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В работе представлены модели распространения девяти чужеродных видов наземных моллюсков 
(Mollusca, Gastropoda, Stylommatophora) на территории Восточной Европы, а именно на европейской 
территории России и сопредельных территориях. В качестве предикторов выбраны климатические 
переменные, тип землепользования и расширенный вегетационный индекс (EVI). Созданы модели 
потенциального распространения каждого вида, а также выявлены территории, пригодные для совмест-
ного обитания видов-вселенцев. Анализ перекрывания потенциальных ареалов показал, какие виды 
могут совместно заселить новые для них территории. Показано, что наиболее благоприятные условия 
обитания исследуемых видов определены в Причерноморье, Приазовье и на Кавказе, Подольской 
возвышенности, Среднедунайской и Нижнедунайской низменности. Подтверждена приуроченность 
наземных моллюсков-вселенцев к антропогенно измененным ландшафтам.
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Введение
В последние десятилетия достаточно ча-

сто наблюдаются новые случаи вселения чу-
жеродных видов наземных моллюсков в Вос-
точную Европу, в частности на Европейскую 
территорию России (ЕТР) и сопредельные 
территории [Egorov 2015, 2021; Kramarenko, 
2016; Gural-Sverlova, Gural, 2017; Adamova, 
2021; Adamova et al., 2022b]. Нередко мол-
люски-вселенцы образуют устойчивые попу-
ляции и продолжают свое распространение. 
Экспансия чужеродных наземных моллюсков 
идет по направлениям: с юга на север (кавказ-
ские, крымские, южноевропейские виды), с 
запада и северо-запада на восток (централь-
ноевропейские и западноевропейские виды) 
[Шиков, 2016]. Закономерно возникают вопро-
сы: насколько широко может распространить-
ся тот или иной моллюск-вселенец и какие 
территории наиболее уязвимы для экспан-
сии разных видов чужеродных моллюсков? 
Методы экологического моделирования 
успешно применяются для поиска ответов на 
подобные вопросы. В частности, методы мо-
делирования распространения видов (species 

distribution modeling, SDM) широко использу-
ются для определения подходящих местооби-
таний и территорий потенциального распро-
странения видов-вселенцев [Uden et al., 2015; 
Pěknicová, Berchová-Bímová, 2016; Srivastava 
et al., 2019]. Ввиду своей экологической, а не-
редко и хозяйственной значимости, моллюски 
становятся объектами таких исследований. 
Однако в настоящее время практически нет 
работ по оценке потенциальной экспансии 
наземных моллюсков на ЕТР и сопредельных 
территориях. Исключение составляют работы 
по моделированию распространения Arianta 
arbustorum Linnaeus, 1758 [Bondareva et al., 
2020], Brephulopsis cylindrica Menke, 1828 и 
Xeropicta derbentina Krynicki, 1836 [Adamova 
et al., 2022a]. Однако указанные работы имеют 
важные недостатки. Так при моделировании 
A. arbustorum в качестве предикторов авто-
ры использовали только климатические фак-
торы, причем не проводился отбор перемен-
ных; также не был проведен предварительный
анализ точек находок для уменьшения про-
странственной автокорреляции и не было
определено пороговое значение для оценки
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пригодности территории. Кроме того, реги-
он исследования в данной работе не включа-
ет восточную часть потенциального ареала 
[Bondareva et al., 2020]. В опубликованной ра-
боте по моделированию потенциального аре-
ала B. cylindrica и X. derbentina не определено 
пороговое значение разделения территории 
на пригодную и непригодную для обитания, 
а также не проведена оценка перекрывания 
ареалов видов. Очевидно, возможно создание 
улучшенных моделей потенциального ареала 
этих видов-вселенцев с учетом важных мето-
дических рекомендаций, представленных в 
литературе [Guisan et al., 2017; Petrosyan et al., 
2023].

В качестве объектов представленного ис-
следования были выбраны девять видов на-
земных моллюсков, которые известны как 
вселенцы в разных регионах ЕТР и ближ-
него зарубежья, а именно: Arianta arbusto-
rum Linnaeus, 1758; Brephulopsis cylindrica 
Menke, 1828; Caucasotachea vindobonensis C. 
Pfeiffer, 1828; Harmozica ravergiensis Férus-
sac, 1835; Helix lucorum Linnaeus, 1758; He-
lix pomatia Linnaeus, 1758; Monacha cartu-
siana O.F.Müller, 1774; Xeropicta derbentina 
Krynicki, 1836; Xeropicta krynickii Krynicki, 
1833. Некоторые из перечисленных видов 
(А. arbustorum, C. vindobonensis, H. pomatia) 
проникли на ЕТР довольно давно, расселение 
других замечено в последние десятилетия (B. 
cylindrica, X. derbentina, X. krynickii, H. raver-
giensis, H. lucorum, M. cartusiana). Выбор 
моллюсков-вселенцев для моделирования об-
условлен результатами полевых наблюдений 
автора при обследовании территории ряда 
регионов ЕТР и выявленных новых находок 
чужеродных популяций.

Исследуемые виды моллюсков не только 
имеют разные регионы происхождения (табл. 
1), но и относятся к разным экологическим 
группам [Geyer, 1927; Шилейко, 1978]. За-
кономерно у них наблюдаются различные 
предпочтения к местообитаниям и перемен-
ным окружающей среды. B. cylindrica, X. der-
bentina, X. krynickii приурочены к открытым 
степным биотопам. Это ксерофильные мол-
люски, имеющие разнообразные адаптации 
к условиям засухи, повышенной инсоляции 
и высокой температуре [Крамаренко, 1997; 

Di Lellis et al., 2012; Troschinski et al., 2014]. 
Еще три вида (H. ravergiensis, H. lucorum, 
M. cartusiana) можно отнести к ксеромезо-
фильным. Эти моллюски также населяют 
открытые биотопы, однако могут обитать в 
затененных биотопах с древесно-кустарнико-
вым покровом. Наконец, А. arbustorum и H. 
pomatia приурочены к затененным, влажным 
лесным биотопам.

Виды наземных моллюсков, которые вы-
браны в качестве объекта в представленном 
исследовании, известны как чужеродные не 
только на территории России, но и в стра-
нах ближнего и дальнего зарубежья. Виды 
X. derbentina и X. krynickii за последние де-
сятилетия распространились в северном и 
северо-западном направлении от естествен-
ного ареала: в частности, изучены популяции 
в Сербии, Хорватии, Черногории, Италии 
и во Франции [Aubry et al., 2005; De Mattia, 
2007; De Mattia, Pešić, 2014; Wagner, Bertrand, 
2021]. Популяции этих вселенцев обнаруже-
ны в Белгородской области России и в ряде 
регионов Украины [Gural-Sverlova, Gural, 
2017; Адамова и др., 2019]. Чужеродные по-
пуляции B. cylindrica известны на территории 
России, Украины и Белоруссии [Рабчук, Зе-
моглядчук, 2011; Снегин и др., 2017; Balashov 
et al., 2018а]. A. arbustorum расселяется на 
территорию Русской равнины c севера-запада 
в восточном и южном направлении [Шиков, 
2016; Bondareva et al., 2020; Egorov, 2021]. 
C. vindobonensis распространяется в северном 
направлении по Русской равнине [Шиков, 
2016; Egorov, 2018]. Популяции кавказского 
вида H. ravergiensis обнаружены и изучены 
на территории Русской равнины, в том числе 
Среднерусской возвышенности, Приднепров-
ской возвышенности и Приднепровской низ-
менности [Balashov et al., 2013, 2018b; Ши-
ков, 2016; Adamova, 2021; Ostrovsky, 2022]. 
Распространение двух видов рода Helix (H. 
pomatia и H. lucorum) отмечено в центре и на 
юге Русской равнины [Balashov et al., 2013; 
Egorov, 2015]. На этих же территориях, а так-
же на юго-западе Русской равнины известны 
чужеродные популяции M. cartusiana [Gural-
Sverlova, Gural, 2022; Шиков, 2016]. 

Цель исследования — создание моде-
лей пространственного распространения 
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Таблица 1. Количество точек находок с указанием нативного ареала видов

Вид и его на-
тивный ареал

Количество точек в наборе данных

Источники литературы и DOI наборов данных 
GBIF

С
бо

ры
 а

вт
ор

а

Л
ит

ер
ат

ур
а

Ко
лл

ек
ци

я 
ЗМ

 
М

ГУ

Ко
лл

ек
ци

я 
ЗИ

Н
 Р

А
Н

G
B

IF

В
се

го

А. arbustorum
С-З, Ц Европа 3 47 6 17 177 250

Балашёв, Байдашников, 2012; Коцур, 2013; 
Островский, 2016; Муханов, Лисицын, 2017; 

Bondareva et al., 2020; Гураль-Сверлова, 
Гураль, 2020; Земоглядчук, 2020; Egorov, 
2021; 10.15468/qxy4mc; 10.15468/kllkyl; 

10.15468/bmk3ab; 10.15468/qn6223

B. cylindrica
Крым 30 45 8 15 4 102

Крамаренко, Сверлова, 2001; Сверлова, 
Гураль, 2007; Вычалковская, 2008; Рабчук, 

Земоглядчук, 2011; Kramarenko, Dovgal, 2014; 
Balashov et al., 2018a; Гураль-Сверлова и др., 

2018; Хайленко, 2018; Zhukov et al., 2019; 
Коваленко, 2019; 10.15468/pnkuwh

C. vindobon-
ensis Ц, Ю-В
Европа, Кавказ,
Крым

18 121 10 68 2 219 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020; Шиков, 2023;
10.15468/fsreqb

H. ravergiensis
Кавказ 33 9 8 80 0 130

Гураль-Сверлова, Тимошенко, 2012; Balashov 
et al., 2018b; Гураль-Сверлова, Гураль, 2020; 

Ostrovsky, 2022

H. lucorum
Ю Европа,
Крым, Кавказ

15 19 15 39 0 88 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020

H. pomatia
Ц, Ю-В Европа 16 91 14 25 16 162

Стойко, Булавкина, 2008; Сачкова, 2009; 
Балашёв, Байдашников, 2010; Балашёв и др., 
2013; Коцур, 2013, 2015; Шиков, 2016; Сне-
гин, Артемчук, 2017; Алексанов и др., 2019; 

Гураль-Сверлова, Гураль, 2020;
10.15468/qxy4mc; 10.15468/bmk3ab; 10.15468/

kllkyl; 10.15468/4f0bmt
M. cartusiana
Ю Европа,
Крым, Кавказ

14 41 13 27 0 95 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020

X. derbentina
Кавказ, Крым,
Малая Азия

59 107 25 142 1 334

Балашёв, Байдашников, 2012; Gural-Sverlova, 
Gural, 2017; Balashov et al., 2018a; Гураль-

Сверлова и др., 2018; Гураль-Сверлова, 
Гураль, 2020; 10.15468/pnkuwh

X. krynickii
Кавказ, Крым,
Малая Азия

8 35 12 23 2 80 Гураль-Сверлова, Гураль, 2020;
10.15468/pnkuwh

чужеродных видов наземных моллюсков 
на территории Восточной Европы в усло-
виях текущего климата. Для достижения 
цели в работе решались следующие задачи: 
1) оценка риска распространения исследу-
емых видов моллюсков на обозначенной

территории с помощью методов экологиче-
ского моделирования (SDM); 2) оценка сте-
пени перекрывания потенциальных ареалов 
в рамках региона исследования; 3) оценка 
пригодности территорий для совместного 
обитания разных видов.
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Материалы и методы
Источниками данных о находках видов 

послужили полевые сборы автора; малаколо-
гическая коллекция Зоологического институ-
та РАН и Зоологического музея МГУ; каталог 
Государственного природоведческого музея 
НАН Украины [Гураль-Сверлова, Гураль, 
2020]; литературные источники (см. табл. 
1); наборы данных, размещенные в GBIF – 
Global Biodiversity Information Facility [DOI: 
10.15468/qxy4mc; 10.15468/kllkyl; 10.15468/
bmk3ab; 10.15468/qn6223; 10.15468/pnkuwh; 
10.15468/fsreqb; 10.15468/4f0bmt].

Так как данные были получены из разных 
источников, в некоторых случаях по причи-
не близкого расположения точек находок 
возможно искажение распределения данных 
из-за неравномерности их сбора [Guisan, 
Zimmermann, 2000]. Для того чтобы этого из-
бежать, была проведена процедура простран-
ственного разреживания точек находок каж-
дого вида с использованием пакета spThin в 
среде R [Aiello-Lammens et al., 2015]. В зави-
симости от первоначального распределения 
точек расстояние прореживания составляло 
5–10 км [Petrosyan et al., 2023]. В качестве то-
чек отсутствия были сгенерированы случай-
ные фоновые точки, так называемые точки 
псевдоотсутствия в области обучения моде-
лей [Guisan et al., 2017; Petrosyan et al., 2023]. 
Территория исследования включала европей-
скую часть России и прилегающие террито-
рии от 66° с.ш. до 40° с.ш., от 20° в.д. до 60° 
в.д., в том числе нативные ареалы моллюсков.

Первоначальный набор предикторов вклю-
чал 19 биоклиматических переменных из на-
бора WorldClim 2.1 разрешением 2.5 угловой 
минуты (WorldClim.org) [Fick, Hijman, 2017], 
тип земельного покрова/землепользования 
(landcover/landuse) и расширенный вегетаци-
онный индекс EVI (enhanced vegetation index). 
Данные по типу земельного покрова (земле-
пользования) и EVI взяты из открытого доступа 
earthexplorer.usgs.gov и являются растровыми 
слоями, созданными на основе спутниковых 
снимков MODIS (Moderate Resolution Imaging 
Spectroradiometer). Типы земельного покрова 
выделены в соответствии с классификацией 
Международной геосферно-биосферной про-
граммы [Friedl et al., 2010].

Отбор предикторов для моделей проходил 
в два этапа. Вначале на основе расчета VIF 
(variance inflation factor, коэффициент инфля-
ции дисперсии) из первоначального набора 
биоклиматических переменных для модели-
рования было отобрано 8 (табл. 2). Биоклима-
тические переменные исключались по поро-
говому значению VIF = 10.

Далее была проведена оценка относитель-
ного вклада каждой переменной на основе ре-
зультатов корреляционного анализа с исполь-
зованием коэффициента Пирсона [Thuiller 
et al., 2009]. Эта процедура проводилась на 
наборе из 8 биоклиматических предикторов, 
EVI и 16 типов земельного покрова. В итоге 
для каждого вида был сформирован оконча-
тельный набор предикторов, каждый из ко-
торых имел значимый вклад в модель. Из 16 
типов земельного покрова в итоговые наборы 
предикторов вошли 11 переменных (см. табл. 
2) Относительный вклад переменных из ито-
говых наборов был рассчитан усреднением 
на основе всех моделей.

Для моделирования были использованы 
три метода: обобщенная линейная модель 
(Generalized Linear model, GLM), метод слу-
чайных лесов (Random Forest, RF) и метод 
максимальной энтропии (MaxEnt). При по-
строении моделей была применена простран-
ственная кросс-валидация выборки методом 
перегруппировки (k-fold cross validation) для 
получения независимых наборов данных об-
учения и тестирования пригодности моделей. 
Исходная выборка была разделена на обу-
чающую (75%) и тестовую (25%). Качество 
пригодности моделей оценивалось с помо-
щью площади под ROC-кривыми (area-under-
the-curve, AUC), а также TSS-статистики. На 
основе полученных моделей был создан ан-
самблевый прогноз по взвешенным результа-
там на основе моделей (GLM, RF, MaxEnt).

Для каждого вида вся исследуемая терри-
тория была разделена на пригодную и непри-
годную для обитания. Пороговое значение 
пригодности территории было рассчитано для 
каждого вида методом максимизации суммы 
чувствительности и специфичности (maxSSS) 
[Liu et al., 2016; Guisan et al., 2017; Petrosyan et 
al., 2023]. В результате были получены бинар-
ные карты потенциальных ареалов с разделени-
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Таблица 2. Переменные, вошедшие в итоговые наборы предикторов

Переменная Описание, значение VIF для биоклиматических переменных

BIO1 Среднегодовая температура, VIF = 4.73
BIO2 Среднесуточный диапазон температур, VIF = 1.94
BIO4 Температура сезонная, VIF = 3.14
BIO8 Средняя температура самого влажного квартала, VIF = 1.49
BIO9 Средняя температура самого засушливого квартала, VIF = 4.45
BIO15 Коэффициент вариации осадков, VIF = 1.64
BIO18 Осадки самого теплого квартала, VIF = 5.42
BIO19 Осадки самого холодного квартала, VIF = 2.27
EVI Расширенный вегетационный индекс

LU1 Вечнозеленый хвойный лес. Преобладают вечнозеленые хвойные деревья (полог леса >2 м). 
Древесный покров >60%

LU4 Широколиственные леса. Преобладают широколиственные деревья (полог леса >2 м). Древес-
ный покров >60%

LU5 Смешанные леса. Нет преобладания ни лиственных, ни вечнозеленых хвойных (40–60% каждо-
го типа деревьев, полог леса >2 м, древесный покров >60%

LU8 Древесный покров 30–60% (полог >2 м)
LU9 Древесный покров 10–30% (полог >2 м)
LU10 Преобладают травянистые однолетники (<2м)
LU11 Постоянно затопленные земли с 30–60% покрытием воды и >10% растительного покрова
LU12 Не менее 60% площади занимают пахотные земли

LU13 Не менее 30% площади непроницаемой поверхности, включая строительные материалы, ас-
фальт и транспортные средства

LU14 Мозаика мелких приусадебных хозяйств с 40–60% с древесной, кустарниковой или травяни-
стой растительностью

LU16 Не менее 60% без растительности (песок, камни, почва), участки с растительностью менее 10%

ем территории по двум значениям: пригодная 
для обитания территория (1) и непригодная (0).

Помимо получения прогнозов для каждо-
го вида в отдельности, также были выявлены 
участки исследуемой территории, потенци-
ально пригодные для совместного вселения 
нескольких вдов. То есть места, наиболее 
пригодные не только для какого-либо одного 
вселенца, а сразу для нескольких. Для этого 
на основе суммирования бинарных растров 
была получена карта, отражающая количе-
ство видов, потенциально способных засе-
лить исследуемую территорию.

Оценка сходства пригодных территорий 
исследуемых видов была проведена на осно-
ве I-статистики (индекса) [Warren et al., 2008] 
в R-пакете «dismo» [Hijmans et al., 2022]. 
Значение индекса варьирует от 0 (полное от-
сутствие перекрывания) до 1 (полное пере-
крывание). Для расчета I-статистики были 
использованы полученные в результате моде-
лирования растры. Для видов, имеющих зна-
чение попарного перекрывания ареалов ≥ 0.5, 

были созданы карты потенциального распро-
странения пары видов-вселенцев на исследу-
емой территории.

Моделирование, основная часть подгото-
вительных работ с данными, оценка качества 
прогнозных моделей проведены в среде R 
версии 4.1.2 [R Core Team, 2021] с использо-
ванием пакетов: «sdm» [Naimi, Araújo, 2016], 
«usdm» [Naimi et al., 2014], «dismo» [Hijmans 
et al., 2022], «sp» [Pebesma, Bivand, 2005; 
Bivand et al., 2013], «raster» [Hijmans, 2022], 
«rgdal» [Bivand et al., 2022], «rgeos» [Bivand, 
Rundel, 2021]. Обработка растровых изобра-
жений, суммирование растров, а также под-
готовка итоговых карт и расчет площади тер-
риторий выполнялись в программе ArcGIS 
версии 10.7 [https://www.esri.com].

Результаты
Полученные модели, включая ансамбле-

вые, характеризуются высокой предсказа-
тельной способностью, о чем свидетельству-
ют значения AUC и TSS (табл. 3). 
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Таблица 3. Оценка качества прогноза моделей

GLM RF MaxEnt Ансамбль
AUC TSS AUC TSS AUC TSS AUC TSS Порог

А. arbustorum 0.92 0.77 0.97 0.84 0.95 0.82 0.94 0.81 0.31

B. cylindrica 0.85 0.70 0.99 0.92 0.98 0.91 0.94 0.84 0.63

C. vindobonensis 0.92 0.75 0.95 0.80 0.93 0.75 0.93 0.77 0.42

H. ravergiensis 0.92 0.78 0.93 0.77 0.92 0.77 0.92 0.77 0.42

H. lucorum 0.94 0.80 0.96 0.84 0.95 0.84 0.95 0.82 0.39

H. pomatia 0.90 0.72 0.93 0.76 0.92 0.73 0.92 0.72 0.35

M. cartusiana 0.92 0.78 0.95 0.82 0.93 0.82 0.93 0.81 0.31

X. derbentina 0.93 0.76 0.96 0.81 0.95 0.82 0.94 0.80 0.42

X. krynickii 0.94 0.82 0.97 0.92 0.97 0.91 0.96 0.88 0.39

Таблица 4. Относительный вклад переменных (%) на основе корреляционных метрик
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bio1 4.5* 16.8* 27.9* 9.3* 10.8* 16.1* 10.8* 33.7* 34.1*
bio2 29.7* 14.4* 10.8* 0.6 9.8* 4.2* 2.6
bio4 27.8* 3.7* 3 11.6* 2.8 8.7* 1.8
bio8 7,0* 10.1* 2.4*
bio9 4.7* 8.5* 6.5* 5.4* 3.5*
bio15 1.3 3.4* 1.4 1.6 6.7*
bio18 6.6* 9.5* 6.2* 5.1* 8.5* 4.9* 9.9* 3.4*
bio19 7.9* 5* 0.8 2.2*
EVI 0.6 3.6* 5.1* 3.1* 0.8
LU1 7.2* 7.8* 8.7*
LU4 2* 1.4
LU5 4 9.9* 12* 16.5* 6.1* 5.4* 3.7* 16.4* 13.7*
LU8 2.6 0.9 0.5 2.2*
LU9 4.1*
LU10 1.8* 4.8* 0.7 2.9 2.4*
LU11 1.8* 0.6 1.5
LU12 2.9 3.2* 2.9* 2* 0.7 6.3*
LU13 14.0* 11.5* 11.8* 21.2* 18.2* 16.8* 12.2* 10.8*
LU14 0.8 3.3*
LU16 0.8

Итоговые наборы предикторов, которые 
были использованы для моделирования, 
включали от 14 (для M. cartusiana, X. krynickii) 
до 7 переменных (для X. derbentina). Относи-

тельный вклад каждого предиктора представ-
лен в таблице 4. Для всех видов моллюсков 
оказалась значимой среднегодовая темпера-
тура (bio 1). Причем для ксерофильных мол-
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люсков рода Xeropicta и ксеромезофильного 
вида C. vindobonensis вклад этой переменной 
в прогноз оказался наиболее высоким. А для 
мезогигрофильного вида А. arbustorum наи-
более значимыми оказались среднесуточный 
диапазон температур (bio 2) и сезонная тем-
пература (bio 4). Этот же вид отличается от 
прочих отсутствием значимых предикторов, 

характеризующих осадки. Но некоторый 
вклад в прогноз вносит средняя температура 
самого сухого квартала (bio 9), то есть вид за-
висит от определенного сочетания темпера-
туры и влажности.

Для остальных моллюсков осадки самого 
теплого квартала (bio 18) и в некоторых слу-
чаях осадки самого холодного квартала (bio 

Рис. 1. Пригодность территории для обитания исследуемых видов моллюсков.
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19) были включены в наборы предикторов 
на основе их значимого вклада в прогноз. Из 
типов землепользования значимыми практи-
чески для всех видов оказались смешанные 
леса (LU5) и урбанизированные территории 
(LU13). Вегетационный индекс EVI оказался 
значимым только для трех видов: B. cylindrica, 
H. ravergiensis и H. lucorum. Остальные пре-
дикторы внесли относительно равный вклад 
в прогноз.

Результаты моделирования представлены 
в виде картосхем, потенциально пригодных 
для обитания территорий (рис. 1). В грани-
цах региона исследования распространение 
моллюсков возможно на территориях, при-
легающих к нативным ареалам, а также на 
отдельных участках, рассредоточенных по 
исследуемой территории.

Таблица 5. Площадь потенциально пригодной для 
обитания территории

Вид Площадь, кв. км 
А. arbustorum 1 170 865
B. cylindrica 210 956
C. vindobonensis 982 045
H. ravergiensis 645 009
H. lucorum 628 528
H. pomatia 1 383 689
M. cartusiana 946 436
X. derbentina 988 462
X. krynickii 559 092

Таблица 6. Значения I-статистики для оценки перекрывания ареалов
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A. arbustorum 1

B. cylindrica 0.08 1

C. vindobonensis 0.24 0.35 1

H. ravergiensis 0.20 0.15 0.52 1

H. lucorum 0.08 0.35 0.30 0.34 1

H. pomatia 0.48 0.25 0.57 0.39 0.25 1

M. cartusiana 0.17 0.45 0.56 0.46 0.67 0.41 1

X. derbentina 0.10 0.40 0.56 0.62 0.59 0.37 0.69 1

X. krynickii 0.02 0.51 0.31 0.20 0.50 0.23 0.61 0.53 1

Из полученных оценок следует что мол-
люски с более широким естественным ареа-
лом имеют большую по площади территорию 
потенциального распространения (табл. 5). К 
таким видам относятся: H. pomatia, A. arbus-
torum, X. derbentina, C. vindobonensis, M. car-
tusiana.

В разной степени потенциальные ареалы 
видов перекрываются (табл. 6). Карты пере-
крывания потенциальных ареалов видов (I 
≥0.45) представлены в Приложении. Распро-
странение A. arbustorum идет с северо-запада 
в южном направлении. H. pomatia распро-
страняется с запада на восток. От Прибал-
тики до Подольской возвышенности ареалы 
видов значительно перекрываются. Перекры-
вание с другими видами у A. arbustorum не 
такое существенное. H. pomatia имеет пере-
крывание ареалов с южноевропейским ви-
дом C. vindobonensis. Помимо западной части 
региона исследования, у этих видов имеются 
общие участки потенциального распростра-
нения от Приазовья до Среднерусской возвы-
шенности.

Все остальные виды распространяются 
с юга на север. Перекрывание потенциаль-
ных ареалов среди этих видов выражено в 
большей степени. Это ожидаемо ввиду их 
общих нативных ареалов (Кавказ, Причерно-
морье, южная Европа, Малая Азия). В част-
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ности, наибольшее число попарных «совпа-
дений» с другими моллюсками оказалось у 
C. vindobonensis, M. cartusiana, X. derbentina, 
X. krynickii. Области перекрывания потенци-
альных ареалов в основном расположены на 
Кавказе, в Причерноморье, а также на Ниж-
недунайской низменности и Балканах.

Наименьшая площадь потенциального 
распространения оказалась у эндемика Кры-
ма и Северного Причерноморья, B. cylindrica. 
Этот вид имеет перекрывающийся ареал с M. 
cartusiana и X. krynickii.

На исследуемой территории были выделе-
ны участки, пригодные для обитания разного 
количества видов (рис. 2). 

