владивостоке в микрорайоне 
Снеговая падь произрастает на откосах возле 
новостроек (43°9′37″ с. ш., 131°57′15″ в. д., 
детская площадка, ул. Анны Щетининой). 

Гербарный сбор: Приморский край, УГО, 
с. Горнотаёжное, среди сорняков на гряд-
ках питомника ГТС ДВО РАН, единичные 
растения, конец цветения, (43°41′42″ с. ш., 
132°9′17″ в. д.). 23.07.2023. Малышева С.К. 
(VBGI).

Cichorium intybus L. (Asteraceae)
Одно-двулетнее травянистое растение до 

100 см высотой, стержнекорневой монокар-
пик.

Естественный ареал: Средиземноморье, 
Евразия, Северная Африка.

Инвазионный статус в Приморском крае: 
2–3.

По степени натурализации является эпе-
кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае в настоящее время 
встречается часто. Многочисленные попу-
ляции наблюдаются в районах: Михайлов-
ский, Черниговский, Шкотовский, Спас-
ский; городских округах: Владивостокский, 
Уссурийский, Дальнегорский, Партизан-
ский, Находкинский; на островах Рейнеке 
и Русский [iNaturalist…, 2024]. Нами вид 
обнаружен: г. Владивосток, р-н Снеговая 
падь, возле супермаркета «Самбери» в цве-
тущем состоянии (43°9′43″ с. ш., 131°57′11″ 
в. д., 16.09.2023). Массово распространил-
ся вдоль трассы в районе бухты Патрокл 
(Владивостокский ГО). В Уссурийском ГО 
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произрастает вдоль дорог на подъездах к 
сёлам Горнотаёжное, Кондратеновка, Глу-
ховка и к г. Уссурийск. Встречается еди-
ничными экземплярами в Надеждинском 
районе вдоль федеральной трассы А-370 
(Владивосток – Хабаровск). В последние 
годы C. intybus проявляет тенденцию к ши-
рокому расселению в крае.

Гербарный сбор: Приморский край, г. Вла-
дивосток, откос напротив дома по ул. Анны 
Щетининой 15, многочисленная ценопопу-
ляция, цветение, (43°9′43″ с. ш., 131°57′10″ 
в. д.). 22.10.2023. Федина Л.А. (VLA, VBGI)

Centaurium pulchellum (Sw.) Druce 
(Gentianaceae)

Однолетнее растение высотой 5–15 см, 
стержнекорневой монокарпик.

Естественный ареал: Европа.
Инвазионный статус в Приморском крае: 2.
По степени натурализации является эпе-

кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае встречается редко. 
Вид впервые найден в 1964 г. в пос. Мра-

морный Хасанского района. В 1979 г. был об-
наружен на сорном лугу в дельте р. Раковка 
возле г. Уссурийск и в окрестностях г. Влади-
востока (ст. Угольная) на прибрежном лугу 
[Нечаева, 1981]. В настоящее время произ-
растание отмечено в районах: Хасанский, 
Надеждинский, Черниговский, Партизан-
ский, Шкотовский; в городских округах: Вла-
дивостокский, Артёмовский, Уссурийский, 
Находкинский, Дальнегорский; на островах 
Русский и Попова [Виноградова и др., 2021]. 
C. pulchellum, несмотря на редкую встречае-
мость, имеет тенденцию к расселению.

Внесён в Чёрную книгу флоры Дальнего 
Востока [Виноградова и др., 2021].

Гербарный сбор: Приморский край, УГО, 
юго-восточной часть окраины г. Уссурийск, 
напротив картонного комбината, немногочис-
ленные экземпляры в цветущем состоянии, 
(43°46′42″ с. ш., 132°2′57″ в. д.). 12.07.2023. 
Федина Л.А. (VBGI).

Berteroa incana (L.) DC. (Brassicaceae)
Двулетнее растение высотой 25–70 см, 

стержнекорневой поликарпик.
Естественный ареал: Евразия, Средизем-

номорье.

Инвазионный статус в Приморском крае: 
2–3.

По степени натурализации является эпе-
кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

В Приморском крае встречается часто, но 
малочисленными экземплярами. 