Из рисунка 2 видно, что в районе исследо-
вания преобладают участки, пригодные для 
обитания одного-двух видов моллюсков. Зна-
чительная часть такой территории находится 
на северо-западе региона исследования. Это 
ареал A. arbustorum, который в наименьшей 

Рис. 2. Пригодность территории для обитания разного числа исследуемых видов.

мере пересекается с ареалами остальных ис-
следуемых видов. Территории, пригодные 
для обитания максимального числа видов, 
расположены в Причерноморье, Приазовье, 
на Кавказе, Подольской возвышенности, 
Среднедунайской и Нижнедунайской низ-
менности, а также разбросаны в виде неболь-
ших по площади участков, приуроченных к 
землям населенных пунктов. При этом для 
всех видов восточная часть региона исследо-
вания оказалась менее пригодной или вовсе 
непригодной для обитания.

Обсуждение
Температура и влажность окружающей 

среды являются ключевыми экологическими 
факторами для наземных моллюсков [Riddle, 
1983; Лихарев, Раммельмейер, 1952]. При из-
учении разнообразия сообществ моллюсков в 
широтном градиенте на северо-востоке Рос-
сии показано, что климатические переменные 
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является главными факторами, влияющими 
на пригодность территории для обитания на-
земных моллюсков в бореальной зоне [Horsák 
et al., 2013].

В настоящем исследовании рассматрива-
ется потенциальное распространение южных 
видов в северном направлении и северо-за-
падного вида (А. arbustorum) — в южном. 
Можно ожидать, что распространение назем-
ных моллюсков из одной климатической зоны 
в другую в первую очередь лимитировано 
климатическими условиями. Результаты мо-
делирования указывают, что существенный 
вклад в прогноз внесли климатические пере-
менные — температура и осадки. Изученные 
виды моллюсков можно подразделить на три 
экологические группы в зависимости от их 
отношения к температуре и влажности сре-
ды обитания. В том или ином сочетании во 
всех наборах предикторов присутствуют пе-
ременные, характеризующие исключитель-
но температурные переменные среды (bio1, 
bio2, bio4). Их вклад превышает вклад всех 
остальных переменных для всех видов. При 
этом для северо-западного мезогигрофильно-
го моллюска А. arbustorum основной вклад в 
прогноз внесли переменные, характеризую-
щие колебания температуры, а не среднего-
довая температура, как для остальных видов. 
Большинство изученных моллюсков распро-
страняются из южных регионов и приспо-
соблены к аридным условиям [Крамаренко, 
1997; Staikou, 1999; Dittbrenner et al., 2009]. 
Адаптации ксерофильных и ксеромезофиль-
ных моллюсков позволяют им аккумулиро-
вать влагу, противостоять высокой инсоляции 
и перегреву [Staikou et al., 2024]. Можно пред-
положить, что пониженные температуры для 
таких видов будут иметь негативное влияние. 
Возможно, это в какой-то степени объясняет-
ся наличием криопротекторных соединений 
в тканях моллюсков, как было показано в 
исследовании биохимического состава гемо-
лимфы мезофильного моллюска H. pomatia 
в состоянии гибернации [Nicolai et al., 2011]. 
Интересно, что этот вид, согласно получен-
ному прогнозу, имеет наибольшую площадь 
потенциального распространения.

Суммарные годовые осадки (bio12) не 
оказали никакого влияния на распростране-

ние видов. Но переменные, которые отража-
ют соотношение температуры и влажности 
(bio9, bio18, bio19), оказались важны. Для 
всех видов, кроме А. arbustorum, значимый 
вклад в прогноз внесла переменная bio18 — 
осадки самого теплого квартала, что можно 
объяснить происхождением этих видов из 
южных климатических зон.

Помимо климатических факторов, в каче-
стве предикторов использовались перемен-
ные, характеризующие тип земного покрова. 
Эти переменные были представлены растро-
выми бинарными слоями. Данные, которые 
содержатся в значениях пиксела такого слоя, 
отражают результат классификации земной 
поверхности, в которой были учтены основ-
ные распознаваемые покрытия земли [Sulla-
Menashe et al., 2019]. Оригинальные наиме-
нования типов земного покрова [Friedl et al., 
2010] не означают буквально тот или иной 
тип биомов. Так, переменные LU8 и LU9 обо-
значены в оригинальной классификации как 
«Woody savanna» и «Savanna», однако точнее 
эти типы земельного покрова можно обозна-
чить как редколесье (см. табл. 2). Причем тер-
ритории с этим типом покрова присутствуют 
в разных климатических зонах. Относитель-
но высокий вклад в большинство моделей 
внесли переменные, содержащие данные о 
распределении антропогенно измененных 
территорий (LU13) и смешанной древесной 
растительности (LU5). Вклад переменной 
«смешанный лес» выше у степных видов: их 
распространение приурочено к отсутствию 
лесного покрова. Приуроченность виноград-
ной улитки к лесным биотопам тоже отрази-
лась на прогнозе: участки лесных массивов в 
лесостепи показаны пригодными для обита-
ния вида.

Антропогенно измененные территории 
пригодны для обитания всех исследуемых 
вселенцев, что следует обсудить отдельно. 
Часто по причине неравномерно обследо-
ванной территории точки находок, которые 
используются для моделирования ареала, 
оказываются сконцентрированы вокруг на-
селенных пунктов, дорог и других подобных 
объектов [Лисовский и др., 2020]. Однако в 
настоящем исследовании это обстоятельство 
было учтено: на этапе подготовки данных 
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было проведено пространственное разрежи-
вание точек. В случае с исследуемыми видами 
приуроченность к антропогенно измененным 
территориям, по всей видимости, является 
экологической особенностью. Известно, что 
чужеродные виды в первую очередь успеш-
но осваивают урбанизированные ландшаф-
ты, которые могут стать плацдармом для 
дальнейшей экспансии [Cadotte et al., 2017; 
Marques et al., 2020; Borden, Flory, 2021]. На 
примере Центральной Европы показано, что 
малакофауна городов имеет существенный 
инвазионный компонент [Horsák et al., 2016]. 
Важно заметить, что все исследуемые виды 
являются обычными для своих нативных аре-
алов, о чем давно известно [Geyer, 1927; Ли-
харев, Раммельмейер, 1952; Шилейко, 1978]. 
В своих естественных ареалах все исследу-
емые моллюски успешно освоили, помимо 
природных биотопов, антропогенно изменен-
ные территории. Пожалуй, самым известным 
примером является виноградная улитка. Д. 
Гейером описаны типичные местообитания 
вида: сады, парки, кладбища и т.п. Здесь же 
замечено, что распространение H. pomatia в 
Восточной Европе связано с интродукцией 
и культивированием вида [Geyer, 1927]. При 
этом для H. pomatia и C. vindobonensis пока-
зано естественное распространение в Европе 
из рефугиума последнего ледникового мак-
симума (Last Glacial Maximum) предположи-
тельно из юго-восточных Карпат [Korábek et 
al., 2022]. Однако в нашей работе рассматри-
вается только распространение видов в усло-
виях текущего климата.

Антропохория и приуроченность к антро-
погенно измененным территориям описаны 
для B. cylindrica, H. ravergiensis, M. cartusi-
ana, X. derbentina, X. krynickii на территории 
Украины [Son, 2010; Gural-Sverlova, Gural, 
2017, 2022; Zhukov et al., 2019]. Распростра-
нение турецкой улитки H. lucorum в Цен-
тральной и Западной Европе в последнее де-
сятилетие ограничено урбанизированными 
территориями [Doležal, 2021]. Европейский 
вид A. arbustorum в нативном ареале населяет 
как равнинные, так и горные территории, при 
этом моллюск проявляет широкую морфоло-
гическую изменчивость [Kleewein, 1999]. Ти-
пичные местообитания в Центральной Европе 

для этого вида – овраги, луга и другие увлаж-
ненные биотопы, преимущественно с круп-
нолистовой растительностью [Geyer, 1927]. 
На территории вторичного ареала выявлена 
приуроченность A. arbustorum к антропогенно 
измененным биотопам и постепенное распро-
странение в населенных пунктах, в том числе 
в крупных городах [Шиков, 2016; Муханов и 
Лисицын, 2017; Egorov, 2021].

Зоны перекрывания потенциальных аре-
алов большей частью включают территории 
естественных ареалов. В пределах потенци-
ального распространения перекрывание на-
блюдается на тех же участках, которые наи-
более пригодны для обитания большинства 
исследуемых вселенцев.

Рассматривая регион исследования в це-
лом (см. рис. 2), можно заключить, что чем 
более континентальный климат на террито-
рии, тем для меньшего числа исследуемых 
видов моллюсков она наиболее пригодна. Это 
объясняет «серую зону» на карте в восточной 
ее части. Территории, которые оказались при-
годны для обитания всех видов, в основном 
расположены в Причерноморье, Приазовье, 
на Кавказе, Подольской возвышенности, 
Среднедунайской и Нижнедунайской низ-
менностях. Кавказ и Причерноморье характе-
ризуются высоким биоразнообразием, в том 
числе разнообразием малакофауны [Лихарев, 
Раммельмейер, 1952; Walther et al., 2014]. Для 
большинства исследуемых видов эта область 
входит в нативный ареал, но для А. arbustorum 
и H. pomatia — это потенциально пригодная 
для обитания территория. Кроме того, ввиду 
приуроченности вселенцев к антропогенным 
биотопам территории населенных пунктов 
так же пригодны для обитания большинства 
исследуемых моллюсков. Так, в северной и 
северо-восточной части потенциального аре-
ала H. ravergiensis пригодные для обитания 
территории разбросаны точечно из-за приу-
роченности к населенным пунктам. Перекры-
вание потенциальных ареалов между парами 
исследуемых видов в основном происходит 
либо в пределах нативных ареалов, либо на 
территориях, пригодных для обитания всех 
видов. 

В качестве предположения можно отме-
тить, что при заселении исследуемыми вида-
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ми антропогенно измененных территорий, в 
частности территорий населенных пунктов, 
маловероятен негативный эффект в отноше-
нии местной флоры и фауны. Такое предпо-
ложение обусловлено тем, что вселенцы, по 
всей видимости, заполняют некий «вакуум» 
в нарушенных экосистемах [Алимов, Богуц-
кая, 2004]. Распространение же этих видов в 
естественные экосистемы определяется еще 
и биотическими факторами. По этой причине 
можно предложить более строгий контроль за 
потенциальными инвайдерами на территори-
ях, показанных в данной работе как наиболее 
пригодных для их экспансии. При этом оцен-
ка потенциального влияния на нативную био-
ту видов-вселенцев требует дополнительного 
исследования.

Заключение
Все исследуемые виды наземных мол-

люсков имеют потенциал для дальнейшей 
экспансии на новые территории в условиях 
текущего климата. Результаты моделирова-
ния подтвердили роль климата в распростра-
нении чужеродных наземных моллюсков. В 
восточной части региона исследования те-
кущие климатические условия не подходят 
для обитания рассматриваемых видов. При-
уроченность моллюсков-вселенцев к антро-
погенным биотопам достаточно ясно отрази-

лась в результатах моделирования. Но важно 
отметить, что, хотя территории населенных 
пунктов могут служить плацдармами для 
дальнейшей инвазии, распространение вида 
в естественные экосистемы на территории, 
не имеющей подходящих климатических ус-
ловий, маловероятно. 
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Приложение

Рис. П1. Перекрывание потенциальных ареалов H. pomatia и A. arbustorum.

Рис. П2. Перекрывание потенциальных ареалов B. cylindrica и M. сartusiana.
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Рис. П3. Перекрывание потенциальных ареалов B. cylindrica и X. krynickii.

Рис. П4. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и H. ravergiensis.
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Рис. П5. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и H. pomatia.

Рис. П6. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и M. cartusiana.
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Рис. П7. Перекрывание потенциальных ареалов C. vindobonensis и X. derbentina.

Рис. П8. Перекрывание потенциальных ареалов H. ravergiensis и X. derbentina.
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Рис. П9. Перекрывание потенциальных ареалов H. ravergiensis и M. cartusiana.

Рис. П10. Перекрывание потенциальных ареалов M. cartusiana и H. lucorum.
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Рис. П11. Перекрывание потенциальных ареалов X. derbentina и H. lucorum.

Рис. П12. Перекрывание потенциальных ареалов X. krynickii и H. lucorum.
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Рис. П13. Перекрывание потенциальных ареалов M. cartusiana и X. derbentina.

Рис. П14. Перекрывание потенциальных ареалов M. cartusiana и X. krynickii.
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Рис. П15. Перекрывание потенциальных ареалов X. derbentina и X. krynickii.
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Введение
Биологические инвазии считаются значи-

тельной угрозой для сообществ-реципиен-
тов, поскольку ведут к серьезным изменени-
ям в экосистемах [Алимов, Богуцкая 2004]. 
Как правило, вселение новых видов наруша-
ет сложившийся баланс и затрагивает устояв-
шиеся биологические взаимодействия между 
организмами, как в пищевых цепях, так и в 
плане освоения жизненного пространства. 
Исследование последствий вселения новых 
видов является важной задачей современной 
науки.

Камчатский краб Paralithodes camtschati-
cus, который был вселен в Баренцево море в 
1960-х гг., сформировал новую устойчивую 
популяцию и продемонстрировал взрыв-
ной рост численности, сопровождавшийся 
расселением в прибрежных водах Кольско-
го полуострова [Кузьмин, Гудимова, 2002]. 
В настоящее время камчатский краб достиг 
Белого моря и распространился в водах Нор-
вегии. Цель интродукции камчатского кра-
ба – расширение промыслового потенциала 
Баренцева моря – была успешно достигнута. 
В настоящее время популяция камчатского 

краба обеспечивает крупномасштабный про-
мысел, и ее появление может быть оценено 
положительно с экономической точки зрения 
[Dvoretsky and Dvoretsky, 2009c, 2022a, b]. 

Экологические последствия от вселения 
камчатского краба Paralithodes camtschaticus 
изучены не так хорошо, как хотелось бы, од-
нако считается, что взрослые и ювенильные 
камчатские крабы могут изменять структу-
ру донных сообществ за счет выедания эпи-
бентосных видов [Дворецкий 2012]. В част-
ности, было показано, что после вселения 
краба в некоторых районах Баренцева моря 
зарегистрировано сокращение биоразнообра-
зия и биомассы бентоса, а также упрощение 
структуры донных сообществ в результате 
прямого воздействия краба как хищника и 
влияния его деятельности на биогеохимиче-
ские процессы и подводные ландшафты [Oug 
et al., 2011; Pavlova and Dvoretsky 2022]. Есть 
сведения о том, что краб может быть пище-
вым конкурентом ряда видов [Дворецкий, 
2013]. Хотя некоторые авторы полагают, что 
поедание камчатскими крабами икры рыб мо-
жет иметь последствия для пинагора и мойвы 
[Falk-Petersen et al., 2011], кросс-корреляци-
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онный анализ показал, что интродукция кра-
ба не оказала негативного воздействия на эко-
номику и рыболовство в Баренцевом море, по 
крайней мере в российских водах [Dvoretsky, 
Dvoretsky, 2015, 2023a].

Помимо пищевых взаимодействий ви-
ды-вселенцы, как и все прочие организмы 
[Acar, 2024], вступают в другие биотиче-
ские взаимоотношения, включая симбиоти-
ческие. Поскольку экзоскелет камчатского 
краба является подходящим субстратом как 
для прикрепленных, так и для подвижных 
видов беспозвоночных животных [Zaklan, 
2002; Клитин 2003] косвенное воздействие 
P. camtschaticus на экосистему может быть 
обусловлено совместным вселением новых 
видов или распространением местных па-
разитов и эпибионтов, как это было показано 
для ряда видов-вселенцев [Dunn, 2009]. По 
этой причине систематические исследования 
эпибионтных организмов в рамках регуляр-
ного мониторинга популяции камчатского 
краба имеют большое значение [Dvoretsky, 
Dvoretsky 2009a, b, 2010a, b, 2013, 2021, 
2022с, 2023b; Dvoretsky et al., 2023b]. Резуль-
таты ранних работ показали, что интродук-
ция камчатского краба не привела к вселению 
сопутствующих дальневосточных видов-эпи-
бионтов. Однако некоторые местные виды 
стали довольно распространенными в рай-
онах, где они ранее не встречались, что по-
зволяет связать их распространение с интро-
дукцией камчатского краба и расширением 
его ареала [Dvoretsky, Dvoretsky 2010a]. Для 
изучения процесса взаимной адаптации кам-
чатского краба и местной биоты друг к другу 
важно отслеживать изменения в структуре 
эпибионтных сообществ этого инвазийного 
вида. Стоит отметить, что подобных доста-
точно длительных исследований в мировой 
практике нет.

Целью работы являлось изучение много-
летней динамики биоразнообразия и индек-
сов заселенности крабов в Баренцевом море.

Материал и методы
Камчатские крабы были отловлены в губе 

Дальнезеленецкая Восточного Мурмана Ба-
ренцева моря (рис. 1). 

Для выполнения поставленной цели ис-
следования были использованы данные о 
встречаемости ассоциированных с крабов ор-
ганизмов в период с 2004 по 2008 г. [Dvoretsky, 
Dvoretsky 2010a], когда общее количество 
проанализированных крабов составило 915 
экз., а также результаты исследований в по-
следующий пятилетний период [Dvoretsky, 
Dvoretsky 2023b], когда было изучено 388 
крабов. Животные были отловлены водолаза-
ми на стандартных транссектах с глубин от 5 
до 40 м. 

В береговой лаборатории крабы были 
измерены и обследованы на наличие сим-
биотических видов по стандартной методи-
ке [Dvoretsky, Dvoretsky 2010a, 2021]. Ото-
бранный материал фиксировали в 4%-ном 
растворе формальдегида. В лаборатории 
производили видовую идентификацию. Для 
сравнительного анализа крабы были разделе-
ны на 2 группы: ювенильные (ширина кара-
пакса менее 100 мм) и взрослые (ШК >100 мм) 
в соответствии с опубликованными данными 
по размеру и созреванию [Кузьмин Гудимова, 
2002]. Ширину карапакса измеряли без учета 
шипов. Использовали следующие стандарт-
ные индексы заселенности: экстенсивность 
заселения – доля крабов, колонизированных 
данным видом (%), и интенсивность заселе-
ния – количество особей, приходящееся на 
каждого заселенного хозяина.

В качестве индекса биоразнообразия ис-
пользовали видовое богатство (количество 
видов). Также рассчитывали выравненность 
Пиелу [Magurran, 1988]. Для сравнения ин-
дексов разнообразия, рассчитанных для 
обобщенных данных за два пятилетних пе-
риода исследований, использовали непараме-
трический пермутационный тест. Для оцен-

Рис. 1. Район исследований.
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ки полноты изученности видового богатства 
рассчитывали индексы Chao1 и Chao2. Для 
оценки сходства эпибионтных сообществ 
был использован критерий Брэя-Куртиса, 
рассчитанный по экстенсивности заселения 
крабов. Для графического изображения изме-
нения видового состава эпибионтных сооб-
ществ краба в 2004–2008 гг. и 2009–2013 гг. 
использовали диаграммы Венна, показыва-
ющие число общих и уникальных видов для 
каждого периода исследований.

Для сравнения экстенсивности заселения 
крабов использовали критерий χ2, а среднюю 
интенсивность сравнивали при помощи од-
нофакторного дисперсионного анализа или 
его непараметрического аналога, теста Кру-
скала-Уоллиса, который применялся, когда 
данные не соответствовали нормальному рас-
пределению.

Для статистических расчетов использова-
ли программу PAST 4.16.

Результаты
Обобщение данных за 2004–2008 гг. вы-

явило 41 вид ассоциированных организмов. 
Эта величина повысилась до 90 видов в 2009–
2013 гг. Данные различия были достоверны 
при уровне значимости p <0.05. В 2004–2008 
гг. число видов, приходящееся на каждого 
заселенного краба, составило 1–18 (среднее 
3.2±0.3), а в 2009–2013 гг. 1–23 (4.8±0.2), ин-

декс Chao1 составил 4.8±0.4 и 7.0±0.6 соот-
ветственно. Индексы Chao2, показывающие 
ожидаемое количество видов, составили 53±6 
и 106±9 соответственно, что свидетельствует 
о достаточности наших данных для характе-
ристики сообществ.

Повышение видового разнообразия отме-
чено как для ювенильных, так и для взрослых 
особей (рис. 2). Также отмечены более высо-
кие показатели выравненности для эпибионт-
ных сообществ взрослых камчатских крабов 
(p <0.05), для неполовозрелых особей вырав-
ненность сообществ была сходной (p >0.05)

Сообщества эпибионтов, отмеченные на 
неполовозрелых крабах, показали степень 
сходства на уровне 32.8%, тогда как для по-
ловозрелых крабов этот показатель составил 
52.1%

В 2004–2008 гг. относительно высокая 
встречаемость (>10%) отмечена у шести 
видов, в 2009–2013 – у десяти. Среди них 
наиболее часто обнаруживались амфиподы 
Ischyrocerus commensalis и I. anguipes, весло-
ногие ракообразные Tisbe furcata и Harpacticus 
uniremis, гидроды Obelia spp., мидии, а также 
рыбья пиявка Johanssonia arctica. Анализ дан-
ных по ювенильным крабам показал, что все 
12 видов, найденные в более ранний период, 
встречались и позднее, а за период с 2009 по 
2013 г. видовой список расширился за счет на-
ходок 22 новых видов (рис. 3). 

Рис. 2. Динамика видового богатства и выравненности эпибионтных сообществ камчатского краба.
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Что касается половозрелых особей, то за 
весь период наблюдений отмечено повыше-
ние числа новых видов за счет появления 
52 новых, при этом 7 видов, отмеченных в 
2004–2008 гг., не были зарегистрированы в 
последующий период. Общее количество ви-
дов для двух периодов составило 36 (рис. 4).

При сопоставлении данных за 10-летний 
период исследований, бросается в глаза по-
явление новой группы симбиотических ор-
ганизмов – копепод, которые впервые были 
отмечены на камчатских крабах в 2009 г. 
Сравнительный анализ показал, что изменил-
ся не только видовой состав, но и индексы 
заселенности крабов. В частности, отмечена 
более высокая встречаемость для большин-
ства массовых видов на половозрелых крабах 
в более поздний период (табл. 1). Исключени-
ями были мидии и гидроиды, а также симбио-
тический вид амфипод Ischyrocerus anguipes, 
для которого отмечено снижение экстенсив-
ности заселения в 2009–2013 гг.

Рис. 3. Диаграмма Венна, показывающая различия видового состава эпибионтных сообществ ювенильных кам-
чатских крабов.

В отношении средней интенсивности за-
селения достоверные различия отмечены 
лишь в случае симбиотических амфипод. При 
этом межгодовые вариации соответствовали 
тем, что отмечались для экстенсивности засе-
ления крабов этими видами: для Ischyrocerus 
commensalis отмечен рост этого индекса, а для 
Ischyrocerus anguipes – снижение с течением 
времени (табл. 2). Следует отметить, что под-
вижные симбиотические амфиподы надежно 
прикреплялись к телу краба при помощи уро-
под и общее количество «сбежавших особей» 
не превышало погрешности измерения сред-
него, что подтверждает корректность сравне-
ния интенсивности заселения крабов этими 
симбионтами.

Для более точной интерпретации данных 
был проведено сравнение размеров камчат-
ских крабов, отловленных в каждом из иссле-
дованных периодов. Были выявлены досто-
верные различия в размерном составе особей. 
Как ювенильные, так и половозрелые особи 
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были крупнее в 2009–2013 гг. (ШК 59.8±1.7 
и 147.7±1.1 мм соответственно) по сравне-
нию с 2004–2008 гг. (32.3±0.6 и 144±0.9 мм) 
(p <0.001 в обоих случаях).

Обсуждение
Обобщение результатов многолетних ис-

следований и сравнительный анализ данных 
позволил выявить динамику видового разно-
образия и индексов заселенности камчатского 
краба представителями местной донной фло-
ры и фауны. Изначальные сводки эпибион-
тов камчатского краба, сделанные на основе 
данных первых исследований, проведенных 
в середине 90-х гг. прошлого века, включали 
в себя довольно ограниченное число видов. 

Так, в норвежских водах Баренцева моря у 
крабов было отмечено 9 видов эпибионтов 
[Jansen et al., 1998], а в российских водах – 
около двух десятков [Кузьмин, Гудимова, 
2002], без точной видовой идентификации 
для большинства форм. Наши исследования 
позволили существенно расширить список 
видов, колонизирующих камчатского краба, и 
проследить многолетние изменения в струк-
туре сообществ с достаточной степенью до-
стоверности, поскольку отлов крабов прово-
дился в одном и том же районе и в один и тот 
же сезон.

Исследование расширило список таксо-
нов, которые можно обнаружить на теле P. 
camtschaticus в Баренцевом море. Большин-

Рис. 4. Диаграмма Венна, показывающая различия видового состава эпибионтных сообществ половозрелых кам-
чатских крабов.
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Таблица 1. Экстенсивность заселения половозрелых камчатских крабов массовыми видами эпибионтов в губе 
Дальнезеленецкая и результаты сравнительного анализа данных, обобщенных за два пятилетних периода

Таксон Вид 2004–08 гг. 2009–2013 гг. χ2 df p
Cirr Balanus crenatus 9.6 19.4 9.82 1 0.002
Bry Callopora lineata 3.1 5.5 1.80 1 0.180
Pol Circeis armoricana 3.8 7.2 2.70 1 0.100
Cop Cyclopina gracilis 0.0 6.8 18.21 1 <0.001
Cop Ectinosoma neglectum 0.0 5.9 15.86 1 <0.001
Cop Ectinosoma normani 0.0 18.1 51.83 1 <0.001
Pol Harmothoe imbricata 6.5 17.7 14.94 1 <0.001
Cop Harpacticus chelifer 0.0 5.5 14.70 1 <0.001
Cop Harpacticus uniremis 0.0 47.7 160.97 1 <0.001
Biv Hiatella arctica 3.1 5.9 2.38 1 0.123
Amph Ischyrocerus anguipes 42.9 33.3 4.82 1 0.028
Amph Ischyrocerus commensalis 96.6 99.6 5.78 1 0.016
Amph Ischyrocerus latipes 0.0 5.9 15.86 1 <0.001
Hir Johanssonia arctica 5.7 26.6 40.82 1 <0.001
Gas Margarites groenlandicus 0.4 5.5 11.83 1 0.001
Cop Mesochra pygmaea 0.0 16.5 46.60 1 <0.001
Biv Mytilus edulis 11.1 13.1 0.45 1 0.500
Nem Nemertini g. sp. 1 3.1 8.9 7.61 1 0.006
Hyd Obelia longissima 12.6 13.1 0.02 1 0.884
Bry Patinella verrucaria 0.4 5.5 11.83 1 0.001
Cop Tisbe furcata 0.0 90.3 413.25 1 <0.001
Cop Tisbe minor 0.0 9.7 26.56 1 <0.001
Bry Tricellaria arctica 1.5 5.9 6.82 1 0.009
Примечание. Amph – Amphipoda, Biv – Bivalvia, Bry – Bryozoa, Cirr – Cirripedia, Cop – Copepoda, Gas – Gastropoda, 
Hir – Hirudinea, Hyd – Hydrozoa, Nem – Nemertini, Pol – Polychaeta, df – число степеней свободы, χ2 – критерий 
хи-квадрат, p – уровень достоверности различий.

ство этих организмов встречаются с низкой 
частотой и могут считаться случайными. В 
группу симбиотических видов входят амфи-
поды, веслоногие раки, полиноидные полихе-
ты и рыбьи пиявки. Амфиподы Ischyrocerus 
spp. являются сожителями камчатского кра-
ба, обитающего в тихоокеанском регионе 
[Клитин, 2003]. Также они колонизируют 
краба-стригуна Chionoecetes opilio [Steele et 
al., 1986]. В Баренцевом море комменсальные 
бокоплавы отмечаются на северных литода 
Lithodes maja [Дворецкий, Дворецкий 2019] и 
крабах-пауках Hyas araneus [Dvoretsky, 2012], 
хотя и в меньших количествах, чем на камчат-
ском крабе. Данные симбионты успешно раз-
множаются на ракообразных хозяевах и полу-
чают некоторые преимущества от подобного 
сожительства, связанные с дополнительными 
источниками питания (о чем свидетельствует 
локализация на ротовом аппарате) и защитой 
от хищников [Dvoretsky and Dvoretsky 2009a, 
b, 2011]. Со своей стороны амфиподы обыч-

но не оказывают воздействия на хозяина, по-
скольку не способны повреждать его ткани, 
однако при массовом заселении жабр у ста-
рых крабов могут ухудшать процессы газооб-
мена [Dvoretsky and Dvoretsky 2009b]. В ряде 
случаев при локализации на икре камчатско-
го краба амфиподы могут выполнять сани-
тарную функцию, поскольку поедают преи-
мущественно мертвые икринки [Dvoretsky 
and Dvoretsky, 2010b].

Копеподы – новая группа симбионтов 
камчатского краба в губе Дальнезеленецкая. 
Для ряда видов характерна высокая экстен-
сивность заселения хозяев, в частности по-
сле 2009 г. крупные крабы почти поголовно 
были заселены видом Tisbe furcata. Однако о 
первом обнаружении Tisbe sp. на Paralithodes 
camtschaticus сообщалось гораздо раньше 
[Jansen et al., 1998] в Варангер-фьорде, где 
экстенсивность заселения хозяев этим ви-
дом достигала 67%. Появление этого сим-
бионта на Восточном Мурмане (примерно 
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Таблица 2. Интенсивность заселения камчатских крабов массовыми видами эпибионтов в губе Дальнезеленецкая 
и результаты сравнительного анализа данных, обобщенных за два пятилетних периода

Вид 2004–2008 гг. 2009–2013 гг. Дисперсионный 
анализ Тест Крускала-Уоллиса

X SE X SE F df p H df p
Ювенильные крабы

Ischyrocerus anguipes 2.7 0.4 2.8 0.5 0.04 1 0.840 – – –
Ischyrocerus commensalis 3.4 0.6 4.3 0.6 0.50 1 0.482 – – –
Mytilus edulis 1.8 0.6 2.6 1.1 0.18 1 0.676 – – –

Взрослые крабы
Balanus crenatus 2.9 0.5 5.1 1.6 1.04 1 0.312 – – –
Circeis armoricana 8.8 5.5 47.9 19.2 – – – 2.50 1 0.107
Crangonobdella fabricii 1.0 0.0 1.2 0.1 – – – 0.38 1 0.325
Eumida sanguinea 1.0 0.0 2.3 1.0 – – – 0.50 1 0.232
Gamarellus homari 1.4 0.3 1.0 0.0 – – – 0.66 1 0.171
Harmothoe imbricata 1.9 0.4 1.6 0.2 0.52 1 0.475 – – –
Heteranomia scuamula 1.6 0.2 14.8 10.7 – – – 0.24 1 0.602
Hiatella arctica 2.4 0.7 1.9 0.4 0.40 1 0.535 – – –
Ischyrocerus anguipes 7.2 1.2 2.5 0.3 – – – 19.39 1 <0.001
Ischyrocerus commensalis 56.6 3.3 75.7 3.9 – – – 17.51 1 <0.001
Johanssonia arctica 1.6 0.2 1.9 0.2 0.46 1 0.498 – – –
Mytilus edulis 2.6 0.4 2.8 0.7 0.05 1 0.816 – – –
Nemertini g. sp. 1 2.4 0.7 2.5 0.8 0.01 1 0.941 – – –
Примечание. X – среднее, SE – стандартная ошибка, F – критерий Фишера, H – критерий хи-квадрат, df – число 
степеней свободы, p – уровень достоверности различий.

в 285 км к востоку от Варангер-фьорда) в 
2009 г. и последующее увеличение разноо-
бразия копепод [Dvoretsky, Dvoretsky, 2013] 
можно объяснить расширением ареала оби-
тания камчатских крабов. В результате ми-
грационной активности крабы переносят 
симбионтов в новые местообитания, где 
они расселяются среди местных особей. 
Аналогичные ситуации были описаны для 
амфипод Ischyrocerus commensalis, которые 
стали обычными в губе Дальнезеленец-
кой после интродукции камчатского краба 
[Dvoretsky, Dvoretsky, 2010a]. Для глубоко-
водных акваторий Баренцева моря отмечена 
роль краба в распространении рыбьей пияв-
ки Johannsonia arctica и в открытых частях 
Баренцевом море [Hemmingsen et al., 2005]. 
При этом заметного влияния на здоровье 
трески и состояние популяции этого вида 
рыб не регистрируется.

Почти все прикрепленные виды не об-
ладают специфическими предпочтениями 
в отношении субстрата, встречаются на по-
верхностях разного происхождения и явля-

ются типичными малоспецифинчыми эпи-
бионтами. Исключением можем считаться 
гидроид Coryne hincksi, который отмечается 
преимущественно на панцирях ракообразных 
[Panteleeva et al., 2023].

Значительное повышение численности 
видов эпибионтов камчатского краба с тече-
нием времени, по всей вероятности, отражает 
процесс освоения местными видами нового 
хозяина, когда за счет увеличения численно-
сти крабов и их достаточно долгого обита-
ния в пределах новой акватории происходит 
повышение вероятности их заселения новы-
ми организмами и последующее закрепле-
ние симбионтов на новом для себя субстра-
те (McDermott, 2011; Creed et al., 2022). Этот 
процесс также сопровождается повышением 
экстенсивности заселения крабов некоторы-
ми массовыми видами. По всей видимости, 
процесс может быть связан и с изменением 
в структуре группировки краба в губе Даль-
незеленецкая. В частности, была отмечена 
тенденция к увеличению среднего размера 
камчатского краба, как для половозрелых, так 
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и для неполовозрелых особей, вероятно, свя-
занная со старением текущего поколения осо-
бей и преобладанием крабов более крупных 
размеров и с более старыми экзоскелетами 
[Dvoretsky, Dvoretsky 2023b]. Как известно, 
чем больше краб, тем больше симбионтов ко-
лонизирует его, а у особей, которые пропу-
скали линьку, отмечается накопление эпибон-
тов разных поколений [Dvoretsky, Dvoretsky 
2022c, 2024a, b]. Интересно отметить, что 
тенденция к повышению индексов заселен-
ности отмечена не для всех видов. Так, для 
симбиотического бокоплава Ischyrocerus 
anguipes отмечено снижение обоих индексов 
заселенности. Скорее всего, этот результат яв-
ляется отражением межвидовых взаимоотно-
шений в симбиотических сообществах. Ранее 
было показано, что данный вид проигрывает 
межвидовую конкуренцию более крупным 
особям Ischyrocerus commensalis [Дворецкий, 
Дворецкий, 2010].

Не следует исключать и роль внешних 
факторов среды в расширении спектра эпи-
бионтов камчатского краба. Как известно, 
процесс потепления в Арктике ведет к повы-
шению температуры воды и интенсивности 
течений. Эти процессы являются благопри-
ятными для распространения планктонных 
личинок многих донных животных, включая 
краба [Dvoretsky, Dvoretsky, 2022b], что по-
вышает возможности их распространения и 
оседания на камчатских крабов, численность 
которых тоже демонстрирует тенденцию к 
росту [Dvoretsky, Dvoretsky 2022a].

Заключение
Результаты многолетнего мониторинга 

позволили проследить динамику видового 
состава и индексов биоразнообразия эпи-
бионтных сообществ камчатского краба, оби-
тающего в губе Дальнезеленецкая. Сравне-
ние обобщенных данных за два пятилетних 
периода (2004–2008 гг. и 2009–2013 гг.) по-
казало рост числа ассоциированных с крабом 
организмов с 41 до 90. Также увеличились и 
выравненность Пиелу. Отмечено повышение 
экстенсивности заселения крабов для боль-
шинства массовых видов эпибионтов, тогда 
как интенсивность заселения оказалась более 

консервативным показателем. Появление но-
вой крупной группы симбиотических орга-
низмов – копепод – может быть связано с их 
привносом вместе с мигрирующими крабами 
из западных участков прибрежья Кольского 
полуострова. 

Финансирование работы
Работа выполнена в рамках государствен-

ного задания ММБИ РАН за счет финансиро-
вания Минобрнауки.

Конфликт интересов
Авторы заявляют, что у них нет конфликта 

интересов.

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследова-

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

Литература
Алимов А.Ф., Богуцкая Н.Г. Биологические инвазии в 

водных и наземных экосистемах / ред. Н.Г. Богуцкая. 
М.: Тов-во научных изданий КМК, 2004. 436 с.

Дворецкий А.Г. Вселение камчатского краба в Барен-
цево море и его воздействие на экосистему: обзор. 1. 
Выедание бентоса // Вопросы рыболовства. 2012. Т. 
13, № 1 (49). С. 18–34.

Дворецкий А.Г. Вселение камчатского краба в Барен-
цево море и его воздействие на экосистему: обзор. 2. 
Конкуренция с местными видами // Вопросы рыбо-
ловства. 2013. Т. 14, № 1 (53). С. 16–25.

Дворецкий А.Г., Дворецкий В.Г. Межвидовые взаимо-
отношения симбиотических амфипод на камчатском 
крабе в Баренцевом море // Доклад РАН. 2010. Т. 433, 
№ 5. С. 715–717.

Дворецкий А.Г., Дворецкий В.Г. Эпибионты и коммен-
салы северного литода (Lithodes maja, Decapoda, 
Lithodidae) в Баренцевом море // Зоологический 
журнал. 2019. Т. 98, № 4. С. 365–370.

Кузьмин С.А., Гудимова Е.Н. Вселение камчатского 
краба в Баренцево море. Особенности биологии, пер-
спективы промысла. Апатиты: КНЦ РАН, 2002. 236 с.

Клитин А.К. Камчатский краб у берегов Сахалина и 
Курильских островов: биология, распределение и 
функциональная структура ареала. М.: Нацрыбре-
сурсы, 2003. 253 с.

Acar S. Epibionts of mediterranean green crab, Carcinus 
aestuarii Nardo, 1847 in Çanakkale Strait: Based on 
seasonal, sexual and color variation // Biologia 2024. 
Vol. 79. P. 3625–3635

Creed R.P., Brown B.L., Skelton J. The potential impacts 
of invasions on native symbionts // Ecology. 2022. Vol. 
103, № 8. Article e3726.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 202534

Dunn A.M. Parasites and biological invasions // Advances 
in Parasitology. 2009. Vol. 68. P. 161–184.

Dvoretsky A.G. Epibionts of the great spider crab, Hyas 
araneus (Linnaeus, 1758), in the Barents Sea // Polar 
Biology. 2012. Vol. 35. P. 625–631.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Some aspects of the biol-
ogy of the amphipods Ischyrocerus anguipes associated 
with the red king crab, Paralithodes camtschaticus, in 
the Barents Sea // Polar Biology. 2009a. Vol. 32 (3). P. 
463–469.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Distribution of amphi-
pods Ischyrocerus on the red king crab, Paralithodes 
camtschaticus: Possible interactions with the host in 
the Barents Sea // Estuarine, Coastal and Shelf Science. 
2009b. Vol. 82 (3). P. 390–396.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Limb autotomy patterns in 
Paralithodes camtschaticus (Tilesius, 1815), an invasive 
crab, in the coastal Barents Sea // Journal of Experimental 
Marine Biology and Ecology. 2009c. Vol. 377. P. 20–27.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Epifauna associated with 
an introduced crab in the Barents Sea: a 5-year study 
// ICES Journal of Marine Science. 2010a. Vol. 67. P. 
204–214.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. The amphipod Ischy-
rocerus commensalis on the eggs of the red king crab 
Paralithodes camtschaticus: egg predator or scavenger? 
// Aquaculture. 2010b. Vol. 298. P. 185–189.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Population biology of 
Ischyrocerus commensalis, a crab-associated amphipod, 
in the southern Barents Sea: a multi-annual summer study 
// Marine Ecology. 2011. Vol. 32, № 4. P. 498–508.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Copepods associated with 
the red king crab Paralithodes camtschaticus (Tilesius, 
1815) in the Barents Sea // Zoological Studies. 2013. 
Vol. 52. Article 17.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Commercial fish and 
shellfish in the Barents Sea: Have introduced crab species 
affected the population trajectories of commercial fish? 
// Reviews in Fish Biology and Fisheries. 2015. Vol. 25, 
№ 2. P. 297–322.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. New echinoderm-crab 
epibiotic associations from the coastal Barents Sea // 
Animals. 2021. Vol. 11. Article 917.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Renewal of the amateur 
red king crab fishery in Russian waters of the Barents 
Sea: Potential benefits and costs // Marine Policy. 2022a. 
Vol. 136. Article 104916.

Dvoretsky V.G., Dvoretsky A.G. Ecology and distribution 
of red king crab larvae in the Barents Sea: a review // 
Water. 2022b. Vol. 14. Article 2328.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Epibiotic communities 
of common crab species in the coastal Barents Sea: 
biodiversity and infestation patterns // Diversity. 2022c. 
Vol. 14. Article 6.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Shellfish as biosensors 
in online monitoring of aquatic ecosystems: a review 

of Russian studies // Fishes. 2023a. Vol. 8. Article 102.
Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Epibionts of an introduced 

king crab in the Barents Sea: a second five-year study // 
Diversity. 2023b. Vol. 15. Article 29.

Dvoretsky A.G., Plaksina M.P., Dvoretsky V.G. First record 
of nematode larvae in the amphipod Ischyrocerus com-
mensalis colonizing red king crabs in the Barents Sea // 
Diversity. 2023. Vol. 15. Article 40.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Winter epibiotic commu-
nity of the red king crab Paralithodes camtschaticus in 
Sayda Bay (Barents Sea) // Animals. 2024a. Vol. 15. 
Article 100.

Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. Impact of biotic and abi-
otic factors on epibiotic communities of the Barents Sea 
red king crab // Biology Bulletin. 2024b. Vol. 51, № 5. 
P. 1498–1503.

Falk-Petersen J., Renaud P., Anisimova N. Establishment 
and ecosystem effects of the alien invasive red king crab 
(Paralithodes camtschaticus) in the Barents Sea – A 
review // ICES Journal of Marine Science. 2011. Vol. 
68. P. 479–488.

Hemmingsen W., Jansen P.A., MacKenzie K. Crabs, leeches 
and trypanosomes: an unholy trinity? // Marine Pollution 
Bulletin. 2005. Vol. 50. P. 336–339.

Jansen P.A., Mackenzie K., Hemmingsen W. Some par-
asites and commensals of red king crab Paralithodes 
camtschaticus in the Barents Sea // Bulletin of the 
European Association of Fish Pathologists. 1998. Vol. 
18. P. 46–49.

Magurran A.E. Ecological diversity and its measurement. 
New Jersey, Princeton university press, 1988. 185 p.

McDermott J.J. Parasites of shore crabs in the genus Hemi-
grapsus (Decapoda: Brachyura: Varunidae) and their 
status in crabs geographically displaced: a review // 
Journal of Natural History. 2011. Vol. 45. P. 2419–2441.

Oug E., Cochrane S.K.J., Sundet J.H., Norling K., Nilsson 
H.C. Effects of the invasive red king crab (Paralithodes 
camtschaticus) on soft-bottom fauna in Varangerfjorden, 
northern Norway // Marine Biodiversity. 2011. Vol. 41. 
P. 467–479.

Panteleeva N.N., Dvoretsky A.G., Dvoretsky V.G. New 
records of the hydrozoan Coryne hincksi Bonnevie, 1898 
on red king crabs in the Barents Sea // Diversity. 2023. 
Vol. 15. Article 100.

Pavlova L.V., Dvoretsky A.G. Prey selectivity in juvenile 
red king crabs from the coastal Barents Sea // Diversity 
2022. Vol. 14. Article 568.

Steele D.H., Hooper R.G., Keats D. Two corophioid am-
phipods commensal on spider crabs in Newfoundland // 
Journal of Crustacean Biology. 1986. Vol. 6. P. 19–24.

Zaklan S.D. Review of the Family Lithodidae (Crusta-
cea: Anomura: Paguroidea): distribution, biology and 
fisheries. // Crabs in Cold Water Regions: Biology, 
Management, and Economics Alaska Sea Grant College 
Program, AK-SG-02-01. Anchorage: Anchorage College. 
2002. Pp. 751–845.



35РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 2025

DYNAMICS OF BIOLOGICAL DIVERSITY IN EPIBIOTIC 
COMMUNITIES OF THE INTRODUCED RED KING CRAB FROM 

THE BARENTS SEA

© 2024 Dvoretsky A.G.*, Dvoretsky V.G.**

Murmansk Marine Biological Institute of the Russian Academy of Sciences, Murmansk, 183038
e-mail: *ag-dvoretsky@yandex.ru , **v-dvoretsky@yandex.ru

The results of a comparative analysis of epibiotic communities of the introduced Barents Sea red king 
crabs are presented according to long-term studies carried out in the waters of the Dalnezelenetskaya Bay. 
There was a two-fold increase in species richness in the period from 2004 to 2013. There was an increase 
in the prevalence and mean intensity of infestation. The increase in biodiversity indices is explained by the 
expansion of symbionts due to the appearance of both new rare epibionts and new common symbionts, in 
particular, copepods. Changes in the structure of epibiotic communities are associated with the ongoing 
adaptation of the red king crab to the conditions of the Barents Sea, and the dynamics of population indices 
is associated with the changes in size and age structure of the local crab population and interspecific rela-
tionships between symbionts.

Key words: red king crab, Barents Sea, epibionts.
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Исследовано влияние условий местообитания на популяции инвазивного союзного короеда Ips 
amitinus (Eichhoff) (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae) в припоселковых кедровниках Томской 
области и на жизненное состояние деревьев кедра сибирского Pinus sibirica Du Tour в очагах его 
массового размножения. На 11 пробных площадях были оценены плотность поселения (семей дм–2) 
союзного короеда и доля повреждённых им деревьев, жизненное состояние кедра, таксационные 
характеристики древостоев, определена поражённость кедра гнилевыми и раковыми заболеваниями, 
методами геоботаники дана оценка богатству и увлажнённости почвы, дендрохронологическими 
методами оценено влияние на кедр погодных условий. С помощью анализа главных компонент 
для смешанных данных установлена структура связей между признаками лесных сообществ, а с 
использованием линейного регрессионного анализа и анализа моделей со смешанными эффектами 
эти связи были описаны количественно. В результате показано, что в очагах массового размножения 
союзного короеда параллельно развивается несколько процессов, влияющих на состояние популяций 
I. amitinus и его кормовой породы. Долговременное снижение устойчивости древостоев, связанное с 
их старением и усугубленное бедностью почвы, приводит к возрастанию как доли деревьев с посе-
лениями союзного короеда, так и и плотности его поселения. Возрастает плотность поселения также 
в результате кратковременных стрессов, связанных с малым количеством осадков в начале вегетаци-
онного периода, и в древостоях с высокой дисперсией высот кедра, что создаёт большое количество 
благоприятных для светолюбивого союзного короеда хорошо освещённых микростаций. Доля деревьев 
с поселениями I. amitinus положительно связана с объёмом его кормовой базы, выраженной через 
биомассу (м3 га–1) кедра. Анализ особенностей таёжных кедровников, выполненный по литературным 
данным, позволяет предполагать, что масштабные массовые размножения в них союзного короеда 
маловероятны. Они значительно отличаются по таксационным и почвенным характеристикам от 
антропогенно-изменённых припоселковых кедровников в неблагоприятную для I. amitinus сторону. 
Наиболее подходящие условия для формирования очагов его массового размножения в естественных 
условиях сформированы в редко встречающихся разновозрастных перестойных кедровых древостоях 
южной и средней тайги на умеренно или недостаточно увлажнённых почвах, длительное время не 
подвергавшихся сильным нарушениям. Исключение представляют древостои, подвергшиеся сильным 
стрессам, таким как дефолиация сибирским шелкопрядом или устойчивый низовой пожар, рядом с 
которыми могут образовываться миграционные очаги союзного короеда. 

Ключевые слова: союзный короед, кедр сибирский, экологические условия, массовые размно-
жения, жизненное состояние, популяционные характеристики, припоселковые кедровники, тайга.
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Введение
Из чужеродных лесных фитофагов наи-

большая вероятность нанесения ущерба во 
вторичном ареале отмечена для ксилофагов 
[Aukema et al., 2011]. Союзный короед Ips 
amitinus (Eichh.) (Coleoptera, Curculionidae: 
Scolytinae) хорошо иллюстрирует эту законо-
мерность. Этот вид, изначально распростра-
нённый в центрально-европейских горных 
хвойных лесах, к настоящему времени широ-
ко распространился за его пределы [Jeger et 
al., 2017]. В Европе как в первичном ареале, 
так и вне его союзный короед практически не 
наносил заметного ущерба лесам. Единствен-
ный известный нам по литературным данным 
очаг его массового размножения в насажде-
ниях кедра европейского Pinus cembra L. имел 
площадь лишь 25 га [Jurc, Bojovic, 2006]. На 
северо-западе Европейской части России I. 
amitinus распространился во второй полови-
не XX – начале XXI в. естественным путём 
и заметного влияния на местные экосистемы 
не оказал [Mandelshtam, Selikhovkin, 2020; 
Økland et al., 2019].

Восточнее Урала союзный короед впервые 
был найден в 2019 г. на юго-востоке Западной 
Сибири. В отличие от Европы здесь он вы-
звал массовую гибель близко родственному 
P. cembra кедра сибирского (Pinus sibirica Du 
Tour) [Kerchev et al., 2019]. Значительное (поч-
ти 4 тыс. км) расстояние места этой находки 
от западной части ареала делает наиболее ве-
роятным его завоз в Сибирь с изделиями из 
древесины [Musolin et al., 2022]. Уточнение 
распространённости здесь I. amitinus показа-
ло наличие его очагов массового размноже-
ния в северной части Кемеровской области, 
прилегающей к Транссибирской магистрали 
– предположительному коридору для проник-
новения сюда этого инвайдера – и смежных с 
ней районах юга Томской области [Kerchev et 
al., 2021]. Общая площадь его очагов на мо-
мент проведения нашего исследования пре-
вышала 3 тыс. га (данные Томского центра 
защиты леса). 

Отдельный повод для беспокойства пред-
ставляет хорошо известная особенность ди-
намики ущерба, наносимого инвайдерами. В 
первые годы инвазии, т.е. в период адаптации к 
новым условиям, чужеродные виды, особенно 

скрытноживущие, не оказывают ощутимого 
воздействия на аборигенные экосистемы. Од-
нако в случае успешного прохождения адап-
тации и благоприятствующих условий среды 
весьма вероятен подъём численности выше 
порога вредоносности [Zhan et al., 2023]. Веро-
ятность подобного сценария ещё более высока 
при воздействии на экосистемы других нега-
тивных факторов, снижающих их устойчи-
вость. В итоге значительность ущерба, причи-
няемого видом-вселенцем, увеличивается ещё 
больше, и, как правило, происходит быстрое 
расширение его вторичного ареала в целом и 
площади, на которой он может считаться опас-
ным для местных сообществ [Berryman, 1986]. 

Ощутимый вред от союзного короеда в 
Сибири на данный момент отмечается только 
в припоселковых кедровниках [Kerchev et al., 
2021]. Эти насаждения отличаются от есте-
ственных таёжных лесов с преобладанием ке-
дра сибирского как историей своего развития 
(они сформированы при участии человека), 
так и таксационными характеристиками. Для 
припоселковых кедровников характерны, в 
частности, относительно низкие полноты и 
повышенные характеристики производитель-
ности: более высокие запасы древесины, ди-
аметр ствола и объём кроны и т.д. [Данченко, 
Бех, 2010]. В то же время они в значительной 
степени затронуты процессами деградации 
[Дюкарев и др., 2009]. 

Успех лесозащитных мероприятий во 
многом определяется эффективным прогно-
зированием роста численности вредителей 
и своевременным обнаружением очагов их 
массового размножения [Исаев и др., 1984]. 
С этой точки зрения важно заранее оценить 
способность I. amitinus наносить ущерб при 
дальнейшем расширении его ареала на тер-
риторию с преобладанием кедровых лесов 
таёжного типа. Однако значительные разли-
чия между припоселковыми кедровниками, 
где союзный короед ведёт себя как агрессив-
ный ксилофаг, и естественными кедровыми 
лесами затрудняют прогноз ущерба, который 
этот инвайдер способен причинить при даль-
нейшем расширении его вторичного ареала 
в Сибири. В данной работе мы попытались 
ответить на два вопроса: 1) какие характери-
стики лесного сообщества благоприятствуют 
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появлению очагов массового размножения 
союзного короеда в припоселковых кедров-
никах Западной Сибири и 2) насколько в та-
ёжных кедровых древостоях распространены 
насаждения с аналогичными припоселковым 
кедровникам характеристиками, уязвимые 
перед повреждением I. amitinus? 

Материалы и методы 
Регион исследования, пробные площа-

ди и их описание. Исследованные древостои 
находятся в юго-восточной части Западно-Си-
бирской равнины в пределах подтаёжной 
зоны. Два из них расположены в междуречье 
рек Обь и Томь, остальные – в междуречье 
рек Томь и Яя. Рельеф равнинный, с абсолют-
ными высотами 100–250 м над уровнем моря. 
[Евсеева, 2001]. Климат континентальный 
[Алпатьев и др., 1976], холодный, без сухого 
сезона и с холодным летом (Dfc) [Peel et al., 
2007]. Административно регион исследова-
ния относится к Томскому району Томской 
области (рис. 1). 

Полевые исследования были проведены в 
2021 году. Перед началом работ в припосел-
ковых кедровниках было проведено предва-
рительное обследование. По его результатам 
были намечены участки площадью 0.2–1 га 
(табл. 1) со сформировавшимися популяция-
ми I. amitinus и максимально контрастными 
условиями среды. Таксационные характери-
стики некоторых из этих участков были опи-
саны ранее [Кривец и др., 2008], другие дре-
востои были изучены впервые. 