Впервые собран в 1920 г. на железнодо-
рожной насыпи в окрестностях г. Уссурийска. 
К 1990-м гг. вид достаточно широко распро-
странился по Приморскому краю. В настоящее 
время встречается в районах: Дальнеречен-
ский, Надеждинский, Хасанский, Спасский, 
Черниговский, Хорольский, Михайловский, 
Лазовский, Шкотовский, Партизанский, Даль-
негорский, Ханкайский, Кавалеровский, Чугу-
евский; в ГО: Находкинский, Уссурийский и 
Владивостокский; в г. Дальнереченск. В 2022 
г. вид обнаружен на о. Русский [Виноградова 
и др., 2021; iNaturalist…, 2024], произрастает в 
Уссурийском заповеднике [Флора…, 2006].

Внесён в Чёрную книгу флоры Дальнего 
Востока [Виноградова и др., 2021]. 

Гербарный сбор: Приморский край, УГО, 
с. Каймановка, пустырь возле засохшего пру-
да ул. Комарова, цветение, (43°37′58″ с. ш., 
132°13′41″ в. д.). 4.07.2023. Федина Л.А. 
(VBGI).

Velarum officinale (L.) Reichenb. 
(Brassicaceae)

Однолетнее травянистое растение высо-
той 25–50 см, стержнекорневой монокарпик.

Естественный ареал: Евразия, Средизем-
номорье.

Инвазионный статус в Приморском крае: 
2–3.

По степени натурализации является эпе-
кофитом, вектор инвазии –непреднамеренная 
интродукция.

Массовый вид в Приморском крае, впер-
вые собран в 1911 г. в окрестностях г. Влади-
востока. Произрастает в районах: Дальнере-
ченский, Красноармейский, Дальнегорский, 
Хасанский, Лазовский. Черниговский, Шко-
товский, Надеждинский, Партизанский, 
Кавалеровский, Тернейский; в городских 
округах: Уссурийский, Находкинский Вла-
дивостокский, Артёмовский. Встречается 
на островах: Русский, Рейнике, Фальшивый. 
Произрастает в Уссурийском и Лазовском 
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заповедниках [Флора…, 2006; Виноградо-
ва и др., 2021; iNaturalist…, 2024]. Нами V. 
officinale отмечен в новом микрорайоне г. 
Владивостока «Снеговая падь» и в УГО в сё-
лах Горнотаёжное и Каймановка.

Внесён в Чёрную книгу флоры Дальнего 
Востока [Виноградова и др., 2021].

Гербарные сборы: Приморский край, 
УГО, с. Каймановка, пустырь возле засохше-
го пруда ул. Комарова, цветение, (43°37′55″ 
с. ш., 132°13′57″ в. д.). 25.06.2023. Федина 
Л.А. (VBGI); Приморский край, УГО, с. Кай-
мановка, обочина полевой дороги, плодо-
ношение, (43°38′23″ с. ш., 132°14′36″ в. д.). 
8.07.2023. Федина Л.А. (VBGI). 

Заключение
Lobelia inflata является новым чужерод-

ным видом для флоры Дальневосточного 
федерального округа в целом. Пятилетние 
наблюдения (2019–2023 гг.) показали, что 
растения L. inflata проходят полный цикл 
развития за вегетационный период, форми-
руют полноценные семена. Характеристики 
генеративного развития свидетельствуют о 
хорошем потенциале для дальнейшей на-
турализации этого вида. Растения L. inflata 
произрастают на открытых полянах по грани-
це естественного леса и на экспозиционных 
участках дендрария ГТС ДВО РАН. 