В основном исследованные кедровники 
относятся к разнотравному типу леса, ха-
рактерному для зон южной тайги и мелколи-
ственных лесов. Основным отличием таких 
лесных экосистем является высокое флори-
стическое разнообразие сообществ (видовая 
насыщенность составляет в среднем 63 вида 
высших растений на 400 м2). Значительно 
реже здесь встречаются мелкотравные ке-
дровники, также отличающиеся повышен-
ным видовым разнообразием травяного по-
крова и подлеска. На месте насаждений с 

Рис. 1. Регион исследования (круглый маркер на врезке) и положение пробных площадей: светло-серым цветом 
залита территория Томской области; тёмно-серым – населённые пункты. Карта подготовлена в программе QGIS.
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Таблица 1. Координаты исследованных пробных площадей

Пробная площадь Широта Долгота
Протопопово 56.414 85.162
Белоусово1 56.310 85.173
Зоркальцево 56.539 84.737
Плотниково 56.386 85.260
Аксёново 56.322 85.134
Богашёво 56.364 85.150
Лучаново 56.333 85.046
Белоусово2 56.314 85.191
Нижне-Сеченово 56.508 84.650
Аркашёво 56.445 85.256
Петухово1 56.328 85.277
Петухово2 56.334 85.271

абсолютным преобладанием сухостоя сфор-
мировались крапивные фитоценозы. К не-
большим автономным болотным массивам 
приурочены травяно-моховые кедровники. 

Популяционные характеристики союз-
ного короеда. На каждой пробной площади 
проводили перечёт деревьев P. sibirica, засе-
лённых и незаселённых I. amitinus, и отбира-
ли отрезки его ветвей с поселениями короеда, 
поднимаясь в крону. На основе полученных 
данных рассчитывали следующие популяци-
онные характеристики: доля деревьев (%) со 
следами поселения этого вида, плотность по-
селения – отдельно количество семей и жу-
ков родительского поколения на дм2 боковой 
поверхности луба, средняя длина маточных 
ходов (см). 

Таксационные характеристики и жиз-
ненное состояние изученных древостоев. 
Для всех деревьев отмечали породу и диа-
метр ствола на высоте 1.3 м. Для всех деревь-
ев кедра сибирского оценивали категорию 
состояния (от I – здоровые деревья до VI – 
старый сухостой) [Алексеев, 1989; Демидко, 
2003]. Высоту на каждой пробной площади 
замеряли у 40–50% деревьев кедра. На осно-
ве измерений рассчитывали запас стволовой 
древесины всех пород на 1 га и долю в нём 
кедра сибирского, средние возраст, диаметр 
и высоту P. sibirica, а также их стандартные 
отклонения. Кроме того, вычисляли полноту 
древостоя. 

Фитопатологические характеристики 
изученных древостоев. Количественное из-
мерение влияния отдельных видов возбуди-
телей болезней деревьев на состояние дре-

востоя крайне трудоёмко. Поэтому их связь 
с ослаблением древостоя оценивали по при-
сутствию их плодовых тел. При обследова-
нии пробных площадей были обнаружены 
плодовые тела следующих видов фитопато-
генов кедра сибирского: трутовики Швейни-
ца (Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat.), розовый 
(Fomitopsis rosea (Alb. et Schwein.) P. Karst), 
серно-жёлтый (Laetiporus sulphureus (Bull.) 
Murrill), заборный (Gloeophyllum sepiarium 
(Wulfen) P. Karst.), сосновая (Fomitopsis pin-
icola (Sw.) P. Karst.), корневая (Heterobasidion 
аnnosum s. str.), еловая (Phellinus chrysoloma 
(Fr.) Donk) губки, опёнок (Armillaria spp.) и 
нектрия (Nectria sp.), а также некрозы неяс-
ной этиологии.

В качестве одного из факторов ослабле-
ния припоселковых кедровников рассматри-
вают комлевую гниль [Дюкарев и др., 2009], 
которая может быть вызвана рядом перечис-
ленных выше патогенов. Развитие комлевой 
гнили оценивали как занимаемую ей долю 
площади поперечного сечения ствола: 

          rot = πr2
tree ⁄ πr2

rot,
где rot – занимаемая гнилью доля, rtree – ради-
ус ствола, rrot – радиус гнили, определённый 
как разность между протяжённостью части 
керна без признаков гнили и rtree.

Геоботанические оценки местопроиз-
растания. Для оценки растительного покрова 
исследуемых кедровых лесов, выявления фло-
ристического состава, количественных и каче-
ственных соотношений видов, определяемых 
их ценотической значимостью и варьировани-
ем обилия, на каждой пробной площади были 
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сделаны полные геоботанические описания 
(до 8 описаний на пробную площадь). Опи-
сания выполняли по общепринятой методике 
[Полевая геоботаника, 1976; Ипатов, Мирин, 
2008] на пробных площадях 20×20 м.

Для описания лесорастительных условий 
и комплексной характеристики экотопов, от-
ражающей результат сочетания различных 
экологических факторов в виде экологиче-
ского режима местообитания, была прове-
дена фитоиндикационная оценка условий 
местообитаний на основе амплитудных эко-
логических шкал Л.Г. Раменского с соавт. 
[Раменский и др., 1956] и И.А. Цаценкина 
с соавт. [Цаценкин и др., 1978] по наиболее 
значимым для лесных сообществ экологиче-
ским факторам – увлажнению и богатству-за-
солению почв [Королюк, 2007; Нешатаев и 
др., 2002; Прокопьев, 2012]. Статусы место-
обитаний по этим экологическим факторам, 
выраженные в относительных единицах 
меры напряженности экологических факто-
ров «ступенях», определялись по полному 
флористическому составу фитоценозов, отра-
жающему среднемноголетние экологические 
условия и потому являющимуся достаточно 
надежным показателем экологических пара-
метров среды [Королюк и др., 2005].

Радиальный прирост изученных дре-
востоев. На каждой пробной площади было 
взято по одному керну с 15–20 живых деревь-
ев кедра, в Протопоповском припоселковом 
кедровнике также было добавлено 42 керна, 
собранных в 2006 году. Керны были высуше-
ны, наклеены на деревянные подложки и от-
шлифованы наждачной шкуркой с размером 
зерна, постепенно уменьшающимся до 1000. 
Отшлифованные керны сканировали с разре-
шением 1200 или 2400 dpi. На отсканирован-
ных изображениях в программе CooRecorder 
[Cybis, 2024] была измерена ширина годич-
ных колец. Перекрёстное датирование про-
водили в программе CDendro [Cybis, 2024]. 
Для дальнейшей обработки оставляли только 
те ряды, коэффициент корреляции которых с 
мастер-хронологией, построенной по методу 
исключения отдельных объектов (leave-one-
out), был не менее 0.4. Древесно-кольцевые 
статистики вычисляли с помощью пакета 
dplR [Bunn, 2008]. 

Наличие тенденции к спаду или увеличе-
нию радиального прироста до и после инва-
зии союзного короеда исследовали на рядах 
с трендом, удалённым сначала негэкспонен-
циальной функцией, а затем сглаженными 
сплайнами. Параметры негэкспоненты и 
сплайнов подбирали так, чтобы сохранить 
колебания с периодом ~10 лет. Обобщён-
ные хронологии древостоев строили в dplR, 
усредняя годичные значения радиального 
прироста с помощью робастной средней. 
Тренд радиального прироста до и после ин-
вазии союзного короеда оценивали как коэф-
фициент линейного уравнения, полученный 
для обобщённой хронологии. 

Связь радиального прироста и погод-
ных условий. Для исследования влияния 
погодных условий на радиальный прирост 
древесно-кольцевые ряды последователь-
но подвергали процедуре удаления тренда в 
dplR с использованием негэкспоненциальной 
функции и сглаженных сплайнов, а затем из 
них удаляли авторегрессионную компонен-
ту [Carrer, 2011]. При моделировании рядов 
сплайнами использовали 50% порог отсечения 
и 67% длину фильтра, так как предваритель-
ный анализ показал, что при этих значениях 
результаты анализа интерпретируются наи-
лучшим образом. Обобщённую хронологию 
строили так же, как при исследовании тренда. 

Для исследования зависимости ради-
ального прироста от погодных условий рас-
считывали коэффициент корреляции между 
ними в пакете bootRes [Biondi, 1997; Zang, 
Biondi, 2013]. В качестве характеристик по-
годы использовали среднемесячные темпера-
туры воздуха и месячные суммы осадков для 
интервала от января года, предшествующего 
формированию кольца, до октября в год его 
формирования. Данные о погоде были взя-
ты по метеостанции Томск (максимальное 
расстояние до древостоя 43 км) с 1840 г. для 
температур и с 1936 г. для осадков [ВНИИГ-
МИ-МЦД, 2024]. После расчётов в дальней-
шей работе использовали только те месяцы, 
для которых было показано существование 
различий между древостоями по реакции ра-
диального прироста на погоду. 

Статистическая обработка. Всего было 
рассмотрено 67 признаков, характеризующих 
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каждый древостой (табл. 2). Такое большое 
их количество затрудняет анализ связей меж-
ду ними [Husson et al., 2011], и для установ-
ления их структуры было принято решение 
использовать метод главных компонент для 
смешанных данных (функция PCA из пакета 
FactoMineR 2.9 [Lê et al., 2008]). Нами при-
нято допущение, что вклад количественно-
го признака в n-ю главную компоненту (ГК) 
достаточно велик, если величина нагрузки 
(contribution) превышала медианную. Для 
качественных признаков вклад не рассчиты-
вается, поэтому мы руководствовались вели-
чиной коэффициента η2, сравнивая её с коэф-
фициентами корреляции ранее выбранных 
количественных признаков с осью главной 
компоненты. Качественный признак вклю-
чали в дальнейшее рассмотрение, если его η2 
превышала минимальное по модулю значе-
ние коэффициента корреляции. 

Для выделенных ГК исследовали струк-
туру связи признаков, вклад которых на пре-

Таблица 2. Признаки, использованные для описания компонентов лесных сообществ

Группа признаков Признаки Шкала измерений

Популяционные 
характеристики короеда

Плотность поселения союзного короеда, семей и жуков 
родительского поколения, длина маточных ходов, доля 

деревьев со следами поселения союзного короеда
Количественные 

Таксационные 
характеристики кедра

Доля стволовой древесины в её запасе для насаждения 
в целом, средние возраст, диаметр и высота, 

стандартные отклонения возраста, диаметра и высоты, 
запас стволовой древесины на 1 га 

Количественные 

Прочие характеристики 
древостоя 

Общий запас стволовой древесины на 1 га, полнота 
древостоя Количественные 

Распределение по 
категориям состояния

Доли деревьев категорий состояния: здоровых 
(категория состояния I), ослабленных (II), сильно осла-
бленных (III), усыхающих (IV), свежего (V) и старого 

(VI) сухостоя 

Количественные 

Фитопатологические 
характеристики

Развитие комлевой гнили, поражение древостоя 
трутовиками Швейница, розовым, серно-жёлтым, 
заборным; сосновой, корневой, еловой губками; 

опёнком; нектрией; некрозами 

Развитие 
комлевой гнили – 

количественный, про-
чие – качественные 

Геоботанические 
характеристики

Тип леса, баллы увлажненённости и богатства-
засоления по шкалам Раменского и Цаценкина 

Тип леса – 
качественный, прочие 

– количественные 

Древесно-кольцевые 
характеристики

Средняя ширина годичного кольца до и после начала 
инвазии, тренд радиального прироста до и после неё же Количественные 

Связь радиального 
прироста и погоды

Наличие статистически значимой реакции радиального 
прироста на температуру и осадки с мая по ноябрь 

предыдущего и текущего года 
Качественные 

Географические 
координаты Широта и долгота Количественные 

дыдущем этапе был расценен как достаточно 
значительный. Поскольку мы исследовали 
как количественные, так и качественные при-
знаки, возможности оценить силу их связи в 
сравнимых показателях не было. Мы лишь 
констатировали наличие статистически зна-
чимых на уровне 0.05 коэффициента корре-
ляции Спирмена (если оба признака количе-
ственные), χ2 (оба признака качественные) 
или различий по критерию Краскала – Уол-
лиса (качественный и количественный при-
знаки). Для графической интерпретации по-
лученной структуры связи мы использовали 
пакет igraph 1.6.0 [Csardi, Nepusz, 2006]. 

Связь популяционных характеристик 
союзного короеда и поражённости им дре-
востоя с одной стороны и прочих исследо-
ванных нами признаков с другой мы мо-
делировали линейными уравнениями без 
(функция lm пакета base) или со смешанны-
ми эффектами (функция lmer пакета lme4 1.1-
35.1 [Bates и др., 2015]). Наилучшую модель 
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выбирали, минимизируя значение критерия 
Акаике (функция sterAIC пакета MASS 7.3-
60 [Venables, Ripley, 2002]) и максимизируя 
коэффициент детерминации R2. Для расчёта 
R2 линейных моделей со смешанными эффек-
тами использовали функцию r.squaredGLMM 
пакета MuMIn 1.47.5 [Bartoń, 2023]. 

Для выявления закономерностей в распре-
делении деревьев по категориям состояния в 
изученных древостоях мы разбили их на од-
нородные группы, рассчитав евклидово рас-
стояние между их виталитетными спектрами 
и применив к полученной матрице алгоритм 
Варда (функции dist и hclust пакета base). 

Статистический анализ данных был вы-
полнен в R 4.3.2 [R Core Team, 2021]. 

Результаты
Характеристики изученных сообществ. 

Типичный изученный нами древостой имеет 
большие запасы стволовой древесины, высо-
кую полноту и содержит в составе не менее 
50% кедра сибирского. Большинство древо-
стоев приспевающие, меньшее количество 
относится к средневозрастным. Значения 
стандартных отклонений для возрастов, вы-
сот и диаметров (табл. 3) соответствуют од-
новозрастным или условно-разновозрастным 
древостоям [Семечкин, 2002]. 

Тип леса большинства древостоев раз-
нотравный; мелкотравный, крапивный и 
травяно-моховой, типы представлены одной 
пробной площадью каждый. Исследован-

ные лесные сообщества сформировались в 
мезотрофных влажных автоморфных место-
обитаниях, кроме сырого травяно-мохового 
кедровника небольшого болота. Так, увлаж-
нённость местообитаний, рассчитанная по 
шкале Л.Г. Раменского с соавт. [Раменский и 
др., 1956] изменяется от 70.5 до 77.2 ступени, 
но обычно не превышает 72.0, а богатство-за-
соление почв изменяется от 7.8 до 9.0 ступе-
ни. Оценка тех же экологических факторов, 
полученная по шкалам И.А. Цаценкина с 
соавт. [Цаценкин и др., 1978], в целом по-
вторяет эти результаты (коэффициент корре-
ляции Пирсона для увлажнения местообита-
ний 0.907, для богатства-засолённости почв 
0.692). 

Наблюдаемая нами плотность поселения 
I. amitinus несколько ниже, а длина маточных 
ходов больше по сравнению с ранее опубли-
кованными значениями [Керчев и др., 2020]. 
Доля деревьев с его поселениями или их сле-
дами в большинстве случаев на момент про-
ведения исследования была невысока, но в не-
которых древостоях превышала 50% (рис. 2). 

Изученные древостои значительно разли-
чаются по степени нарушенности (рис. 3). В 
сочетании с высокой изменчивостью встре-
чаемости союзного короеда это указывает на 
разную степень развития его очагов. 

Отдельно следует описать результаты 
для Лучаново-Ипатовского кедровника, ко-
торый был исследован, но полученные ре-
зультаты не вошли в анализ из-за того, что 

Таблица 3. Таксационные характеристики изученных древостоев (Min – минимум, Q75 и Q25 – соответственно 
верхний и нижний квартили, Med – медиана, Max – максимум.)
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Рис. 2. Популяционные характеристики союзного короеда в изученных древостоях:  горизонтальная линия – ме-
диана; прямоугольник с серой заливкой – область между верхним и нижним квартилями; вертикальные линии 
– расстояние до минимального и максимального значений.

Рис. 3. Усреднённые по кластерам распределения деревьев по категориям состояния.

он резко отличается от остальных объектов. 
Эти различия связаны с тем, что очаг массо-
вого размножения I. amitinus в нём развился 
после дефолиации сибирским шелкопрядом 
Dendrolimus sibiricus Tschetv. Как следствие, 
на момент обследования встречаемость союз-
ного короеда в нём достигла 95%, около 85% 
деревьев погибло, а почти все оставшиеся 
были усыхающими. Единичные живые дере-
вья в нём были сильно ослаблены. 

Достаточно сильно кедр повреждён ство-
ловыми гнилями. Квартильный размах сте-
пени развития гнили составляет 31.3–41.9%, 
максимум равен 67.1%. Из возбудителей бо-
лезней чаще всего встречаются нектрия, тру-
товик Швейница, опёнок, сосновая и еловая 
губки (63.6%) и корневая губка (36.3%). 

Кедр сибирский в изученных древосто-
ях характеризуется высокими значениями 
радиального прироста. Минимальная ши-
рина годичного кольца до начала инвазии 

I. amitinus была равна 0.555 мм, после – 0.795 
мм. Тренд радиального прироста в разных 
древостоях изначально был разнонаправлен-
ным (линейный коэффициент от –0.075 до 
0.057), но после формирования очагов союз-
ного короеда почти везде у живых деревьев 
он сменился на восходящий. Радиальный 
прирост наиболее чувствителен к осадкам 
февраля (в семи древостоях), мая (в пяти) и 
июня (в трёх) текущего года. Во всех случа-
ях связь между ним и количеством осадков 
была положительной. 

Анализ главных компонент. Исследова-
ние результатов анализа главных компонент 
показало, что хорошо интерпретируются 
только первые четыре из них (табл. 4), сум-
марно объясняющие 69.8% общей дисперсии 
(доля объяснённой дисперсии для отдельных 
компонент составляет от 22.4 до 11.7%). 

Тесная связь с этими компонентами, со-
гласно принятым нами критериям, была пока-
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зана для 37 характеристик (см. табл. 4). Среди 
них хорошо представлены признаки, описыва-
ющие состояние популяции союзного короеда, 
характеризущие благоприятность местообита-
ния геоботанические индексы, древесно-коль-
цевые и таксационные характеристики, доли 
деревьев разных категорий состояния. Также 
на результаты оказывают влияние географи-
ческие координаты. Почти не связаны с этими 
компонентами фитопатологические характе-
ристики и переменные, описывающие зави-
симость роста кедра от погодных условий. 
Результаты анализа попарных связей между 
признаками представлены в Приложении. 

Регрессионный анализ. Большое ко-
личество проанализированных признаков 
затрудняет выбор потенциальных предик-
торов с помощью анализа полной матрицы 
связей. Поэтому предикторы были выбраны 
по результатам такого анализа внутри при-

Таблица 4. Признаки древостоев, наиболее тесно связанные с главными компонентами (ГК) 1–4 (Для количествен-
ных признаков приведены значения коэффициентов корреляции, для качественных – η2.)

ГК Признаки и меры их связи с главными компонентами

1

Доля деревьев категории состояния III (0.789); развитие комлевой гнили (0.707); богатство-засоление по 
шкалам Раменского (0.689) и Цаценкина (0.678); длина маточных ходов (0.659); средний возраст кедра 
(0.400); тренд радиального прироста до начала инвазии (–0.444); полнота древостоя (–0.478); средняя 
ширина годичного кольца после (–0.486) и до (–0.491) начала инвазии; плотность поселения союзного 

короеда, жуков (–0.540) и семей (–0.551) родительского поколения; увлажнённость по шкалам Цаценкина 
(–0.734) и Раменского (–0.787); доля деревьев категории состояния I (–0.845) 

2

Запас стволовой древесины кедра на 1 га (0.907) и её доля в запасе для насаждения в целом (0.866); 
доля деревьев со следами поселений союзного короеда (0.778); общий запас стволовой древесины на 

1 га (0.687); доля деревьев IV (0.683) и V (0.585) категорий состояния; стандартное отклонение возрас-
та кедра (0.510); средний диаметр кедра (0.438); доля деревьев VI категории состояния (0.402); тренд 
радиального прироста после начала инвазии (0.402); увлажнённость по шкале Раменского (–0.418); 

доля деревьев II категории состояния (–0.435); средняя ширина годичного кольца после начала инвазии 
(–0.513); увлажнённость по шкале Цаценкина (–0.621); средняя ширина годичного кольца до начала 

инвазии (–0.633) 

3

Широта (0.701); доля деревьев II категории состояния (0.680), средняя высота кедра (0.626); стандартные 
отклонения возраста (0.458), диаметра (0.413) и высоты (0.404) кедра; средняя ширина годичного 

кольца до начала инвазии (0.379); поражение древостоя заборным трутовиком (0.377); средняя ширина 
годичного кольца после начала инвазии (0.373); общий запас стволовой древесины на 1 га (0.369); 

богатство-засоление по шкале Цаценкина (–0.331); доля деревьев со следами поселений союзного корое-
да (–0.483); доли деревьев категорий состояния V (–0.488) и VI (–0.602); долгота (–0.610) 

4

Стандартное отклонение высоты (0.663) кедра; полнота (0.594); плотность поселения союзного короеда, 
семей (0.579) и жуков (0.524) родительского поколения; стандартное отклонение возраста кедра (0.480); 
доля деревьев III категории состояния (0.457); увлажнённость по шкале Раменского (0.403); стандартное 
отклонение диаметра кедра (0.339); наличие статистически значимой реакции радиального прироста на 
температуру ноября предыдущего сезона (0.325); поражение древостоя заборным трутовиком (0.275); 
наличие статистически значимой реакции радиального прироста на осадки мая (0.249) и июля (0.238) 
текущего сезона; тип леса (0.229); богатство-засоление по шкале Цаценкина (–0.196); доли деревьев 

II категории состояния (–0.222); доля стволовой древесины кедра в её запасе для насаждения в целом 
(–0.243); доля деревьев VI категории состояния (–0.392); богатство-засоление по шкале Раменского 

(–0.464); средние высота (–0.563) и диаметр (–0.646) кедра 

знаков, связанных с первыми четырьмя ГК 
(см. табл. 4). 

Лучшая модель доли деревьев, заселён-
ных союзным короедом, построенная на 
основе анализа структуры признаков ГК2, 
включала долю кедра в запасе насаждения в 
качестве единственного предиктора (табл. 5; 
рис. 4). Тесно связан с этой характеристикой 
(коэффициент корреляции Спирмена 0.813, 
уровень значимости 0.002) запас стволовой 
древесины кедра на 1 га, но основанная на 
нём модель показывает несколько худшие ре-
зультаты. 

Довольно хорошие результаты показала мо-
дель доли деревьев со следами поселения союз-
ного короеда, основанная на связанной с ГК1 
ширине годичного кольца до начала инвазии 
(см. табл. 5; рис. 4). В значительной мере этот 
признак отражает возрастные изменения (ко-
эффициент его корреляции с возрастом кедра 
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Таблица 5. Результаты линейного моделирования популяционных характеристик I. amitinus: доли деревьев со 
следами его поселения и плотности его поселения (семей дм–2)

Зависимые переменные Предикторы Коэффициенты AIC R2

Доля деревьев со следами поселения 
I. amitinus

Свободный член 124.739
92.27 0.413Ширина годичного кольца 

до начала инвазии –51.198

Доля деревьев со следами поселения 
I. amitinus

Свободный член –19.610 92.13 0.305
Доля кедра в запасе наса-

ждения 0.399

Плотность поселения I. amitinus без 
учёта вклада погоды

Свободный член –2.267
35.39 0.434Стандартное отклонение 

высоты кедра 1.417

Плотность поселения I. amitinus 
с учётом влияния осадков мая 
текущего года (+) и его отсуствия (0)

Свободный член (0) –1.061

40.00 0.592

Стандартное отклонение 
высоты кедра (0) 0.817

Свободный член (+) –1.573
Стандартное отклонение 

высоты кедра (+) 1.297

–0.545, уровень значимости 0.087), но эта связь 
недостаточно тесна, чтобы связывать радиаль-
ный прирост с возрастом непосредственно. 

Плотность поселения союзного короеда 
для жуков родительского поколения и семей 

тесно связаны друг с другом (коэффициент 
корреляции Пирсона 0.982, уровень значи-
мости 6.29×10–7), поэтому модель была по-
строена только для второй популяционной 
характеристики. Анализ её связей с други-

Рис. 4. Точность моделей доли деревьев со следами 
поселения I. amitinus (%) с шириной годичного кольца 
до начала инвазии (A, B) и долей кедра в запасе наса-
ждения (C, D) в качестве предикторов: A, C – графики 
совпадения реальных и прогнозных значений; прямой 
обозначено местонахождение точек при абсолютно 
точном прогнозе; B, D – графики, иллюстрирующие 
дисперсию отклонений предсказанных значений от 
реальных (невязок); точками обозначены значения невя-
зок; областью с серой заливкой – плотность вероятности 
их распределения.

Рис. 5. Точность моделей плотности поселения I. am-
itinus (семей дм–2) с дисперсией высоты деревьев ке-
дра в качестве предиктора, не учитывающих (A, B) и 
учитывающих (C, D) влияние недостатка влаги в мае: 
A, C – графики совпадения реальных и прогнозных 
значений; прямой обозначено местонахождение точек 
при абсолютно точном прогнозе; B, D – графики, иллю-
стрирующие дисперсию невязок; точками обозначены 
значения невязок; областью с серой заливкой – плот-
ность вероятности их распределения.
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ми признаками сообществ показал наличие 
связи со стандартным отклонением деревьев 
кедра по высоте и с чувствительностью его 
прироста к осадкам мая и июля текущего 
года. Поскольку два из трёх признаков каче-
ственные, помимо обычной линейной модели 
тестировали также модели со смешанными 
эффектами. 

По критерию минимизации AIC наилуч-
ший результат был показан моделью, где 
единственным предиктором выступала дис-
персия высоты кедра. Однако точность про-
гноза для модели, в которую в качестве пре-
диктора была включена чувствительность к 
осадкам мая текущего года, была значительно 
выше (см. табл. 5; рис. 5). Эта модель учиты-
вает, что зависимость плотности поселения 
союзного короеда от разброса высот деревьев 
различается в древостоях, реагирующих на 
колебания майских осадков и индифферент-
ных к ним. 

Обсуждение 
Интерпретация главных компонент. Из 

15 признаков, связанных с ГК1 (см. табл. 3), 
есть как популяционные характеристики со-
юзного короеда (плотность поселения для 
семей и для жуков родительского поколения), 
так и признаки, описывающие состояние дре-
востоя (доля деревьев I и III категорий состо-
яния). Некоторые другие характеристики так 
или иначе связаны с возрастными изменени-
ями и долговечностью деревьев. С возрастом 
происходит развитие комлевой гнили [Сторо-
женко, 2004; Стороженко, 2008; Liepiņš et al., 
2023], снижается ширина годичных колец, на-
правление тренда радиального прироста ме-
няется с восходящего на нисходящий [Speer, 
2011]. Негативно влияет на долговечность 
деревьев увеличение плодородия почвы из-
за перераспределения ресурсов от защитных 
механизмов в пользу ростовых [Piovesan, 
Biondi, 2021]. 

Связь доли деревьев I и III категорий со-
стояния с ГК1 имеет противоположный знак. 
С долей ослабленных деревьев по знаку со-
впадают такие характеристики пробных пло-
щадей, как плотность поселения I. amitinus, 
развитие комлевой гнили, показатели богат-
ства-засоления и средний возраст кедра. От-

личаются по знаку от доли деревьев этой ка-
тегории состояния ширина годичных колец и 
увлажнённость почвы (см. табл. 4). Учитывая 
это, ГК1 можно интерпретировать как ухуд-
шение жизненного состояния кедра, которое 
обусловлено комплексом процессов, связан-
ных с возрастными изменениями, и ведёт к 
снижению устойчивости отдельных деревьев 
к атакам ксилофагов [Lexer, 1997; Peltonen et 
al., 1997]. 

Парадоксальной выглядит отрицательная 
связь плотности поселения короеда с ГК1 (см. 
табл. 4): ослабление кедра, таким образом, 
ведёт к менее эффективному освоению кор-
мовой базы, если оценивать её через площадь 
боковой поверхности луба на семью. Это мо-
жет быть интерпретировано как снижение 
конкуренции между особями I. amitinus при 
ослаблении древостоев из-за возрастания ко-
личества доступных для заселения деревьев 
[Мозолевская, 1982]. На справедливость по-
следнего предположения косвенно указывает 
[Маслов, 2010] положительная связь длины 
маточных ходов и ГК1 (см. табл. 4). 

Положительная связь с ГК2 показана для 
доли деревьев со следами поселения союз-
ного короеда и для доли отмирающих и по-
гибших деревьев в древостое. Отрицательно 
с ГК2 связана доля ослабленных деревьев. 
Однако наибольшее значение при интерпре-
тации этой компоненты мы придаём харак-
теристикам, так или иначе описывающим 
биомассу P. sibirica (объём его стволовой 
древесины и диаметр). Обе эти таксацион-
ные характеристики в условиях южной тайги 
Западной Сибири имеют прямую линейную 
связь с биомассой ветвей [Усольцев, 2010], 
которые союзный короед заселяет в первую 
очередь [Керчев и др., 2019]. Противополож-
ный знак с объёмом стволовой древесины ке-
дра на 1 га и его диаметром имеют ширина 
годичного кольца и увлажнённость (см. табл. 
4). Ширина годичного кольца снижается из-за 
усиления конкуренции между деревьями [Von 
Oheimb et al., 2011; Zhang et al., 2009] при ро-
сте биомассы на единицу площади древостоя. 
Значения индексов увлажнённости местоо-
битания в условиях региона исследований 
растут параллельно снижению биомассы дре-
весного яруса [Пологова и др., 2013]. 
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Согласно нашей интерпретации, отми-
рание деревьев кедра сибирского в очагах 
I. amitinus усиливается при увеличении его 
кормовой базы, выраженной через запас ство-
ловой древесины кедра на 1 га, что в целом 
типично для агрессивных видов ксилофа-
гов [Исаев и др., 1988; Маслов, 2010; Lexer, 
1997; Negrón et al., 2009; Reed, Hood, 2021]. 
С отмиранием части деревьев связан положи-
тельный тренд радиального прироста живых 
деревьев после начала инвазии (см. табл. 4). 
Увеличение ширины годичного кольца типич-
но для деревьев, часть окружения которых 
пострадала или погибла из-за атак короедов 
[Eisenhart, Veblen, 2000; Svoboda et al., 2012]. 
Таким образом, ГК2 может быть рассмотрена 
как величина кормовой базы союзного коро-
еда, увеличение которой способствует разви-
тию его очагов. 

Интерпретация ГК3 и ГК4 по сравнению 
с первыми двумя главными компонентами 
менее очевидна. Наиболее тесная положи-
тельная связь с ГК3 найдена для значений 
высоты и диаметра кедра сибирского, вели-
чины стандартных отклонений его возраста, 
отрицательная – для доли сухостойных де-
ревьев (V и VI категории) и доли деревьев 
со следами поселения союзного короеда (см. 
табл. 4). Связь ГК3 с разновозрастностью 
древостоев (см. табл. 3) подтверждает то, что 
устойчивые к I. amitinus древостои схожи с 
таёжными [Дюкарев и др., 2009]. В послед-
них типично присутствие нескольких поко-
лений кедра, что обеспечивает значительную 
изменчивость возраста, диаметра и высоты 
[Семечкин, 2002]. ГК3 мы рассматриваем как 
меру сходства припоселковых кедровников с 
таёжными. Последние имеют менее однород-
ные таксационные характеристики, что, ви-
димо, увеличивает их устойчивость к атакам 
союзного короеда. 

Тесная связь ГК3 с широтой и долготой 
(см. табл. 4) обусловлена выбором объектов: 
древостои, обладающие низкой нагрузкой на 
эту компоненту, тяготеют к водоразделу рек 
Томь и Яя, имеющие высокую нагрузку на-
ходятся на водоразделе рек Томь и Обь. Раз-
личия по этой компоненте между исследован-
ными древостоями объясняются либо разным 
уровнем антропогенного изменения [Данчен-

ко, Бех, 2010], либо влиянием почв, на кото-
рых они сформированы [Дюкарев, Пологова, 
2013]. 

Список признаков, связанных с ГК4, в 
значительной степени пересекается с тако-
вым для ГК3 (см. табл. 4). Значителен вклад 
в ГК4 полноты древостоя, доли стволовой 
древесины кедра сибирского в общем запа-
се, стандартного отклонения его возраста, 
диаметра и, особенно, высоты (см. табл. 4). 
Как было указано выше, мы рассматриваем 
признаки, описывающие изменчивость так-
сационных характеристик, как меру сходства 
исследованных насаждений с древостоями 
кедра таёжного типа [Данченко, Бех, 2010; 
Дюкарев и др., 2009; Семечкин, 2002]. По-
ложительная связь с ГК4 также отмечена для 
увлажнённости, а отрицательная – для богат-
ства-засоления почв, средних высоты и диа-
метра кедра (см. табл. 4). Ранее было указано, 
что припоселковые кедровники отличаются 
лучшими почвенными условиями [Данченко, 
Бех, 2010; Пологова и др., 2013], а деревья в 
них имеют больший диаметр по сравнению 
с таёжными [Данченко, Бех, 2010]. Эти фак-
ты также подчёркивают значимость ГК4 как 
меры сходства с таёжными древостоями. Так-
же следует упомянуть связь четвёртой глав-
ной компоненты с чувствительностью ради-
ального прироста к количеству осадков (см. 
табл. 4), что у хвойных говорит о недостат-
ке увлажнения древостоев [Babushkina et al., 
2018; Pichler, Oberhuber, 2007].

Однако интерпретировать ГК4 только как 
степень сходства с таёжными кедровыми дре-
востоями не позволяют высокие нагрузки на 
неё со стороны плотности поселения союзно-
го короеда (см. табл. 4). Положительная связь 
этого признака с изменчивостью кедра по вы-
соте мы связываем с экологическими пред-
почтениями союзного короеда. Наблюдения 
в припоселковых кедровниках показали, что 
этот вид заселяет в первую очередь хорошо 
освещённые стации (И.А. Керчев, личное со-
общение), что типично для ряда других свето-
любивых видов короедов [Aukema et al., 2010; 
Müller et al., 2022; Peltonen et al., 1997]. В ка-
честве таких стаций можно рассматривать и 
кроны деревьев, значительно превышающие 
среднюю высоту верхнего яруса древостоя. 
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Сильнее на таких деревьях сказывается и не-
достаток осадков [Leuschner, 2020], что ве-
дёт к снижению их устойчивости к короедам 
[Lexer, 1997; Reed, Hood, 2021]. Возрастание 
значений ГК4 для древостоя указывает, таким 
образом, на появление в нём значительного 
количества деревьев, благоприятных с точки 
зрения поселения на них I. amitinus. Сама же 
ГК4 может быть рассмотрена как мера влия-
ния влагообеспеченности на устойчивость к 
союзному короеду. 

Вероятный сценарий развития вспы-
шек союзного короеда в таёжных кедров-
никах. Старение древостоев кедра сибир-
ского приводит к появлению в них деревьев, 
неспособных противостоять поселению на 
них союзного короеда (ГК1). Непосредствен-
но возраст в наших исследованиях не показал 
наличия связи с долей заселённых союзным 
короедом деревьев (коэффициент корреляции 
Пирсона 0.051). Но при этом её тесная связь 
отмечена с шириной годичных колец (см. 
табл. 5), которую можно рассматривать как 
интегральный показатель состояния деревьев 
[Jevsenak, Levanic, 2015; Wargo et al., 2002], 
обусловленный в том числе их возрастом 
[Methods of Dendrochronology, 1990]. В целом 
снижение устойчивости стареющих деревь-
ев [Reed, Hood, 2021] и древостоев к корое-
дам вполне типично [Маслов, 2010; Bleiker 
et al., 2003; Fettig et al., 2007]. Учитывая, что 
древостой современных припоселковых ке-
дровников деградируют раньше наступления 
возраста спелости [Данченко, Бех, 2010; Дю-
карев и др., 2009], можно предполагать, что 
благоприятные условия для формирования 
очагов I. amitinus из-за накопления ослаблен-
ных деревьев в таёжных кедровниках будут 
складываться при достижении ими этого воз-
раста (~160 лет). Однако влияние возрастных 
изменений на устойчивость к короедам сле-
дует рассмотреть в связи с другими харак-
теристиками биогеоценозов [Маслов, 2010; 
Fettig et al., 2007]. 

Из характеристик исследованных нами 
сообществ влияние на устойчивость дре-
востоев к союзному короеду было показано 
для биомассы кедра (ГК2), выраженной с по-
мощью доли кедра в древостое (см. табл. 5). 
Хотя эта зависимость не очень тесна (см. рис. 

4), влияние объёма кормовой базы на степень 
повреждения древостоя короедами пред-
ставляется бесспорным [Fettig et al., 2007; 
Hilszczanski et al., 2006; Klutsch et al., 2009; 
Negrón et al., 2009; Reed, Hood, 2021]. Как и 
возраст, доля кормовой породы как предиктор 
угрозы формирования очагов союзного коро-
еда должна быть рассмотрена вкупе с дру-
гими факторами [Маслов, 2010; Fettig et al., 
2007; Hilszczanski et al., 2006]. 

Кроме старения, снижение устойчивости 
деревьев кедра к атакам союзного короеда в 
исследованных древостоях активизируется 
при сочетании двух факторов. Первый из них 
– повышенная освещённость кроны вслед-
ствие неоднородности распределения высот 
деревьев. Второй – это недостаток влаги в 
конце весны и в середине лета, на роль ко-
торого указывает повышенная чувствитель-
ность радиального прироста к количеству 
осадков (ГК4) (см. табл. 5). То, что сильное 
влияние условий увлажнения на ширину го-
дичного кольца указывает на пониженную 
способность противостоять атакам короедов, 
указывали и ранее [Reed, Hood, 2021]. 

Влияние недостатка влаги на массовые 
размножения короедов – хорошо известный 
факт [Маслов, 2010; Aukema et al., 2010; 
Hansen et al., 2023; Kolb et al., 2016; Solberg, 
2004]. Степень повреждения лесов короеда-
ми или вероятность появления их очагов в 
ряде случаев возрастает на дренированных 
участках или на почвах с низкой водоудержи-
вающей способностью [Маслов, 2010; Lexer, 
1997; Müller et al., 2022]. Деревья, высота 
которых значительно превышает среднюю 
для верхнего яруса, во-первых, дополни-
тельно страдают от недостатка влаги весной 
[Leuschner, 2020], во-вторых, температурный 
режим в верхней части их крон будет наибо-
лее благоприятен для развития теплолюбиво-
го союзного короеда [Смирнов, Керчев, 2023; 
Burdina et al., 2022]. Такие деревья, располо-
женные на дренированных участках и име-
ющие крону, хорошо освещённую в верхней 
части, являются наиболее привлекательными 
для I. аmitinus, и плотность поселения на них 
достигает ранее установленных [Керчев и 
др., 2020] значений среднего уровня или пре-
вышает его (см. рис. 2). 
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Наибольшая вероятность появления очагов 
массового размножения союзного короеда за 
пределами припоселковых кедровников ожи-
дается, таким образом, при сочетании двух 
условий. Первое из них – это потеря биологи-
ческой устойчивости древостоев с преоблада-
нием кедра в связи с их старением и сопрово-
ждающими его процессами. Второе условие 
– значительная биомасса кедра на единицу 
площади. Также возможно, что на развитие 
вспышки I. amitinus положительно влияет на-
личии в древостое достаточного количества 
деревьев, подвергающихся стрессу в годы с 
недостаточным весенним увлажнением. Этим 
условиям лучше всего соответствуют высоко-
продуктивные разновозрастные древостои в 
возрасте 160 лет и более, растущие на недо-
статочно или умеренно увлажнённых почвах. 

Под угрозой формирования очагов массо-
вого размножения союзного короеда находят-
ся и древостои, ранее пострадавшие от другого 
сильного стресса. В случае если интенсив-
ность стрессового воздействия оказалась до-
статочной для истощения пула запасающих 
углеводов, деревья в массе теряют устойчи-
вость [Niinemets, 2010] и нередко оказываются 
неспособными противостоять атакам союзно-
го короеда. Наиболее вероятным в условиях 
Томской области является массовое размно-
жение в результате повреждения кедровых ле-
сов сибирским шелкопрядом [Кондаков, 1974; 
Kharuk et al., 2017] и пожарами [Зубарева, 
Перминов, 2014; Gorbatenko et al., 2015]. 

Ранее проведённое исследование клима-
тического преферендума I. amitinus показало 
[Økland и др., 2019], что наилучшим образом 
его требованиям соответствует территория, 
согласно [Исаченко, Шляпников, 1989] нахо-
дящаяся в пределах средней тайги и южнее. 
Более половины площади кедровых лесов на 
этой территории относятся к спелым и пере-
стойным [Данченко, Бех, 2010; Семечкин и 
др., 1985], что увеличивает риск формирова-
ния очагов союзного короеда из-за ухудшения 
их состояния с возрастом. Способствует фор-
мированию очагов и то, что большáя их часть 
растёт на подзолистых и дерново-подзоли-
стых почвах [Данченко, Бех, 2010; Семечкин 
и др., 1985]. Условиям увлажнения, в кото-
рых находятся изученные нами припоселко-

вые кедровники, соответствуют, в частности, 
наименее влажные варианты темнохвойных 
таёжных лесов широко распространённой 
[Данченко, Бех, 2010; Семечкин и др., 1985] 
зеленомошной группы [Пологова и др., 2013]. 
Леса в таких условиях, видимо, подвергают-
ся периодически возникающему дефициту 
влаги в начале вегетационного периода, по-
скольку для этих почв характерен хороший 
дренаж [Гаджиев, 1976]. 

Какова среди южно- и среднетаёжных 
кедровников Западно-Сибирской равнины 
доля разновозрастных, сказать сложно. С од-
ной стороны, формирование разновозраст-
ных древостоев характерно для кедровых 
лесов исследованной территории [Седых, 
1979]. С другой – этому препятствуют пожа-
ры [Семечкин и др., 1985], которые с конца 
XIX века, а возможно и ранее, проходили 
значительную часть лесов [Зубарева, Пер-
минов, 2014; Лактионов, 1979; Gorbatenko et 
al., 2015]. Тем не менее значительная часть 
кедровников Западно-Сибирской равнины 
имеет условно-разновозрастный, меньше – 
абсолютно-разновозрастный тип возрастной 
структуры. Изменчивость деревьев по высо-
те в таких древостоях [Семечкин и др., 1985] 
сопоставима с теми значениями, которые мы 
наблюдали в изученных нами (см. табл. 3) 
или превышает её. 

Ключевым препятствием для формирова-
ния очагов массового размножения I. amitinus 
в средней и южной тайге Западно-Сибирской 
равнины являются недостаточные запасы 
кормового субстрата в них. В среднем запасы 
древесины кедра для этого региона состав-
ляют 130–150 м3 га–1 [Семечкин и др., 1985], 
причём для кедровников характерно значи-
тельное участие в древостое других видов 
[Данченко, Бех, 2010; Рысин, 2011; Семечкин 
и др., 1985]. Может в таёжных лесах накапли-
ваться и сопоставимый с припоселковыми 
кедровниками (см. табл. 3) запас древесины 
(общий до 490, кедра до 300 м3 га–1) [Полого-
ва и др., 2013], но возраст и породный состав 
таких насаждений указывает на длительное 
их развитие без влияния пожаров [Седых, 
1979], что для территории Томской области 
нетипично [Зубарева, Перминов, 2014; Лак-
тионов, 1979; Gorbatenko et al., 2015]. К на-
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стоящему же моменту леса большей частью 
или сформированы на гарях, возникших не 
позднее конца XIX века, или пройдены по-
жарами, или с высокой вероятностью будут 
пройдены ими в средне- и долгосрочной пер-
спективе [Зубарева, Перминов, 2014; Лактио-
нов, 1979; Gorbatenko et al., 2015]. 

До некоторой степени потенциал угро-
зы таёжным кедровникам со стороны союз-
ного короеда может быть рассмотрен с по-
мощью аналогии со вспышками массового 
размножения рыжего соснового пилильщика 
Neodiprion sertifer Geoffr. Томская область от-
носится к числу регионов, в которых велики 
как площадь его очагов, так и их встречае-
мость по годам [Лямцев, 2012]. В отличие 
от большей части ареала, в Томской области 
этот вид дефолиирует не сосну обыкновен-
ную (Pinus sylvestris L.), а кедр сибирский 
[Коломиец и др., 1972]. Но при этом, соглас-
но архивным данным Томского центра защи-
ты леса и Томского управления лесами, нано-
симый им ущерб сосредоточен практически 
исключительно в припоселковых кедровни-
ках. По этим же данным, единственным ис-
ключением является вспышка его массово-
го размножения начала 1990х гг. в таёжных 
кедровниках бассейнов рек Парбиг и Кёнга. 
По-видимому, из-за особенностей припосел-
ковых кедровников, сильно отличающих их 
от естественных древостоев [Данченко, Бех, 
2010], в них складываются особенно благо-
приятные условия для формирования очагов 
массового размножения N. sertifer. Анало-
гичную ситуацию мы предполагаем и для 
I. amitinus. 

Заключение
Степень угрозы массовых размножений 

союзного короеда для таёжных древосто-
ев на основе анализа данных, полученных 
в его очагах, которые сформированы в при-
поселковых кедровниках, невозможно оце-
нить напрямую из-за резких отличий между 
ними. Поэтому для решения этой задачи мы 
прибегли к выделению тех условий, в кото-
рых развивается массовое размножение этого 
вида. Сочетание многомерных статистиче-
ских методов с корреляционным анализом и 

проверкой статистических гипотез показало, 
что массовому размножению союзного коро-
еда способствует периодический недостаток 
влаги весной и комплекс таксационных ха-
рактеристик, развивающийся на поздних ста-
диях сукцессии кедровых лесов. В качестве 
последних выступают большие запасы древе-
сины кедра, высокая дисперсия его деревьев 
по высоте, связанное со старением снижение 
их биологической устойчивости. 

Ранее проведённое исследование клима-
тического преферендума союзного короеда 
показало, что для него благоприятны усло-
вия средней и южной тайги. Экстраполяция 
полученных нами результатов на кедровники 
таёжного типа в средне- и южнотаёжной ча-
стях Западно-Сибирской равнины показала, 
что единственным обстоятельством, которое 
препятствует масштабному их повреждению 
союзным короедом, является недостаточный 
запас древесины кедра в расчёте на 1 га. Дре-
востои, кормовая база в которых достаточна 
для формирования очагов I. amitinus, разви-
лись в результате длительного развития без 
воздействия пожаров, что в настоящее время 
является исключением. В силу этого обсто-
ятельства условия для массового размноже-
ния союзного короеда в таёжных кедровни-
ках в обозримом будущем будут оставаться 
неблагоприятными. Исключение представ-
ляют древостои, подвергшиеся сильным 
стрессам, таким как дефолиация сибирским 
шелкопрядом или устойчивый низовой по-
жар. После миграции оттуда короедов очаги 
могут образовываться в участках, не затро-
нутых этими и другими неблагоприятными 
воздействиями. 
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Приложение
В приложении представлены графы, по-

строенные с помощью функции igraph пакета 
igraph 1.6.01. Каждый граф описывает струк-
туру парных связей между признаками, име-
ющими наиболее высокую нагрузку на дан-
ную главную компоненту (PC; от первой до 
четвёртой). Каждая вершина графа – опреде-
лённый признак, цвет и толщина ребра (ли-
нии, связывающей вершины) описывает ха-
рактер и силу связи между признаками. 

Для удобства чтения и интерпретации гра-
фов показаны только рёбра, соединяющие наи-
более тесно связанные между собой признаки, 
то есть уровень значимости статистики, описы-
вающей связь между ними, должен быть ≤0,05. 

1 Csardi G., Nepusz T. The Igraph Software Package for 
Complex Network Research // Complex Systems. 2006. 
Iss. 1695. P. 1695. https://doi.org/10.5281/zenodo.7682609

В зависимости от шкалы измерения признаков, 
связь описана следующими статистиками:  

– для двух количественных признаков – 
коэффициент корреляции Спирмена, 

– для количественного и качественного 
признака – критерий Краскала – Уоллиса,

– для двух качественных признаков – кри-
терий хи-квадрат.

Вершины, обозначающие характеристики 
популяций короеда, выделены красным цве-
том, категории состояния – оранжевым, про-
чие характеристики древостоев – серым.

Толщина рёбер графа соответствует силе 
связи между признаками (чем толще, тем 
сильнее). Синий цвет означает отрицатель-
ную корреляцию, красный – положительную 
корреляцию, зелёный – статистически зна-
чимую на уровне ≤0,05 связь качественного 
признака с количественным или с другим ка-
чественным. 
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Расшифровка признаков:
ia_gallery_length: средняя длина маточных ходов, см;
ia_density_par: плотность поселения союзного короеда, жуков родительского поколения дм–2; 
ia_density: плотность поселения союзного короеда, семей дм–2; 
density: полнота древостоя; 
ssp_age: средний возраст кедра, лет; 
trend_before: линейный коэффициент тренда радиального прироста до начала инвазии союзного короеда; 
rw_after: средняя ширина годичных колец (мм) после начала инвазии союзного короеда; 
rw_before: средняя ширина годичных колец (мм) до начала инвазии союзного короеда; 
tsa_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
tsa_hum: уровень влажности почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
ram_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Раменского с соавт.;
ram_hum: уровень влажности почвы по шкале Раменского с соавт.; 
iii: доля сильно ослабленных деревьев кедра; 
i: доля здоровых деревьев кедра; 
rot: средняя степень поражённости деревьев гнилью, % от площади поперечного сечения ствола.
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Расшифровка признаков:
overall_vol: общий запас древостоя, м3 га–1;
ssp_vol: запас древостоя кедра, м3 га–1;
ssp_diam: средний диаметр кедра, см;
ssp_age_sd: стандартное отклонение возраста кедра;
ssp_prop: доля кедра в древостое по запасу древесины;
trend_after: линейный коэффициент тренда радиального прироста после начала инвазии союзного короеда; 
rw_after: средняя ширина годичных колец (мм) после начала инвазии союзного короеда; 
rw_before: средняя ширина годичных колец (мм) до начала инвазии союзного короеда; 
tsa_hum: уровень влажности почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
ram_hum: уровень влажности почвы по шкале Раменского с соавт.; 
vi: доля старого сухостоя кедра;
v: доля свежего сухостоя кедра;
iv: доля отмирающих деревьев кедра;
ii: доля ослабленных деревьев кедра; 
ia_trees_prop: доля деревьев кедра с признаками поселения союзного короеда.
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Расшифровка признаков:
ssp_height_sd: стандартное отклонение высоты кедра;
ssp_height: средняя высота кедра, м;
ssp_diam_sd: стандартное отклонение диаметра кедра;
ssp_diam: средний диаметр кедра, см;
ssp_age_sd: стандартное отклонение возраста кедра;
lon: долгота пробной площади; 
lat: широта пробной площади;
rw_after: средняя ширина годичных колец (мм) после начала инвазии союзного короеда; 
rw_before: средняя ширина годичных колец (мм) до начала инвазии союзного короеда; 
tsa_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
vi: доля старого сухостоя кедра;
v: доля свежего сухостоя кедра;
ii: доля ослабленных деревьев кедра; 
br: доля деревьев с ведьмиными мётлами; 
Gsep: наличие на пробной площади заборного трутовика;
ia_trees_prop: доля деревьев кедра с признаками поселения союзного короеда;
overall_vol: общий запас древостоя, м3 га–1.
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Расшифровка признаков
ssp_height_sd: стандартное отклонение высоты кедра;
ssp_height: средняя высота кедра, м;
ssp_diam_sd: стандартное отклонение диаметра кедра;
ssp_diam: средний диаметр кедра, см;
ssp_age_sd: стандартное отклонение возраста кедра;
ssp_prop: доля кедра в древостое по запасу древесины;
prec_curr_jul: коэффициент корреляции ширины годичного кольца кедра с количеством осадков июля текущего года;
prec_curr_may: коэффициент корреляции ширины годичного кольца кедра с количеством осадков мая текущего года;
temp_prev_nov: коэффициент корреляции ширины годичного кольца кедра с температурой ноября предыдущего года;
tsa_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Цаценкина с соавт.; 
ram_troph: уровень богатства-засоления почвы по шкале Раменского с соавт.;
ram_hum: уровень влажности почвы по шкале Раменского с соавт.; 
vi: доля старого сухостоя кедра;
iii: доля сильно ослабленных деревьев кедра;
ii: доля ослабленных деревьев кедра; 
br: доля деревьев с ведьмиными мётлами; 
Gsep: наличие на пробной площади заборного трутовика;
ia_density_par: плотность поселения союзного короеда, жуков родительского поколения дм–2; 
ia_density: плотность поселения союзного короеда, семей дм–2; 
forest_type: тип леса; 
density: полнота древостоя.
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The influence of the local conditions on invasive small spruce bark beetle Ips amitinus (Eichhoff) (Co-
leoptera: Curculionidae: Scolytinae) populations and on Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) trees 
vitality have been investigated. The field works were carried out in the Siberian stone pine forests near 
settlements (semi-artificial high-productive stands) of Tomsk oblast damaged by I. amitinus outbreak. On 
eleven plots the population characteristics and reproductive success of the bark beetle, Siberian stone pine 
vitality, stand attributes (e.g, age, height and diameter), presence of rot and canker diseases, phytosociological 
characteristics (as a proxy of soil moisture and fertility), dendrochronological features (as a proxy of weather 
impact) were measured. By principal component analysis for mixed data and by linear regression with or 
without mixed effects, we have analyzed the relationships structure between measured features. It was ob-
tained that I. amitinus populations and Siberian stone pine vitality during the bark beetle outbreak influenced 
by several parallel processes. The long-term decrease of Siberian stone pine stands resistance is provoked 
by aging and low soil fertility. This decrease leads both to more frequent small spruce bark beetles attacks 
and to higher population density (harems per dm–2). Another cause of population density increasing is high 
variance of Siberian stone pine height along with short-term stresses triggered by shortage of precipitation 
in early growing season. In such a situation the number of suitable microstations of I. amitinus, i.e., stressed 
trees with well-lit crone, increased. The frequency of the trees attacked by small spruce bark beetle (m3 ha–1) 
positively related with Siberian stone pine total volume per hectare. The review of literature about natural 
Siberian stone pine forests in taiga zone allow us to propose low likelihood of I. amitinus outbreaks under 
these conditions. Such forests in taiga have a lot of differences from P. sibirica semi-artificial forests near 
settlements, and these differences are unfavorable for the small spruce bark beetle. In the native south- and 
middle-taiga forests the risk of the bark beetle outbreaks is high with the correspondence of several criteria. 
First, the Siberian stone pine stands must be old-grown with a high variance of age. It is only possible if 
the stand is undisturbed. Second, the soil must be moderately dry. The possible exception is forests under 
acute stress, like defoliation or fire. I. amitinus may impact the undisturbed Siberian stone pine stands as a 
consequence of migration from such stressed forests. 