Выявленные новые местонахождения 
чужеродных растений на территории При-
морского края показывают, что площадь их 
произрастания увеличилась. Также чужерод-
ные виды были обнаружены в местах, где они 
ранее не отмечались. Так, впервые для Уссу-
рийского ГО указывается чужеродный вид 
Impatiens parviflora. За последние годы значи-
тельно увеличилась встречаемость Cichorium 
intybus на юге Приморского края, который по 
скорости распространения претендует быть 
внесённым в очередное издание Чёрной кни-
ги флоры Дальнего Востока. В дальнейшем 
необходим мониторинг выявленных новых 
популяций чужеродных видов. 
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ABOUT THE FINDING OF LOBELIA INFLATA L. (LOBELIACEAE) 
AND NEW LOCATIONS OF ALIEN PLANT SPECIES IN THE 

PRIMORSKY TERRITORY
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Vladivostok, 690022, Russia

e-mail: *triton.54@mail.ru; **malyshsveta@rambler.ru

Information on the locations of alien plant species in the places of their primary naturalization or from 
new localities in the Primorsky Territory (Far Eastern Federal District) is provided. For the first time the 
data are presented on an alien species new to the alien flora of Primorsky Territory and the Russian Far 
East – Lobelia inflata L. (Lobeliaceae), which is actively settling in the exposition areas of the arboretum of 
the V.L. Komarov Mining and Taiga Station of the Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences 
(Primorsky Territory, Ussuriysky City District). Currently, Lobelia inflata is beginning to penetrate into the 
natural cenoses adjacent to the introduced areas of the arboretum. 

New locations of 12 alien species of vascular plants have been established, including invasive species 
included in the Black Book of Flora of the Far East (2021): Berteroa incana (L.) DC., Centaurium pul-
chellum (Sw.) Druce, Impatiens parviflora DC., Lotus corniculatus L., Leontodon autumnalis L., Velarum 
officinale (L.) Reichenb. 

Keywords: alien flora, floral findings, Black book, Far East of Russia, Primorsky Territory.
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It is well known that Australia has a significant population of feral camels. However, few people know 
that Australia is home to the largest number of wild camels in the world. As an introduced species, they 
pose a significant threat to the Australian ecosystems. But why do so many camels live in Australia? The 
purpose of this presentation is to provide a historical account of the Australian camel population, including 
the timing of introduction and origin of the Australian individuals, the population development history of 
the different species, suitable habitats, species harvesting, ecological and economic impacts, and strategic 
considerations for future management. 
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The intensive invasion of the species Impatiens glandulifera was discovered during a route survey organised 
in 2023 in the areas where potentially invasive alien plant species was already registered. As determined, the 
main population has been experiencing a substantial increase since 1991, going from just 10-15 individuals 
to around 500. Additionally, a separate population of this species was found over 6 km away from the initial 
locality with over 700 individuals. It is assumed that the species was introduced as an ornamental plant for 
cultivation on an erf, from where it “escaped” and naturalised in a semi-natural habitat. The paper presents 
history of the introduction, establishment as well as current status of the discovered populations in Armenia. 
Hence, further research and monitoring of the entire population are necessary to determine the vector of 
penetration, predict the further spread of this species, and develop control measures.

Key words: Armenia, invasive alien plants, new records, new population, Impatiens glandulifera
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The invasion and spread of non-native species pose significant threat to the ecological balance and 
structural stability of natural ecosystems, and this study aims to provide a comprehensive understanding 
of the spatial distribution and richness of both native and non-native plant species in a tropical forest of 
Nameri National Park, India. A vegetation assessment using quadrat sampling was conducted with a focus 
on forest roads and the adjacent forest of the park. Further, the study also identified potential non-native 
invasive plant species for the park using invasion indices and risk assessment parameters. Overall, a total 
of 135 plant species were recorded during the survey, comprising 103 native species (50% herb, 13% shrub 
and 37% tree) and 32 non-native species (75% herb, and 25% shrub). Of the total non-native species, 93% 
were recorded on human trails, and 43% in adjacent forests. Notably, a decrease in the number of non-native 
species was observed as one moved deeper into the forest. This fluctuation in the occurrence of non-native 
plant species suggests that the dispersion of non-native propagules along roads significantly influences the 
forest landscape. Additionally, the study identified seven non-native species (22%) posing a high invasion 
risk. These species, with high and medium-level risk classifications, should be the primary focus of invasion 
prevention and control efforts. Priority should be given to controlling the spread of non-native species within 
the protected area, ensuring the preservation of the ecological integrity of Nameri National Park.

Key words: forest road, invasion indices, invasion risk, Nameri National Park, native and non-native 
plant species, tropical forest.
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