Keywords: small spruce bark beetle, Siberian stone pine, environmental conditions, outbreaks, vitality, 
population characteristics, Siberian stone pine forests near settlements, taiga. 
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Естественное возобновление лесных насаждений зависит от состава, сомкнутости и других пара-
метров нижних ярусов. На молодое поколение древесных растений также оказывают влияние инвази-
онные виды, натурализующиеся в естественных экосистемах. В ходе работ по учёту возобновления, 
проведённых в Орехово-Зуевском лесничестве Московской области, на пробных площадях отмечена 
натурализация Amelanchier × spicata в структуре сосновых насаждений с формированием густого и 
труднопроходимого подлеска. Сформулированы предположения о причинах данного явления, вызван-
ного совместным воздействием климатических изменений и влиянием хозяйственной деятельности 
на структуру лесных насаждений. Получены данные, свидетельствующие о том, что разрастание 
Amelanchier × spicata под пологом древостоя оказывает негативное влияние как на появление новых 
поколений соснового возобновления, так и на развитие имеющегося мелкого и среднего подроста. 
Отмечено, что на участках лесных культур, несмотря на благоприятные условия, распространение и 
негативное влияние Amelanchier × spicata сдерживаются регулярными мероприятиями по уходу за 
лесными культурами. Сделан вывод о необходимости дополнительного изучения процессов натура-
лизации Amelanchier × spicata в сосновых и производных насаждениях на бедных почвах на фоне 
климатических изменений с целью определения оптимальных хозяйственных приемов, обеспечива-
ющих естественную смену поколений древесного яруса и сохранность лесных культур.

Ключевые слова: возобновление леса, структура леса, инвазионные виды растений, подлесок, 
Московская область, ирга.
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Введение
Естественное возобновление лесных на-

саждений во многом зависит от нижних яру-
сов – их состава, сомкнутости, равномерно-
сти распределения по территории [Морозов, 
1949; Писаренко, 1977; Моисеев, Моисеева, 
2012 и др.]. Наряду с характерными для реги-
она древесными и кустарниковыми порода-
ми, в условиях Подмосковья в составе ярусов 
подлеска и подроста встречаются также чу-
жеродные инвазионные виды. Внедрение та-
ких видов в местные экосистемы часто ведёт 
к серьёзным потерям естественного биологи-
ческого разнообразия и ценности экосистем, 
в связи с чем инвазионные растения должны 
быть объектами комплексного экологическо-
го мониторинга [Панасенко, 2018]. 

При описании возобновления на пробных 
площадях и рекогносцировочных маршрутах 

из древесных и кустарниковых пород в 2016–
2024 гг. отмечались: Acer negundo L., иногда 
формирующий сомкнутый полог по лесным 
опушкам и поймам рек и ручьёв, Hippophae 
rhamnoides L., изначально культивируемая 
на приусадебных и дачных участках. Не 
образуют зарослей, но встречаются повсе-
местно Sorbaronia × fallax (C.K.Schneid.) 
C.K.Schneid., Rosa rugosa Thunb., Caragana 
arborescens Lam. и ряд других видов. Источ-
ником их распространения являются терри-
тории населённых пунктов, а также дачных 
и садовых товариществ [Самые опасные…, 
2018].

Для условий ряда районов Восточного 
Подмосковья с преобладанием сосновых ле-
сов на бедных почвах массовым инвазион-
ным видом является Amelanchier × spicata 
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(Lam.) K.Koch. Несмотря на имеющуюся ин-
формацию о том, что в Московском регионе 
A. × spicata не образует больших скоплений 
[Майоров и др., 2012], в ходе работ отмечены 
участки, где вид формирует сомкнутый по-
лог по освещённым опушкам, разреженным 
сосновым насаждениям и проходящим через 
лесные массивы линиям электропередач.

Согласно имеющимся данным [Самые 
опасные…, 2018], A. × spicata попала в Рос-
сию в конце XIX в., где сначала выращива-
лась в ботанических садах, а в первые деся-
тилетия XX в. стала культивироваться как 
ягодная культура. В настоящее время многи-
ми авторами рассматривается как перспек-
тивное плодовое растение [Гемонов, Гичан, 
2021; Демидова, 2020; Степанова, 2015; и 
др.]. Благодаря наличию съедобных для птиц 
плодов, дальнейшее расселение происходит 
по естественным и близким к ним место-
обитаниям. Наиболее способствуют распро-
странению семян Turdus philomelo (Brehm, 
1831), T. merula (Linnaeus, 1758) и T. pilaris 
(Linnaeus, 1758) [Кучеров, 2021].

Способность A. × spicata трансформиро-
вать естественные природные сообщества, 
отмеченная в ряде европейских стран, и её 
биологические особенности говорят об ак-
туальности мониторинга поведения вида во 
вторичном ареале и контроля его распростра-
нения [Schroeder, 1970; Мялик, 2021; Burda, 
Koniakin, 2019]. В результате внедрения A. 
× spicata в лесные сообщества происходит 
вытеснение естественных видов из сосняков 
зеленомошной группы и формирование спе-
цифических сообществ – сосняков ирговых 
мертвопокровных [Панасенко, Шумик, 2008]. 

В качестве ключевого экологического 
фактора, обеспечивающего успешность возо-
бновления сосны под пологом материнского 
древостоя, отмечается затенение кронами 
деревьев [Морозов, 1949; Черненькова и др., 
2019]. Даже в относительно разреженных 
древостоях отмечается недостаток сосново-
го подроста. Большая часть всходов погибает 
в течение 2–3 недель [Кузнецова, Сауткина, 
2019].

Pinus sylvestris L. является одной из самых 
светолюбивых древесных пород. По име-
ющимся данным [Рысин, Савельева, 2022], 

сосновый подрост под пологом испытывает 
световое голодание, и шансы на выживание 
имеют лишь молодые растения, расположен-
ные в окнах и небольших прогалинах. На мо-
лодые экземпляры P. sylvestris также оказы-
вает влияние и хорошо развитый подлесок, 
который затеняет их, перехватывает влагу и 
питательные вещества [Малышева, Толпы-
шева, 1989]. 

Цель работы – изучение влияния натура-
лизации A. × spicata (Lam.) K. Koch на лесное 
возобновление в сосняках Орехово-Зуевского 
лесничества. В задачи исследования входила 
оценка взаимоотношения A. × spicata с под-
ростом хвойных пород как под пологом дре-
востоев, так и на участках лесных культур.

Материалы и методы
Массовое распространение Amelanchier × 

spicata в Московской области фиксируется в 
пределах Центральной кольцевой автодороги 
(ЦКАД), в районах с наибольшей концентра-
цией сельских населённых пунктов и дачных 
товариществ. В лесах она чаще произрастает 
на песчаных и торфянистых почвах, плодо-
носит при достаточном освещении на опуш-
ках и полянах, под густым пологом плодов не 
даёт [Майоров и др., 2012].

За пределами ЦКАД, по данным платфор-
мы iNaturalist, наибольшее число наблюде-
ний вида приходится на Ногинское, Орехо-
во-Зуевское, Егорьевское и Виноградовское 
лесничества с преобладанием сосняков зеле-
номошных и производных березняков на бед-
ных песчаных и заболоченных землях и с от-
носительно бедными нижними ярусами (рис. 
1). Все наблюдения, обозначенные на карте 
точками, содержат сведения о географиче-
ских координатах, дате и времени встречи 
вида, подтверждены фотографиями и загру-
жены в общий массив данных проекта «Фло-
ра России и Крыма» [Seregin et al., 2020].

В ходе исследования естественного возоб-
новления леса в 2023–2024 гг. присутствие A. 
× spicata зафиксировано на пробных площа-
дях в Орехово-Зуевском лесничестве в 17 из 
23 описаниях.

Исследования возобновления леса в Ли-
кинском и Куровском участковых лесниче-
ствах, входящих в состав Орехово-Зуевского 
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лесничества Московской области, для кото-
рого характерно присутствие A. × spicata в 
структуре лесных насаждений с формирова-
нием густого и труднопроходимого подлеска, 
проводились в июле-августе 2024 г. 

Учёт подроста под пологом спелого дре-
востоя проводился в квартале 60 Ликинского 
участкового лесничества в центральной части 
Орехово-Зуевского лесничества (55.659489, 
38.940417), где была заложена серия из шести 
пробных площадей 50×50 м, в пределах ко-
торых учитывался подрост по классам круп-
ности, делались описания подлеска и живого 
напочвенного покрова. 

Рис. 1. Amelanchier × spicata в Московской области: красные квадраты – наблюдения вида, представленные на 
платформе iNaturalist.org; зелёные круги – размещение пробных площадей для исследования возобновления леса; 
цифры – номера лесных кварталов 

Для закладки площадок подбирались 
участки в насаждениях с близкими таксаци-
онными характеристиками в трёх вариантах: 
с неразвитым подлесочным ярусом, представ-
ленным единичными экземплярами деревьев 
и кустарников, начальной стадии развития 
подлесочного яруса A. × spicata и сформиро-
вавшимся густым подлеском из A. × spicata 
с незначительным участием Sorbus aucuparia 
(рис. 2).

Насаждение представляет собой чистый 
сосновый древостой (формула состава – 
10С), средний диаметр стволов на высоте 
1,3 м составляет 32 см. Класс бонитета – I. 
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Рис. 2. Общий вид участков закладки пробных площадей: a – без развитого подлеска; b – начало формирования 
подлеска; c – плотный сомкнутый полог Amelanchier × spicata.

Сомкнутость крон после проведения в 2017 
г. выборочной санитарной рубки – 0,5, нерав-
номерная, что обеспечило достаточную осве-
щённость нижних ярусов леса. Тип лесорас-
тительных условий – В2 (субори свежие), тип 
леса – сосняки сложно-мелкотравные (здесь 
и далее типы лесорастительных условий при-
водятся согласно эдафической сетки П.С. По-
гребняка [1955], характеристика типов леса 
основывается на классификации В.Н. Сука-
чева [1972]). 

Наиболее благоприятные условия для раз-
вития A. × spicata формируются на вырубках, 
в связи с этим обследован участок лесных 
культур в квартале 44 Куровского участково-
го лесничества в Южной части Орехово-Зу-
евского лесничества (55.574172, 38.881378). 
Тип леса – сосняки брусничные, тип лесорас-
тительных условий А2 (боры свежие). Лес-
ные культуры созданы на вырубке в 2016 г. 
посадкой двухлетних сеянцев P. sylvestris по 
бороздам с последующими лесоводственны-
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ми и агротехническими уходами. Подготовка 
участка под посадку проведена по традици-
онной для региона технологии со сплошной 
очисткой от порубочных остатков и нетовар-
ной древесно-кустарниковой растительно-
сти, их сжиганием и прокладкой борозд.

На пробных площадях производился учёт 
как сохранившихся экземпляров P. sylvestris, 
так и естественного возобновления различ-
ных древесных и кустарниковых пород. 

Результаты и обсуждение
Обобщённые результаты количественно-

го учёта естественного возобновления пред-
ставлены в табл. 1. Общее количество подро-
ста приведено к крупному с использованием 
коэффициентов 0,5 для мелкого и 0,8 для 
среднего подроста.

Данные табл. 1 показывают, что разрас-
тание подлесочного яруса оказывает нега-
тивное влияние как на появление новых по-
колений соснового возобновления, так и на 
развитие имеющегося мелкого и среднего 
подроста. Это происходит как за счёт занятия 
территории видом, быстро растущим в высо-
ту и формирующим куртины-кусты, смыкаю-
щиеся между собой, так и из-за создаваемого 
затенения, препятствующего нормальному 
развитию соснового возобновления. 

Таблица 1. Результаты учёта подроста под пологом сосновых насаждений в Ликинском участковом лесничестве, 
шт/га

Попадающие под полог A. × spicata мо-
лодые экземпляры P. sylvestris отличаются 
меньшим годичным приростом, более ред-
ким охвоением и искривлением стволов (рис. 
3). В данных условиях перспективы выхода 
в верхний ярус имеет либо крупный подрост 
P. sylvestris старших возрастов, успевающий 
достигнуть высоты, при которой он уже не 
испытывает серьёзного затенения, либо эк-
земпляры Betula pendula, отличающиеся зна-
чительно более высокими темпами роста.

В отсутствие сомкнутого яруса подлеска 
под пологом сосновых насаждений невысо-
кой сомкнутости формируется густой ярус 
подроста, представленный деревьями раз-
личных возрастов и категорий крупности. 
Учитывая, что количество естественного 
возобновления значительно превышает опре-
делённые нормативами [Правила…, 2021] и 
подтвержденные многочисленной практикой 
значения (для сосняков – более 2 тыс. шт/га), 
разновозрастный подрост в перспективе мо-
жет постепенно сменить верхний ярус дре-
востоя, а его сравнительно высокие густота 
и сомкнутость в состоянии сдержать внедре-
ние в лесное сообщество других видов.

Наиболее благоприятные условия для 
распространения A. × spicata формируются 
на участках лесных культур, где её разви-

Вариант

Подлесок Подрост

Состав и средняя 
высота

Сомкну-
тость, %

Мелкий
(<0,5 м)

Средний 
(0,5–1,5 м)

Крупный 
(>1,5 м)

Общее кол-во 
в пересчете на 

крупный
С* С С Б** С Б

Без развито-
го подлеска

Единичные экзем-
пляры A. × spicata 

средней высотой 2 м
<10 400 1050 12500 75 13540 75

Начало 
формиро-

вания яруса 
подлеска

Ярус A. × spicata, 
средняя высота 
4 м, единичные 

экземпляры Sorbus 
aucuparia

30–50 233 1066 1399 165 2368 165

Густой ярус 
подлеска

Плотный сомкну-
тый полог A. × 
spicata средней 

высотой 5 м

90 50 - 7 6 32 6

* С – Pinus sylvestris L. ; **Б – Betula pendula Roth.
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тие активно происходит в первую очередь по 
междурядьям. Учитывая, что в процессе под-
готовки почвы под посадку лесных культур 
были уничтожены все элементы лесного со-
общества, источником проникновения семян, 
вероятнее всего, являются прилегающие лес-
ные массивы.

Развитие полога и кустарниковых видов, 
а также второстепенных древесных пород 
искусственно сдерживается неоднократным 
выкашиванием в рамках агротехнических 
и лесоводственных уходов и рубок ухода. 
Мероприятия назначаются при достижении 
второстепенными древесными и кустарнико-
выми породами средней высоты лесных куль-
тур. Это подтвердил учёт возобновления на 
четырёх пробных площадях размером 10×20 
м в Куровском участковом лесничестве (табл. 
2). Пробные площадки расположены по од-
ной линии на равном удалении от стены леса 
и на расстоянии 10 м друг от друга.

Куртины A. × spicata после выкашивания 
достаточно быстро отрастают и активно пло-

Рис. 3. Угнетённый сосновый подрост, попавший под полог подлесочного яруса.

Таблица 2. Результаты учёта возобновления на участке лесных культур в Куровском участковом лесничестве, шт/га

Подлесочные породы Древесные породы

Состав Общая сом-
кнутость, %

Pinus 
sylvestris

Picea 
abies

Betula 
pendula

Quercus 
robur

Populus 
tremula

Sorbus aucuparia, 
Amelanchier × spicata, 

Frangula alnus, Sambucus 
racemosa

50 2800 200 2600 200 2200

доносят (рис. 4), увеличивая возможные тер-
ритории произрастания вида.

Активное распространение A. × spicata в 
Центральной России отмечается с 1980-х гг. 
[Панасенко, Шумик, 2008], что совпадает, 
с одной стороны, с массовым освоением зе-
мельных участков под дачное строительство 
и внедрением новых культур, с другой – с 
заметным увеличением средних температур, 
оказывающих в том числе влияние на изме-
нения доли тех или иных древесно-кустар-
никовых пород в составе лесного возобнов-
ления. При этом климатические изменения, 
зафиксированные для регионов Центрально-
го федерального округа, превышают пред-
ставленные на графике (рис. 5) осредненные 
показатели для всей России: среднегодо-
вой коэффициент тренда в 2023 г. составил 
+0,58 оС/10 лет с максимальным показателем 
в +0,76 оС/10 лет в зимние месяцы [Доклад…, 
2024]. Климат, по мнению ряда авторов, яв-
ляется одним из факторов, способствующих 
или ограничивающих распространение чу-
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Рис. 4. Развитие Amelanchier × spicata на участках лесных культур характеризуется обильным плодоношением (a) 
и быстрым отрастанием после повреждения в процессе ухода за посадками (b).

жеродных растений. Увеличение температур 
создаёт благоприятные условия для внедре-
ния инвазионных видов в не свойственные 
им ранее экосистемы, в том числе за счёт бо-
лее устойчивого плодоношения. Отдельные 
авторы отмечают смещение границ агрокли-
матических зон [Гусев, Шпилевская, 2019; 
Кучеров, 2021; Sukopp, Wurzel, 2003]. 

Климатические изменения уже оказыва-
ют воздействие на облик лесов Подмосковья. 
Наряду с хозяйственной деятельностью че-
ловека повышение средней температуры соз-
даёт благоприятные условия для вторжения 
и активного распространения в ландшафтах 
светолюбивых и относительно теплолюби-
вых растений [Коротков, Захаров, 2019]. 

Рис. 5. Средние годовые аномалии температуры приземного воздуха (оС), осредненные по территории России, 
1936–2023 гг. [Доклад…, 2024]: аномалии рассчитаны как отклонения от среднего за 1991–2020 гг.; показаны также 
11-летнее скользящее среднее, линейный тренд за 1976–2023 гг. с 95%-й доверительной полосой; b – коэффициент 
тренда (оС/10 лет); D (%) – вклад тренда в суммарную дисперсию.

Дополнительные условия для развития 
чужеродных видов формируются в резуль-
тате проведения сплошных и выборочных 
санитарных рубок погибших и повреждён-
ных насаждений, что является следствием 
пожаров, деятельности насекомых, воздей-
ствия штормовых ветров. Проводимые ме-
роприятия по уходу за лесными культурами 
способствуют поддержанию полуоткрытых 
пространств, способствующих развитию све-
толюбивых видов.

В связи с тем, что совместное воздействие 
глобальных изменений климата и инвазион-
ных видов признаны серьёзными угрозами 
для биоразнообразия, экосистем и благопо-
лучия людей [Самые опасные…, 2018], не-
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обходимы более детальные исследования 
вопросов воздействия инвазионных видов на 
процессы естественного лесовозобновления. 

Заключение
Полученные данные дают основание 

сделать выводы о том, что для условий со-
сняков-зеленомошников, произрастающих в 
сухих и свежих типах лесорастительных ус-
ловий на лёгких супесчаных почвах, харак-
терных для Орехово-Зуевского лесничества, 
натурализация A. × spicata может оказать не-
гативное влияние на естественное возобнов-
ление Pinus sylvestris. Поскольку внедрение 
данного вида в сосновые насаждения приво-
дит к угнетению подроста, в ряде условий мо-
жет потребоваться проведение специальных 
мероприятий по содействию естественному 
возобновлению, связанному со сдерживани-
ем распространения A. × spicata.

Анализ состояния сосновых культур по-
казал, что при соблюдении технологии ухода 
за посадками, предусматривающей проведе-
ние регулярных агротехнических, лесовод-
ственных уходов и рубок уходов в молодня-
ках, заселение A. × spicata, как и другими 
второстепенными быстрорастущими поро-
дами, не оказывает негативного воздействие 
на целевые породы, так как высота их поло-
га искусственно сдерживается на уровне, не 
превышающем среднюю высоту P. sylvestris, 
и не приводит к угнетению посадок. В то же 
время поддержание лесохозяйственными ме-
тодами полуоткрытых пространств способ-
ствует расширению распространения A. × 
spicata по междурядьям лесных культур, по 
их опушкам, а также на местах погибших эк-
земпляров посаженных лесных культур.

В связи с тем что на настоящий момент не 
существует универсальных способов, способ-
ных остановить натурализацию чужеродных 
видов растений, необходимо дополнитель-
ное изучение процессов инвазии A. × spicata 
в сосновых и производных насаждениях на 
бедных почвах на фоне климатических из-
менений с целью определения оптимальных 
хозяйственных приёмов, обеспечивающих 
естественную смену поколений древесного 
яруса и сохранность лесных культур.

Конфликт интересов
Автор заявляет, что у него нет конфликта 

интересов. 

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследова-

ний с участием животных в экспериментах, 
выполненных автором.
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THE IMPACT OF AMELANCHIER SPICATA (ROSACEAE) ON 
THE NATURAL REGENERATION OF PINE FORESTS IN THE 

OREKHOVO-ZUYEVSKY FORESTRY OF THE MOSCOW 
REGION 
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The natural renewal of forest plantations depends on the composition, closeness and other parameters of 
the lower tiers. The younger generation of woody plants is also influenced by invasive species naturalizing 
in natural ecosystems. During the work on the registration of renewal carried out in the Orekhovo-Zuyevsky 
forestry of the Moscow Region, the naturalization of Amelanchier spicata in the structure of pine forests 
with the formation of dense and impenetrable undergrowth was noted in the trial areas. Assumptions were 
formulated about the causes of this phenomenon caused by the combined effects of climate change and the 
influence of economic activity on the structure of forest ecosystems. Data have been obtained indicating 
that the overgrowth of Amelanchier spicata under the canopy of a stand has a negative impact both on the 
emergence of new generations of pine renewal and on the development of existing small and medium-sized 
undergrowth. It is noted that in the areas of forest plantations, despite favorable conditions, the spread and 
negative impact of Amelanchier spicata are restrained by regular measures for the care of forest plants. It was 
made a conclusion about the necessity of the further study of the processes of naturalization of Amelanchier 
spicata in pine and derived plantations on poor soils against the background of climate changes in order to 
determine the optimal forestry methods that ensure the natural alternation of generations of the tree layer 
and the preservation of forest plants.

Keywords: reforestation, forest structure, invasive plant species, undergrowth, Moscow Region, Amel-
anchier.
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Каштановая минирующая моль впервые обнаружена в Вологде, Новгороде Великом и во всех 
районах Ленинградской обл., за исключением Подпорожского и Лодейнопольского, не найдена также 
в Петрозаводске в Карелии. В Ленинградской обл. повреждённость каштана гусеницами Cameraria 
ohridella была наиболее высокой в её центральной части от Волхова до Кировска, Всеволжска, 
Санкт-Петербурга, Зеленогорска, Ораниенбаума и Соснового Бора; на западе – в Гатчине, Волосово и 
Кингисеппе и на юге – в Кириши и Луге. Максимальная повреждённость листьев каштана гусеницами 
минирующей моли в 2024 г. установлена во Всеволжске (75–100%, в среднем 93.4%). Наименьшая 
повреждённость (0.8–1.3%) листьев наблюдалась на севере обл. в Выборгском и Приозерском райо-
нах, а также в восточных районах: Тихвинском (2.5%) и Бокситогорском (0.2%) и в Вологде (1.2%), 
со средней температурой января ниже −9 °C. В Выборгском и Приозерском районах каштановая 
моль развивалась в двух; в Тихвинском, Бокситогорском районах и в Вологде – в одном, а в осталь-
ных районах Ленинградской обл. – в трёх полных поколениях в году. Впервые установлены также 
различия в биологических особенностях развития гусениц каштановой моли 6-го и 7-го возрастов, 
увеличение размеров гусениц моли в условиях более прохладного климата, а также главные факторы 
распространения C. ohridella в Ленинградской обл.

Ключевые слова: Aesculus hippocastanum, Gracillariidae, Евразия, первичный и вторичный ареалы, 
факторы распространения и направления инвазии, инвазионный процесс, натурализация.

 DOI: 10.35885/1996-1499-18-1-070-083

Введение
Основное кормовое растение каштано-

вой минирующей моли (Cameraria ohridella 
Deschka & Dimic, 1986) – каштан конский 
обыкновенный (Aesculus hippocastanum L., 
1753). Реже встречается на других видах 
конского каштана. Указания его развития на 
клёнах и девичьем винограде, по-видимому, 
ошибочны. Каштан конский обыкновенный – 
крупное лиственное дерево высотой до 25–35 
м с продолжительностью жизни до 200–300 
и более лет. В естественных условиях произ-
растает на небольшой территории в горах на 
Балканах, встречается также в горных рай-
онах Ирана и в предгорьях Гималаев. Обла-
дая высокими декоративными свойствами, 
широко культивируется в условиях умерен-

ного климата в Европе с 1576 г., в России с 
1701 г. Листья конского каштана крупные, 
супротивные, пальчато-сложные с 5–7 обрат-
нояйцевидными, клиновидно-суженными к 
основанию листочками длиной до 14–20 см 
и шириной до 6–10 см. Соцветия крупные в 
виде прямостоячих конусовидных метёлок 
размером до 15–30 см с 20–50 цветками. Рас-
пускание листьев обычно в апреле, цветёт в 
конце апреля – мае. Цветки белые с жёлтыми 
пятнышками, обоеполые, в начале цветения 
выделяют нектар. После прекращения вы-
деления нектара жёлтые пятна на лепестках 
меняют цвет на красный, и цветки перестают 
привлекать насекомых-опылителей.

Минирующая каштановая моль 
(Cameraria ohridella Deschka & Dimic, 1986) 
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описана из Македонии (окрестности Охрид-
ского озера), откуда происходило её распро-
странение на территории Хорватии, Венгрии, 
Румынии, затем Австрии (1989), Чехии и 
Германии (1994), Словакии (1996), Польши 
(1998), Швеции, Дании и Великобритании 
(2002), Финляндии (2006), Латвии, Литвы и 
Эстонии (2007), Норвегии (2013). С 2021 г. 
ареал каштановой минирующей моли охва-
тывает все страны Европейского континента, 
а также Турцию, Грузию, Армению, Казах-
стан и Киргизию [Митюшев, 2023]. В России 
Cameraria ohridella впервые была выявлена в 
Калининградской обл. в 2003 г., на террито-
рии Москвы – в 2005 г., Санкт-Петербурга – в 
2007 г. В настоящее время она широко рас-
пространена в европейской части России, во 
всех зонах культивирования конского кашта-
на обыкновенного в городских зелёных наса-
ждениях [Аникин, 2022; Кривошеина, 2018] 
(рис. 1).

Цель исследования – установление осо-
бенностей биологии, экологии и характера 
географического распространения и вредо-
носности каштановой минирующей моли 
(Cameraria ohridella Deschka & Dimič, 1986; 
Lepidoptera: Gracillariidae) в условиях Ленин-
градской и прилежащих областей.

Для её достижения были поставлены сле-
дующие задачи: 

1. Выполнить обследование насаждений 
конского каштана на территории всех райо-
нов его интродукции в Ленинградской обл. 
с целью выяснения характера и путей совре-
менного распространения инвайдера и круга 
растений, повреждаемых охридским минёром 
в условиях Ленинградской и прилежащих 
(Вологодской, Новгородской, Псковской) об-
ластей и в Карелии. 

2. Выяснить возрастной состав и прове-
сти морфометрический анализ гусениц C. 
ohridella разных возрастов и их мин, проана-

Рис. 1. Распространение каштановой минирующей моли (Cameraria ohridella) в Европе.
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лизировать особенности и основные факто-
ры сезонной динамики возрастного состава 
популяций каштановой минирующей моли и 
повреждённости ею листьев конского кашта-
на в условиях Ленинградской обл.

3. Дать количественные оценки вредоспо-
собности и вредоносности инвайдера в усло-
виях разных интродукционно-дендрологиче-
ских районов Ленинградской обл.

Материалы и методы
В основу работы положены сравнительные 

учёты распространения, повреждённости ли-
стьев гусеницами каштановой минирующей 
моли в разновозрастных насаждениях кашта-
на конского обыкновенного в Санкт-Петер-
бурге, во всех районах Ленинградской обл., а 
также в Карелии и соседних областях (Воло-
годской, Новгородской и Псковской) в июне – 
начале ноября 2023, 2024 гг. Географические 
координаты мест исследований приведены в 
табл. 1. 

Повреждённые листья с минами гусениц 
моли в каждом из насаждений помещали в 
отдельные полиэтиленовые пакеты и достав-
ляли в лабораторию, где вначале определя-
лась площадь каждого из листочков и листа 
в целом, а также количество, размеры и пло-
щади в них мин гусениц моли, в см2, и их 
соотношения, в %. Затем под стереоскопиче-
ским микроскопом посчитывали количество 
отложенных яиц на верхней поверхности ли-
стьев; мины по размерам, форме и состоянию 
аккуратно вскрывали иголочками, гусениц 
извлекали и определяли по возрастам, отме-
чали также куколок в минах и их состояние. 
В условиях России каштановая минирующая 
моль развивается в нескольких поколениях в 
году. В период развития этой моли поколения 
накладываются друг на друга, что затрудняет 
определение их количества. По наблюдениям 
С.О. Потаниной [2019], в условиях Москвы с 
помощью феромонных ловушек сравнитель-
но интенсивный и непрерывный лёт бабочек 
этого вида наблюдался с первой декады июня 
до конца сентября.

На Украине каштановая минирующая 
моль развивается в III–IV, в Беларуси в III 
поколениях с зимовкой куколки в колыбель-
ке в минах внутри опавших листьев. В пери-

од развития гусеницы также окукливаются 
в минах. Перед отрождением имаго куколка 
прорывает колыбельку и значительно выдви-
гается из мины наружу [Зерова, Никитенко и 
др., 2007; Рогинский, 2022]. Число поколений 
каштановой моли устанавливалось нами на 
основании сезонной динамики возрастного 
состава популяций. Отмечалось количество 
куколок в минах, их экзувиев, выступающих 
из мин с вылетевшими имаго, из свежеотло-
женных яиц на поверхности листьев, в связи 
с тем, что самки этой моли откладывают яйца 
на неповреждённые участки листьев, где про-
исходит образование и развитие новых бело-
ватых мин светло-зелёного цвета. При этом 
мины предыдущего поколения с вылетевши-
ми имаго быстро подсыхают и становятся ко-
ричневыми. В течение лета в лабораторных 
условиях на листьях определяли и сравнива-
ли площади новых мин, а также подсохших, 
коричневых мин гусениц более ранних поко-
лений, что позволило уточнить количество 
поколений, сравнительную и общую вредо-
носность этого вида в летне-осенний период. 

В насаждениях каштана обследовали рас-
тения, по Т.А. Работнову [1950] А.А. Урано-
ву, О.В. Смирновой [1969] и А.А. Уранову 
[1975], следующих возрастных состояний: 
имматурные (im), виргинильные (взрослые 
вегетативные) (v); молодые, средневозраст-
ные и старые генеративные (соответственно 
g1 g2 и g3). Абсолютный возраст каштанов в 
насаждениях устанавливался согласно дан-
ным по их посадке. Возраст имматурных рас-
тений составлял 4–6 лет, виргинильных 7–10, 
молодых генеративных, приступивших к цве-
тению и плодоношению, от 9–10 до 20–25 лет, 
средневозрастных от 25–30 до 50–60, старых 
генеративных – более 50–60 лет.

Карта распространения и вредоносности 
C. ohridella в районах Ленинградской обл. со-
ставлялась в Adobe Photoshop по нашим дан-
ным учёта отношений общей площади мин 
вредителя на листьях каштана к площади его 
листьев, в %, во второй половине августа – 
сентябре при развитии гусениц этой моли по-
следнего поколения перед уходом на зимовку 
(рис. 2).

Возрастной состав гусениц в популяциях 
каштановой моли в насаждениях каштана в 
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районах Ленинградской обл. представлен с 
помощью диаграмм, составленных в Excel 
(рис. 3).

Результаты исследований и их обсуждение
Ленинградская обл. расположена на се-

веро-западе европейской части России, на 
территории Восточно-Европейской равнины 
в условиях умеренного атлантико-континен-
тального климата с избыточным увлажнени-
ем, годовым количеством осадков 600–700 
мм, главным образом в подзонах средней и 
южной тайги, на юге в зоне смешанных ле-
сов. Средняя температура января −6…−10 °C, 
июля +16…+18 °C, высота снежного покрова 
от 25–30 до 40–50 см, тёплый период с пер-
вой декады апреля до конца октября – начала 
ноября.

К главным факторам распространения 
каштановой минирующей моли в Ленинград-
ской обл., впервые обнаруженной в 2007 г. в 
Санкт-Петербурге, относятся: наличие и рас-

Рис. 2. Среднее отношение площади мин гусениц Cameraria ohridella к общей площади листовой поверхности 
каштана конского (Aesculus hippocastanum) в муниципальных районах Ленинградской и в прилежащих областях 
в августе – сентябре 2024 г. (%).

пределение её основного кормового растения 
– конского каштана обыкновенного (Aesculus 
hippocastanum); метеоусловия в зимний пе-
риод; направления ветров в летние месяцы; 
применение в декоративных целях саженцев 
каштана с зелёными листьями в тёплый пери-
од года с малозаметными яйцами этой моли 
на поверхности листьев каштана и минами с 
её гусеницами 1-го и 2-го возрастов; переме-
щение очень мелких и малозаметных бабочек 
с помощью ветра и благоприятным для них 
транспортом с саженцами каштана и другими 
материалами.

Наименьшая повреждённость каштана 
гусеницами минирующей моли в Ленинград-
ской обл. на севере в Выборгском и Прио-
зерском районах в южной части Балтийского 
щита с отношением средней площади мин на 
листьях к их общей площади соответствен-
но 1.3 и 0.8%. В восточных районах области 
каштановая моль не обнаружена на севе-
ро-востоке в Лодейнопольском и Подпорож-
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Рис. 3. Возрастной состав популяций каштановой минирующей моли (Cameraria ohridella) на каштане в Ленин-
градской и прилежащих областях в 2024 гг. (%): 1 – яйца на листьях, 2–8 – гусеницы соответственно 1–7 возрастов; 
9 – куколки в минах листьев; возрастные состояния каштанов: im – имматурные, V – взрослые вегетативные, G1 – 
молодые генеративные, G2 – средневозрастные генеративные, G3 – старые генеративные (Оси графиков обозначены).
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ском районах, а также в Карелии в Петроза-
водске, несмотря на наличие там каштанов. 
Повреждённость каштанов минирующей мо-
лью была также незначительной в восточных 
районах: Тихвинском (2.5%) и Бокситогор-

ском (0,2%). В указанных восточных районах 
области это связано с низкими температура-
ми воздуха в период зимовки куколок в минах 
в опавших листьях каштана на поверхности 
почвы и в её верхнем слое, восточнее изотер-
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мы средней температуры января ниже −9 °C, 
со средней минимальной температурой воз-
духа в январе −22.5…−24.6 °C, что способ-
ствует гибели зимующих куколок. Сходные 
зимние условия также и в Вологде, где сред-
няя повреждённость листьев каштана соста-
вила в первой декаде сентября 2024 г. 1.2%. 
Повреждённость каштанов минирующей мо-
лью возрастает к югу от Выборгского и При-
озерского районов и к западу от Тихвинского 
района. Благоприятные условия для развития 
каштановой моли в Ленинградской обл. сло-
жились в 2023 г. и особенно в 2024 г. 

Повреждённость каштана минирующей 
молью тесно связана с площадью каштано-
вых насаждений и количеством деревьев, 
наиболее распространенных в городах, в пар-

ках и на площадях, и была наиболее высокой 
в центральной, западной и южной части об-
ласти от Волхова до Кировска, Всеволжска, 
Санкт-Петербурга, Зеленогорска, Ораниен-
баума и Соснового Бора южнее Выборгского 
района вблизи побережий Ладожского озера 
и Балтийского моря; от Гатчины до Волосо-
во и Кингисеппа на западе, в Кириши и Луге 
– на юге области. Максимальная повреждён-
ность листьев каштана гусеницами минирую-
щей моли в 2024 г. составляла во Всеволжске 
75–100%, в среднем 93.4% (табл. 1, см. рис. 2).

В Европе, включая Ленинградскую обл., 
широко распространено анемохорное рас-
пространение вредителя с помощью ветров. 
Мелкие моли легко переносятся ветром в 
больших количествах при высокой плотности 

Таблица 1. Повреждённость листьев каштана конского обыкновенного (Aesculus hippocastanum) гусеницами 
минирующей каштановой моли (Cameraria ohridella Deschka & Dimic, 1986) в Ленинградской и в прилежащих 
областях в 2024 г.

Район, дата 
исследований

Место и географические координаты 
наблюдений

Возрастные 
состояния и 
количество 

обследованных 
каштанов

Отношения площади 
мин к общей 

площади листовой 
поверхности, % (в 

скобках сред. знач.)
Бокситогорский, 
20.08

Бокситогорск, ул. Красных следопытов, 9, 
59°28′25″ с. ш. 33°51′20″ в. д. V, 2 дерева 0–0.5 (0.13)

Волосовский, 
11.08

Волосово, площадь Советов, 
59°26′50″ с. ш. 29°29′05″ в. д.

Начало G2, аллея; 8 
деревьев 13.4–43.3 (24.3)

Волховский 

Волховстрой 1, 59°55′23″ 
с. ш. 32°18′15″ в. д.

29.07 G3. 1 дерево, 
500 м от вокзала, 

на листьях

26.3–50.9 (41.6)

9.09 30.6–97.5 (75.5)

Волховстрой 2, «ФосАгро», филиал АО 
«Апатит», 59°54′36″ с. ш. 32°18′04″ в. д., 29.07 G1. G2; 8 деревьев 1.6–9.6 (6.2)

Всеволожский, 
14.08

Всеволжск, пр. Октябрьский, 
62, 60°10′11″ с. ш. 30°38′45″ в. д.

G1, аллея вдоль 
трассы, 5 деревьев 75–100 (93.4)

Выборгский, 
16.09

Выборг, Железнодорожная улица, 8, 
60°42′55″ с. ш. 28°45′05″ в. д. G3, 4 дерева 1.0–1.8 (1.3)

Гатчинский, 2.07, 
6.08

Гатчина Варшавская, ул. Леонова, 
Театральная пл., 59°33′04″ с. ш. 

30°07′05″ в. д.
V, G1; 8 деревьев 6.3–32.7 (20.7)

Кингисеппский, 
16.08

Кингисепп: ул. Иванова, 26, во дворе 
школы № 2, 59°22′23″ с. ш. 28°36′24″ в. д. G2, G3;11 деревьев 19.1–47.3 (29.8)

ул. Октябрьская, 12, 
59°22′32″ с. ш. 28°36′23″ в. д. G1, 4 дерева 6.1–18.3 (11.1)

Киришский, 
31.07

Кириши, ул. Советская, 7, 
59°27′04″ с. ш. 32°12′34″ в. д.

G2, аллея, 12 
деревьев 15.2–25.0 (19,8)

Кировский 19.08

Кировск: автостанция, у Храма, 
59°52′53″ с. ш. 30°59′00″ в. д. G2, 6 деревьев 14.6–36.2 (25.7)

ул. Новая, 5, детская площадка, 
59°52′47″ с. ш. 30°59′18″ в. д. V, 7 деревьев 2.0–20.1 (5.9)



77РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 2025

Лодейнопольский Лодейное поле, 60°44′03″ с. ш. 33°32′35″ в. д. G1, 2 дерева 0

Ломоносовский, 
20.09

Ораниенбаум, Привокзальная пл., 
59°55′06″ с. ш. 29°46′15″ в. д. G1, G2; 20 деревьев (12.5–26.6) 20.4

Лужский 2.07, 
10.09

Луга, Привокзальная пл., 
58°43′57″ с. ш. 29°50′57″ в. д. G1, G2; 15 деревьев (17.1–38.6) 27.2

Подпорожский, 
19.07

Подпорожье, автовокзал, 
60°54′54″ с. ш. 34°09′18″ в. д. G1, 8 деревьев 0

Приозерский, 
13.08

Приозерск, ул. Калинина, 19, 61°07′09″ 
с. ш. 30°07′16″ в. д.; ул. Красноармейская, 

7, 61°52′47″ с. ш. 30°07′14″ в. д.
G2, G3. 7 деревьев 0.1–1.7 (0.8)

Сланцевский, 
22.07

Сланцы, ул. Кирова, 49, 
59°06′52″ с. ш. 28°05′14″ в. д.; ул. 

Грибоедова, 13, 59°07′17″ с. ш. 28°05′28″ в. д.
G2. G3; 5 деревьев 7.3–17.7 (12.5)

Тихвинский, 
4.07, 9.09

Тихвин, ул. Карла Маркса, торговый центр 
«Имантра», Совет депутатов, 
59°38′56″ с.ш.  33°31′40″ в. д.

G1, G2; 12 деревьев 0.9–4.1 (2.5)

Тосненский, 2.08 Тосно, пр. Ленина, 36, 
59°32′29″ с. ш. 30°52′42″ в. д. G1, G2; 13 деревьев 2.9–22.0 (10.6)

Сосновоборский 
городской округ, 
21.09

Сосновый Бор, ул. Высотная, 3, 5; 
59°53′30″ с. ш. 29°05′17″ в. д. G2. G3. 6 деревьев 73.3–85.0 (79.2)

Санкт-Петербург

Невский район: Парк Строителей, 
59°54′33″ с. ш. 30°27′58″ в. д. 29.09, 5 

деревьев, G1

28.08, 10 деревьев, V 14.0–28.8 (19.9)

14.0–28.8 (19.9)

Парк имени Есенина, 
59°54′36″ с. ш. 30°29′05″ в. д.

24.09, 17 деревьев, 
G1, G2

11.7–42.4 (31.3)

Ул. Шотмана, 9, во дворе, 
59°54′05″ с. ш. 30°29′03″ в. д. 24.09, 1 дерево, G3 18.9–22.8 (20.8)

Калининский район, ул. Политехническая, 
27, в парке, 60°01′10″ с. ш. 30°22′08″ в. д. 24.09, 9 деревьев, G2 32.8-50.1 (43.7)

Пушкин, 5.08

Ул. Ленинградская, 21,  
59°43′54″ с. ш. 30°24′05″ в. д. G2, аллея, 6 деревьев 21.6–62.7 (35.5)

≈500 м от ж. д. вокзала,  
59°43′24″ с. ш. 30°25′48″ в. д.

Im (4-5 лет), 8 
саженцев 2.8–5.7 (4.2)

Зеленогорск, 
16.09

Центральный парк,  
60°11′25″ с. ш. 29°41′55″ в. д. G2, 5 деревьев 18.2–26.0 (21.9)

Напротив вокзала,  
60°12′20″ с. ш. 29°42′14″ в. д.

Im (4-5 лет), 5 
деревьев 0.6–2.9 (1.7)

Новгород 
Великий, 22.08.

Сквер Лени Голикова, 
58°31′24″ с. ш. 31°16′01″ в. д.; памятник 

С.В. Рахманинову, 58°31′27″ с. ш. 31°16′21″ 
в. д.; мемориал «Вечный огонь славы», 

58°31′23″ с. ш. 31°16′24″ в. д.

G2, 6 деревьев 11.7–1.8 (16.1)

Псков, 10.09 Ул. Советская, 20, 
57°49′04″ с. ш. 28°20′04″ в. д. G2, G3; 5 деревьев 3.6–4.7 (4.3)

Вологда, 7.09

Ул. Герцена, 7, 59°12′28″ с. ш. 39°53′18″ 
в. д.; ул. Гоголя, 59°13′37″ с. ш. 39°53′32″ 

в. д.; Вологодский гос. ун-т, 
59°13′17″ с. ш. 39°53′21″ в. д.

G1, G2; 9 деревьев 1.0–2.3 (1.2)

Петрозаводск, 
26.07 

Карелия–Маркет, побережье Онежского 
озера, в парке, 61°47′36″ с. ш. 34°22′48″ в. д. G1, G2; 6 деревьев 0
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посадки деревьев конского каштана на рассто-
яния до 100–150 км, что отмечено, в частно-
сти, в Германии [Gilbert, Grégoire et al. 2004; 
Buszko, 2006]. Массовый лёт, скопление и ро-
ение бабочек каштановой моли наблюдалось 
нами в конце июля 2024 г. в Волховстрое-1 в 
кроне крупного приземистого каштана с гу-
стой кроной. В Ленинградской обл. в течение 
года преобладают ветры южного, юго-запад-
ного и западного направлений, способствую-
щие распространению бабочек каштановой 
моли при их массовом лёте преимущественно 
с юга и запада.

В Ленинградской обл. во Всеволожском, 
Ломоносовском, Гатчинском, Выборгском, 
Лужском, Волховском районах, на окраине 
Санкт-Петербурга (Парголово) значительное 
количество питомников и Садовых центров, 
где, кроме других растений, выращивают и 
реализуют саженцы каштана, с которыми 
существует большая вероятность распро-
странения каштановой моли в виде яиц на 
поверхности листьев и малозаметных мин 
гусениц 1-го возраста в тканях листьев. Не 
удивительно, что именно вблизи питомников 
и садовых центров наблюдается наиболее вы-
сокая повреждённость листьев каштана ми-
нирующей молью.

Биологические особенности. В 2023–
2024 гг. набухание почек каштана в Ленин-
градской обл. отмечено в конце августа – сен-
тябре, распускание листьев в конце апреля 
– начале мая; цветение во второй половине 
мая – начале июня. Лёт имаго минирующей 
каштановой моли совпадает с началом цвете-
ния каштана. Самки отрождаются с недораз-
витыми яйцами, их формирование и созрева-
ние протекает при дополнительном питании 
бабочек зимовавшего поколения нектаром и 
пыльцой каштана. Яичники самки миниру-
ющей каштановой моли включают четыре 
пары сравнительно длинных яйцевых трубо-
чек (овариол), в каждой из которых до 20 и 
более сравнительно мелких формирующих-
ся яиц. Овальные яйца по мере созревания 
откладывают на верхнюю сторону листьев, 
чаще вблизи жилок, покрывая их сверху жид-
кими, застывающими выделениями с образо-
ванием мелкоячеистой полупрозрачной обо-
лочки. Размеры отложенных яиц с наружной 

оболочкой 0.36–0.40×0.21–0.26 мм. Самец 
C. ohridella отрождается с одним крупным, 
диаметром около 0.30 мм, семенным пу-
зырьком, содержащим около 100 спермиев и 
соединенным с двумя семяпроводами и се-
мяизвергательным каналом. Эмбриональное 
развитие яиц около 5–10 дней, их откладка 
сравнительно продолжительная. Начало от-
рождения гусениц I поколения и образования 
мин отмечено в первой декаде июня. В 2024 
г. первые куколки каштановой моли обнару-
жены в минах в листья каштана 24–25 июня. 
В Парке имени Есенина в Санкт-Петербурге 
24 июня 2024 г. в популяции минирующей 
моли в минах и на листьях каштана обнару-
жены все стадии её развития от яиц до куко-
лок, с преобладанием гусениц 2-го возраста 
(35.4%). На долю гусениц 1-го, 3-го и 4-го 
возрастов приходилось соответственно 17.5, 
19.5 и 15.8% учтенных особей популяции 
(см. рис. 3).

Наблюдения за особенностями развития 
гусениц орхидского минёра показали, что их 
гусеницы имеют 7 возрастов и развиваются 
с гиперметаморфозом, а их мины двусторон-
ние. Гусеницы 1–3-го возрастов питаются 
содержимым клеток палисадной паренхимы, 
примыкающей к верхней кутикуле листа, вы-
сасывая их содержимое с помощью хорошо 
развитого гипофаринкса. Гусеницы 4-го и 
особенно 5-го возрастов питаются клетками 
палисадной и губчатой паренхимы, образуют 
двусторонние мины, поедая большую часть 
мезофилла листа. Гусеницы 1–5-го возрастов 
с дорсовентрально заметно уплощённым те-
лом. Стерниты и особенно тергиты их сред-
не- и заднегруди, а также I–VIII сегментов 
брюшка с опорными склеротизованными 
поперечными светло-, умеренно и тёмно-ко-
ричневыми площадками. Не имеют развитых 
грудных и брюшных ног, передвигаются с по-
мощью двигательных мозолей на сегментах 
груди и брюшка, особенно на его III–V и IX 
сегментах. IX и X сегменты брюшка слегка 
изогнуты вниз, выполняют опорные функции 
при передвижении. Боковые края груди и осо-
бенно брюшка в виде продольных волнистых 
линий, значительно суженные в соединени-
ях между сегментами и выступающие в их 
средних частях, приспособлены к активному 
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поперечному и продольному передвижению 
гусениц в минах. У гусениц 5-го возраста 
ширина сегментов в средней части брюшка 
составляет в суженных соединениях между 
сегментами около 0.69 мм, в их расширенной 
части около 1.10 мм, что способствует актив-
ному изгибанию тела при поперечном движе-
нии, расширению мины при участии ротово-
го аппарата в процессе питания.

У гусениц 6-го и 7-го возрастов голова 
почти прямоугольная или слегка трапецие-
видная, слабо суженная в передней части, с 
короткими усиками, нижнечелюстными и 
нижнегубными щупиками (табл. 2). Отноше-
ние ширины головы к её длине составляет у 
гусениц 6-го возраста около 1.36, 7-го – 1.46. 
Передние челюсти (мандибулы) сравнитель-
но хорошо развитые, гипофаринкс сильно 
уменьшенный, зачатки сосущего ротового 
аппарата у гусениц 7-го возраста в 1.9 раза 
длиннее, чем у гусениц 6-го возраста. Груд-
ные ноги короткие 3-члениковые, более раз-
витые у гусениц 7-го возраста, на вершине 
3-го членика с одним коготком, более разви-
тым у гусениц 7-го возраста. Окраска брюш-
ных и грудных тергитов гусениц 6-го воз-
раста тёмная, стернитов – немного светлее, 
однотонная. Окраска верха и низа у живых 
гусениц 7-го возраста беловатая. Согласно 
А.М. Герасимову [1952], в роде Cameraria в 
пределах шестой фазы выделены два возрас-
та, которые, на наш взгляд, соответствуют 
6-му и 7-му возрастам. Брюшных ложноно-
жек у гусениц 6-го и 7-го возраста четыре 
пары. На III–V стернитах брюшка они по-
перечно-овальные с короткими хитинизиро-
ванными утолщенными крючками по краю 
и на Х сегменте в виде двух симметричных 
поперечных скобок с крючками. Количество 
крючков на X сегменте брюшка 10–12 в ка-
ждой из скобок, на III–V сегментах крючков 
12–20 + 12–20 в поперечно-овальных ложных 
ножках. 

Гусеницы двух последних возрастов с 
прядильным аппаратом, открывающимся 
прядильным сосочком в дистальной части 
нижней губы, более развитым у гусениц 7-го 
возраста. Гусеница 6-го возраста очищает 
округлый участок, как правило, в мине гусе-
ницы 5-го возраста, удаляя экзувии, нижнюю 

часть губчатой паренхимы при её наличии и 
готовит округлую или овальную колыбельку 
для развития куколки, где гусеница 6-го воз-
раста линяет с образованием гусеницы 7-го 
возраста, которая удаляет массивный экзувий 
гусеницы 6-го возраста, интенсивно выделя-
ет через проток на нижней губе секрет пар-
ной шелкоотделительной железы, при сопри-
косновении которого с воздухом образуется 
быстро застывающая шёлковая нить, края 
которой плотно прикрепляются к наружным 
краям колыбельки, образуется сравнительно 
прочная тонкая белая плёнка, покрывающая 
колыбельку только сверху, затем гусеница 
7-го возраста окукливается в колыбельке с 
образованием в колыбельке вначале быстро 
развивающейся предкуколки, затем белой ку-
колки, которая по мере развития окрашивает-
ся в светло-коричневый, далее в коричневый 
и тёмно-коричневый цвет. Куколка в колы-
бельке свободная. 

В летний период в колыбельках встреча-
ются куколки как покрытые сверху защит-
ной щелковинной плёнкой, так и свободные 
без неё. К осени, перед уходом куколок на 
зимовку, все колыбельки с ними имеют за-
щитную плёнку. При расположении куколок 
ближе к краю листа шелковинными нитями 
гусеницы последнего возраста подтягивают 
к колыбельке края листа, которые сворачи-
ваются внутрь для дополнительной защиты 
куколок в опавших листьях. Куколки в колы-
бельках свободные и подвижные. Колыбель-
ка с куколкой минирующей каштановой моли 
отличается от типичного кокона. На вершине 
головы куколки продольный выступ со срав-
нительно тонким краем, с помощью которого 
она разрезает шелковинную плёнку и верх-
нюю кутикулу листа и значительно высовы-
вается наружу. Под давление куколки образу-
ется продольный разрыв её экзувия, начиная 
с головы, и происходит вылет имаго. 

Сравнение детальных морфометрических 
данных по размерам гусениц разных возрас-
тов в популяциях каштановой минирующей 
моли в Минске [Буга, Рогинский, 2024] и в 
Санкт-Петербурге в 2024 г. показало заметное 
увеличение размеров гусениц в Санкт-Петер-
бурге по сравнению с Минском, в соответ-
ствии с правилом Бергмана [Bergmann, 1847]. 
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Таблица 2. Размеры основных отделов тела гусениц минирующей каштановой моли Cameraria ohridella в Санкт-Пе-
тербурге, мм (данные учётов в августе, 2024 г.)

Отделы тела
Возраст гусениц

1-й 2-й 3-й 4-й 5-й 6-й 7-й
Длина тела 1.11 ± 0.10 1.97 ± 0,20 2.42 ± 0,22 2.54 ± 0,24 3.74 ±.0.32 6.15 ±.0,49 5.48 ± 0,52
Ширина головы 0.21 ± 0.05 0.35 ± 0.04 0.32 ± 0.03 0.41 ± 0.04 0.58 ± 0.05 0.45 ± 0.03 0.51 ± 0.02
Длина головы 0.13 ± 0.03 0.20 ± 0.03 0.18 ± 0.02 0.28 ± 0.02 0.42 ± 0.04 0.33 ± 0.03 0.35 ± 0.03
Ширина ротового 
аппарата 0.05–0.06 0.07± 0.02 0.08–0.09 0.12–0.13 0.18–0.20 0.17–0.18 0.18–0.20

Длина груди 0.30 ± 0.07 0.49 ± 0.05 0.48 ± 0.04 0.61 ± 0.06 1.27 ± 0.11 1.61 ± 0.13 1.42 ± 0.14
Ширина груди 0.43 ± 0.04 0.51 ± 0.05 0.52 ± 0.05 0.60 ± 0.05 1.03 ± 0.08 1.12 ± 0.07 1.04 ± 0.06
Длина брюшка 0.68 ± 0.08 1.28 ± 0.09 1.16 ± 0.08 1.68 ± 0.11 2.09 ± 0.12 4.21 ± 0.32 3.71 ± 0.28
Ширина брюшка 0.27 ± 0.03 0.49 ± 0.04 0.50 ± 0.04 0.63 ± 0.05 1.15 ± 0.07 1.16 ± 0.08 1.11 ± 0.06
Ширина IX сегмента 
брюшка 0.14 ± 0.01 0.17 ± 0.01 0.20 ± 0.01 0.30 ± 0.02 0.45 ± 0.02 0.65 ± 0.03 0.53 ± 0.02

Координаты Минска 53°55′ с. ш. 27°33′ в. д., 
Санкт-Петербурга 59°57′ с. ш. 30°19′ в. д. 
Следовательно, Санкт-Петербург располо-
жен на 6°2′ севернее (около 665 км) и на 2°46′ 
восточнее (около 308 км) Минска. Среднеме-
сячная температура воздуха в Санкт- Петер-
бурге в 1923 г. составляла в январе −2.3°C, 
в феврале −3.0, а в Минске соответственно 
−1.2 и −1.5°С, в 2024 г. в эти месяцы −8.9 и 
−3.7 в Санкт-Петербурге и −5.2 и +1.4°С в 
Минске. Иными словами, в зимний период 
в Санкт-Петербурге в 2023 г. было холоднее 
на 1.1–1.5°С, а в 2024 г. на 3.7–5.1°С, чем в 
Минске. В Санкт-Петербурге по сравнению 
с Минском наибольшее увеличение длины 
головной капсулы, ширины головы, груди, 
брюшка и ротового аппарата установлено у 
гусениц 1-го возраста (в среднем на 27.5%). 
У гусениц 2-го возраста эта разница состав-
ляла 22,6%; 3-го возраста – 21.1; 4-го – 10.4 
и 5-го – 7.6%. В Санкт-Петербурге длина го-
ловы у гусениц 1–5-го возрастов в среднем 
увеличивалась на 14.5%, ширина головы – на 
22.6, ширина груди – на 22.4, ширина ротово-
го аппарата – на 13.1% по сравнению с Мин-
ском.

Динамика возрастного состава популя-
ций. Самки каштановой минирующей моли 
откладывают яйца на листья каштана одиноч-
но по мере формирования и созревания яиц 
в процессе дополнительного питания самок 
в течение 2–3 недель. Сравнительно легко 
устанавливается развитие лишь I поколения 
этой моли от начала откладки яиц до появле-

ния в её популяциях куколок, что отмечено 
нами в Санкт-Петербурге в 2024 г. в послед-
ней декаде июня (см. рис. 3). В дальнейшем в 
популяциях C. ohridella в большинстве райо-
нов Ленинградской обл. обычны все стадии 
развития в результате наложения поколений 
друг на друга. Сравнение сезонной динами-
ки возрастного состава популяций, площадей 
новых развивающихся мин, а также корич-
невых засыхающих мин после окукливания 
и вылета имаго показало, что в 2024 г. в Вы-
боргском и Приозерском районах каштановая 
моль развивалась в двух полных поколениях; 
в Тихвинском, Бокситогорском районах и в 
Вологде – в одном, а в остальных районах 
Ленинградской обл. – в трёх полных поко-
лениях. В Выборге развивалось III неполное 
поколение, в районных центрах с тремя пол-
ными поколениями – VI неполное поколе-
ние, в которых появившиеся гусеницы 1–3-го 
возрастов не успевают закончить развитие и 
погибают в конце сентября – октябре, а их 
мины после гибели гусениц быстро высыха-
ют и становятся коричневыми (I поколение) и 
тёмно-коричневыми (II поколение). 

В Выборге 16 сентября 2024 г. мины были 
обнаружены на всех обследованных кашта-
нах. При этом на 14% сложных пальчатых 
листьев каштана, включающих 5–7 простых 
листиков, и на 63% листиков мины не были 
обнаружены. На простых листиках выявле-
ны чаще 1–3, реже до 5–6 мин. На сложных 
листьях отмечено 2–4, реже до 8–17 мин. В 
состав завершившего развитие II поколения 
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входили гусеницы 4–7-го возрастов и кукол-
ки, а не завершившего развитие III поколения 
– погибшие гусеницы 1-го и 2-го возрастов. В 
Санкт-Петербурге в парках имени Есенина и 
вблизи Площади Мужества, а также в Сосно-
вом Бору 21–24 сентября 2024 г. среди новых 
мин с живыми гусеницам, а также коричне-
вых и тёмно-коричневых сухих мин гусениц 
предыдущих поколений по занимаемой ими 
площади листьев на долю новых мин при-
ходилось 41–55%, а сухих мин предыдущих 
поколений 45–59% их общей площади. 7–9 
сентября 2024 г. в Тихвине и Вологде на ли-
стьях каштана были обнаружены лишь мины 
с активными гусеницами 5–7-го возрастов и 
куколки.

Выводы
1. К главным факторам распространения 

каштановой минирующей моли (Cameraria 
ohridella) в Ленинградской обл. относятся: 
наличие и распределение её основного кор-
мового растения – конского каштана обык-
новенного (Aesculus hippocastanum); метео-
условия в зимний период; южные и западные 
направления ветров, благоприятных для пере-
носа мелких, малозаметных бабочек из райо-
нов массового размножения; транспортиров-
ка в декоративных целях саженцев каштана в 
летний период года с малозаметными яйцами 
этой моли на поверхности листьев каштана и 
минами с её гусеницами 1-го и 2-го возрас-
тов.

2. Повреждённость каштана минирующей 
молью тесно связана с площадью каштано-
вых насаждений и количеством их деревьев, 
наиболее распространенных в городах, в пар-
ках и на площадях, и была наиболее высокой 
в центральной, западной и южной части об-
ласти от Волхова до Кировска, Всеволжска, 
Санкт-Петербурга, Зеленогорска, Ораниен-
баума и Соснового Бора южнее Выборгского 
района вблизи побережий Ладожского озера и 
Балтийского моря; от Гатчины до Волосово и 
Кингисеппа на западе, в Кириши и Луге – на 
юге области. Максимальная повреждённость 
листьев каштана гусеницами минирующей 
молью в 2024 г. составляла во Всеволжске 
75–100%, в среднем 93.4%. Впервые указы-

ваются распространение и вредоносность 
каштановой моли в Новгородской и Вологод-
ской областях.

3. Наименьшая повреждённость каштана 
гусеницами минирующей моли в Ленинград-
ской обл. наблюдалась на севере в Выборг-
ском и Приозерском районах в южной части 
Балтийского щита с отношением средней 
площади мин на листьях к их общей площа-
ди соответственно 1.3 и 0.8%. В восточных 
районах области каштановая моль не обнару-
жена на северо-востоке в Лодейнопольском 
и Подпорожском районах, а также в Карелии 
в Петрозаводске. Повреждённость каштанов 
минирующей молью была незначительной 
в восточных районах: Тихвинском (2.5%) и 
Бокситогорском (0,2%), и впервые обнаруже-
на в Вологде с низкой повреждённостью ею 
каштана (1.2%) восточнее изотермы средней 
температуры января ниже −9°C. До настоя-
щего времени были известны лишь сведения 
о появлении в 2007 г. и о развитии каштано-
вой моли в Петербурге. Впервые для кашта-
новой моли на примере Ленинградской обл. 
составлена карта на основании данных коли-
чественных учётов по степени повреждённо-
сти молью листьев каштана во всех районах 
области, установлены главные факторы её 
распространения.

4. В Выборгском и Приозерском районах 
каштановая моль развивалась в двух полных 
поколениях; в Тихвинском, Бокситогорском 
районах и в Вологде – в одном, а в остальных 
районах Ленинградской обл. – в трёх полных 
поколениях, что установлено впервые. Сам-
ки отрождаются с недоразвитыми яйцами в 
овариолах. Их формирование, созревание и 
откладка происходят в течение 2–3 недель в 
процессе дополнительного питания самок, 
что способствует наложению друг на друга 
их поколений и развитию неполного поколе-
ния к осени.

5. Впервые установлены различия в био-
логических особенностях развития гусениц 
каштановой моли 6-го и 7-го возрастов, а 
также увеличение размеров гусениц кашта-
новой моли в условиях более прохладного 
климата, согласно правилу Бергмана, на ос-
новании сравнения её популяций в Минске и 
Санкт-Петербурге.
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DISTRIBUTION, HARMFULNESS AND BIOLOGICAL FEATURES 
OF AN INVASIVE SPECIES OF THE CHESTNUT MINING MOTH 

(CAMERARIA OHRIDELLA DESCHKA & DIMIC) (LEPIDOPTERA, 
GRACILLARIIDAE) IN LENINGRAD AND SURROUNDING REGIONS

© 2025 Kaplin V.G.
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The chestnut leaf miner was found in Vologda, Veliky Novgorod and in all districts of the Leningrad 
Region, with the exception of Podporozhsky and Lodeynopolsky, and was not found in Petrozavodsk in 
Karelia. In the Leningrad Region, chestnut damage by Cameraria ohridella caterpillars was highest in its 
central part from Volkhov to Kirovsk, Vsevolozhsk, St. Petersburg, Zelenogorsk, Oranienbaum and Sosnovy 
Bor; in the west – in Gatchina, Volosovo and Kingisepp; and in the south – in Kirishi and in Luga. In 2024 
the maximum damage to chestnut leaves by chestnut leaf miner caterpillars was recorded in Vsevolozhsk 
(75–100, 93.4% on average). The lowest damage (0.8–1.3%) to leaves was observed in the north of the region 
in the Vyborg and Priozersk districts, as well as in the eastern districts: Tikhvin (2.5%) and Boksitogorsk 
(0.2%) and in Vologda (1.2%) with an average January temperature below −9 °C. In the Vyborg and Prioz-
ersk districts, the chestnut moth developed in two; in the Tikhvin, Boksitogorsk districts and in Vologda - in 
one, and in the remaining districts of the Leningrad Region – in three full generations per year. For the first 
time the differences in the biological characteristics of the development of 6th and 7th instar chestnut moth 
caterpillars, an increase in the size of moth caterpillars in cooler climates, as well as the main factors in the 
spread of C. ohridella in the Leningrad Region were also established.

Keywords: Aesculus hippocastanum, Gracillariidae, Eurasia, primary and secondary ranges, factors of 
spread and directions of invasion, invasive process, naturalization.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 202584

УДК 597. 556-153. 063 (970.6 * Донецкий кряж)

ОСОБЕННОСТИ ПИТАНИЯ LEPOMIS GIBBOSUS 
(CENTRARCHIDAE) В РАЗНОМ ВОЗРАСТЕ В ВОДОЁМАХ 

ДОНЕЦКОГО КРЯЖА

© 2024 Коваль Е.С., Волгина Н.В.

ФГБОУ ВО «Луганский государственный педагогический университет», ФГБОУ ВО «ЛГПУ» Луганск, Россия 
e-mail: *kovalevgen13@mail.ru

Поступила в редакцию 8.11.2024. После доработки 13.01.2025. Принята к публикации 07.02.2025

В работе представлены сведения об особенностях питания солнечного окуня в водоёмах Донецкого 
кряжа. Выявлено изменение видового состава кормовых объектов и интенсивности питания рыб в 
зависимости от их возраста в разных водоёмах Донецкого кряжа. Установлено, что с возрастом у 
Lepomis gibbosus происходят изменения состава кормовых объектов: в возрасте 0+ – 100% составляет 
зоопланктон, 1+ и старше – макробентос и рыбы. Со 2-го года жизни у Lepomis gibbosus наблюдается 
склонность к хищничеству и каннибализму. При этом интенсивность питания особей к возрасту 5+ 
увеличивается в 3 раза по сравнению с сеголетками. Кроме того, водоёмы Донецкого кряжа отличаются 
различными кормовыми условиями для Lepomis gibbosus: для особей возраста в 0+ и 1+ – кормовая 
база богаче в оз. Грабов, в старшем возрасте – в реках Северский Донец, Айдар и Миус, так как в 
лимнических водоёмах условия способствуют развитию зоопланктона и макробентоса, в лотических 
– течение воды ограничивает объёмы водной растительности.

Ключевые слова: Lepomis gibbosus, питание рыб, хищничество, Донецкий кряж, чужеродные 
виды, кормовые объекты, сеголетки.
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Введение
Численность и биомасса разных популя-

ций рыб в водоёмах в значительной степени 
зависит от их обеспеченности пищей. Раз-
нообразие и количество кормовых объек-
тов, в свою очередь, определяется многими 
факторами: качеством воды, гидрологиче-
скими условиями водоёмов, антропогенным 
воздействием, видовым богатством флоры и 
фауны водных экосистем. По характеру пита-
ния рыб принято делить на мирных (бенто-
фаги, планктонофаги, растительноядные) и 
хищных [Мантейфель, 1965; Ильмаст и др., 
2015]. Большинство видов рыб в водоёмах 
России являются зоофагами со смешанным 
типом питания, основу которых составляют 
личинки мелких двукрылых насекомых и ра-
кообразные [Березина и др., 2023]. 

На характер питания и двигательную ак-
тивность рыб большое влияние оказывает 
ритмическое проявление суточной активно-
сти различных гидробионтов, являющихся 
объектами пищевых пристрастий рыб. Раз-

ные водоёмы отличаются по кормовой базе, 
а отдельные виды рыб могут приспосабли-
ваться к их особенностям. При этом возмож-
но изменение спектра питания у некоторых 
видов рыб и их переход на новые кормовые 
объекты, что приводит к возросшему морфо-
биологическому разнообразию в популяции 
[Кириленко и др. 2018; Кодухова, Карабанов, 
2017]. Кроме того, наблюдается изменение 
кормовых предпочтений и интенсивности 
питания у рыб с возрастом [Георгиев, Пад-
чина, 2022]. Отдельные авторы так же отме-
чают межгодовые изменения питания у не-
которых видов рыб, связанные с обилием тех 
или иных групп организмов [Шорыгин, 1952; 
Горлачева, 2014]. 

За кормовую базу между различными ви-
дами рыб возникает конкуренция. Зачастую 
борьба за одни и те же кормовые объекты 
усиливается в результате вселения массовых 
инвазивных видов рыб [Almeida et al., 2009]. 
В настоящее время наблюдается экспансия 
солнечного окуня Lepomis gibbosus (L., 1758), 
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представитель отряда Perciformes (Окуне-
образные), семейства Centrarchidae (Цен-
трарховые), в водоёмы Донецкого кряжа [Ди-
рипаско, 2008; Федоненко, Маренков, 2013; 
Решетников и др., 2018; Гуськов и др., 2024]. 
Считается, что солнечный окунь в естествен-
ном ареале обитания является хищником 
[Tomecek et al., 2005], но при этом потребляет 
и зоопланктон, макробентос, а также водную 
растительность и детрит [Jordan et al., 2009]. 
Данные о питании солнечного окуня при его 
расселении в новых водоёмах весьма огра-
ничены [Джуртубаев и др., 2007]. Поэтому 
актуальным вопросом является изучение кор-
мовых объектов и их соотношения в рационе 
Lepomis gibbosus при его вселении в водные 
экосистемы Донецкого кряжа.

Целью наших исследований было изучить 
особенности питания Lepomis gibbosus (L., 

1758) в разном возрасте в различных водоё-
мах Донецкого кряжа.

Материалы и методы
Исследования были проведены в весен-

не-летние периоды с мая по сентябрь 2016–
2023 гг. в бассейнах рек Северский Донец: р. 
Северский Донец (48°45’15» с. ш., 39°16’16» 
в. д.); Айдар (49°19’08» с. ш., 38°55’15» в. д.); 
Лугань (48°38’38» с. ш., 38°47’32» в. д.); оз. 
Грабов (48°13’13» с. ш., 38°38’10» в. д.); и 
Миус: р. Миус (48°05’32» с. ш., 38°52’29» в. 
д.) (рис. 1). Материалами для работы послу-
жили особи Lepomis gibbosus (n = 721), отлов-
ленные в водоёмах Донецкого кряжа. 

Для отлова использовали ставные сети 
с ячеей 20×20 мм, 25×25 мм и мальковый 
вентерь диаметром 1,5 м с шагом ячеи 6 мм, 
которые устанавливали в прибрежной зоне 

Рис. 1. Карта-схема мест лова Lepomis gibbosus.
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[Пирожников, 1952]. Вскрытие рыб проводи-
ли в соответствии с общепринятой методи-
кой [Мельничук, 1982; Зиновьев, Мандрица, 
2003]. Интенсивность питания рыб изучали 
по общим индексам наполнения желудков в 
продецемиллях (‱) [Фортунатова, 1951; Ра-
даков, 1965; Ильмаст и др., 2015]. Желудоч-
но-кишечный тракт фиксировали 4%-ным 
раствором формалина. Установление видо-
вого состава пищевого комка проводили по 
определителю [Винберг и др., 1977].

Результаты и обсуждение
При исследовании содержимого желуд-

ков рыб установлено, что 5,7% из них были 
пустыми, остальные содержали пищевой ко-
мок из разложившихся, полуразложившихся 
и неразложившихся (определяемых) фракций 
(табл. 1). 

Наибольшей интенсивностью питания ха-
рактеризуются особи в возрасте 5+. Об этом 
свидетельствует общий индекс наполнения 
желудков рыб, который составляет 347,3 ‱. 
В целом интенсивность питания Lepomis 
gibbosus от возраста 0+ до 5+ в среднем уве-
личивается в 3 раза. Общая масса пищевого 
комка колеблется от 0,1 г в возрасте 0+ до 1,3 
г в возрасте 5+.

В пищевом комке желудка Lepomis 
gibbosus обнаружены определяемые фраг-
менты представителей зоопланктона, макро-
бентоса и рыб (табл. 2).

Установленные кормовые объекты отно-
сятся к 17 отрядам, 17 семействам, 19 родам 
и 19 видам. Наиболее широко в пищевом 
комке Lepomis gibbosus представлена группа 
макробентоса (12 видов из 12 родов). Дру-
гие авторы говорят о еще большем таксоно-

Таблица 1. Состояние пищевого комка Lepomis gibbosus в различном возрасте

Показатель Возраст, год
0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+

Количество исследованных 
желудков, экз. 310 96 96 92 91 36

Количество пустых желудков, экз. 10 8 9 6 4 4

Масса пищевого комка, в том числе 
определяемых объектов, г 0,1±0,01 0,2±0,01 0,3±0,01 0,4±0,01 0,8±0,03 1,3±0,04

Общий индекс
наполнения, ‱ 116,5 248,1 211,6 220,3 284,7 347,3

мическом разнообразии кормовых объектов 
Lepomis gibbosus при его вселении в реки 
Европы. По их данным, кормовые объекты 
Lepomis gibbosus относятся к 25 отрядам, из 
них макробентос – к 17 отрядам. Причем эти 
исследователи также говорят об изменении 
спектра питания Lepomis gibbosus с зооплан-
ктона в раннем возрасте, до хищничества – в 
старшем [Almeida et al., 2009].

Более 90% зоопланктона в питании 
Lepomis gibbosus представлено Daphnia pulex 
и Cyclops bicuspidatus. Доминантными ви-
дами беспозвоночных, относящихся к ма-
кробентосу, являются: Dytiscus dimidiatus, 
Hirudo medicinalis, Haliplus fluviatilis, Dytiscus 
marginalis (11,3–12,6%). Практически в рав-
ном соотношении в пищевом комке обнару-
жены виды позвоночных, относящихся к се-
мейству Cyprinidae: Rutilus rutilus, Scardinius 
erythrophthalmus, Carassius gibelio. У отдель-
ных экземпляров Lepomis gibbosus в желуд-
ках отмечено наличие останков рыб этого же 
вида (2,2%), т.е. солнечному окуню присуще 
проявление канибализма.

По нашим данным, единственным кормом 
на 1-м году жизни Lepomis gibbosus в водных 
экосистемах Донецкого кряжа является зоо-
планктон (100%), количество которого к воз-
расту 1+ сокращается до 5,6% от общей опре-
деляемой кормовой массы, а с возрастом 2+ 
вообще не наблюдается (табл. 3).

Основным кормом рыб (70,3%) в возрас-
те 1+ является макробентос, до возраста 5+ 
сокращающийся по массе до 17,1%. Прояв-
ляющаяся у Lepomis gibbosus в возрасте 1+ 
склонность к хищничеству (24,1%) при длине 
тела 45–50 мм и массе 7–8 г активизируется 
с возрастом и становится основным спосо-
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Таблица 2. Таксономический состав объектов в пищевом комке Lepomis gibbosus

Кормовой
объект

Таксон
%

Отряд Семейство Род Вид

Зоопланктон

Anomopoda Daphniidae Daphnia Daphnia pulex 50,2

Cyclopoida Cyclopidae Cyclops Cyclops bicuspidatus 46,1
Ploima Brachionidae Keratella Keratella cochlearis 3,7

Всего 100

Макробентос

Canalipalpata Ampharetidae Hypania Hypania invalida 5,8

Diptera Chironomidae Chironomus Chironomus plumosus 5,5

Coleoptera Dytiscidae Dytiscus Dytiscus marginalis 12,6

Coleoptera Dytiscidae Dytiscus Dytiscus dimidiatus 11,3

Odonáta Coenagrionidae Coenagrion Coenagrion pulchellum (личинки) 6,2

Pulmonata Planorbidae Planorbis Planorbis planorbis 8,6

Ephemeroptera Baetidae Baetidae Cloeon dipterum 5,1

Hemiptera Nepidae Nepa Nepa cinerea 4,3

Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae Hydrochara caraboides 9,8

Coleoptera Haliplidae Haliplus Haliplus fluviatilis 11,7

Trichoptera Limnephilidae Limnephilus Limnephilus politus 7,5

Arhynchobdellida Hirudinidae Hirudo Hirudo medicinalis 11,6

Всего 100

Рыбы

Cypriniformes Cyprinidae

Rutilus Rutilus rutilus 42,1

Scardinius Scardinius erythrophthalmus 31,3

Carassius Carassius gibelio 24,4
Perciformes Centrarchidae Lepomis Lepomis gibbosus 2,2

Всего 100

Таблица 3. Кормовые объекты в определяемой фракции пищевого комка у Lepomis gibbosus

Показатель, %
Возраст, год

0+ 1+ 2+ 3+ 4+ 5+
Количество экземпляров, шт. 310 96 96 92 91 36
Зоопланктон 100 5,6 – – – –
Макробентос – 70,3 61,2 48,1 29,9 17,1
Рыба – 24,1 38,8 51,9 70,1 80,4

бом питания рыб к возрасту 4+ (70,1%) и 5+ 
(80,4%), когда длина их тела достигает 100 
мм и массы 35–40 г.

Кормовые условия в разных водоёмах 
влияют на размерно-весовые характеристики 
рыб, поэтому мы изучили особенности пита-
ния Lepomis gibbosus в разном возрасте в от-
дельно взятых водоёмах.

Установлено (рис. 2), что наибольшее ко-
личество определяемых объектов зооплан-

ктона в возрасте 0+ и 1+ наблюдается в же-
лудках особей из оз. Грабов (31,1– 36,2%), 
наименьшее – из р. Северский Донец (7,9–
11,1%). Это свидетельствует о более высо-
кой обеспеченности кормом в этом возрасте 
Lepomis gibbosus в лотических водных си-
стемах. Количество биомассы зоопланктона 
в водоёмах увеличивается по мере уменьше-
ния скорости течения и увеличения площади 
зарослей макрофитов. О зависимости типа 
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питания от особенностей водоёмов иных вы-
соко инвазивных видов, например головеш-
ка-ротан Perccottus glenii (Dybowski, 1877), 
представитель отряда Gobiiformes (Бычко-
образные), семейства Odontobutidae (Одон-
тобутовые), говорят и другие исследователи. 
Они отмечают преобладание в их рационе 
питания массовых кормовых объектов, харак-
терных для конкретного водоема (Mollusca – 
31,5; Chironomidae – 39,3) [Рафиков, 2018].

По этим же причинам в оз. Грабов и р. Лу-
гань больше количество макробентоса, уве-
личивающееся в желудках Lepomis gibbosus 
к возрасту 5+ до 21,7–22,6% (рис. 3). В ре-
зультате хозяйственной деятельности чело-
века, в частности сбросов шахтных вод, про-
мышленных и коммунальных стоков, в этих 
водоёмах происходит активное зарастание 

Рис. 2. Доля зоопланктона в пищевом комке Lepomis gibbosus в разных водоёмах.

гидрофитами, заболачивание и заиливание, 
что приводит к нарушению гидрологического 
режима в водных объектах. Это, в свою оче-
редь, вызывает перераспределение организ-
мов макрозообентоса в пространстве, спо-
собствуя образованию плотных сообществ в 
фитоценозах настоящей водной растительно-
сти. В результате этого разнообразие и коли-
чество макрозообентоса оказывается выше в 
водоёмах, подверженных зарастанию водной 
растительности. 

В то время как в лотических водоёмах (реки 
Северский Донец, Айдар и Миус) преиму-
щественным кормом с возрастом становятся 
икра и особи разных видов рыб (20,3–21,7%). 
Чаще всего это представители семейства 
Cyprinidae, а именно: Rutilus rutilus, Scardinius 
erythrophthalmus, Carassius gibelio.

Рис. 3. Динамика потребления Lepomis gibbosus макробентоса (А) и хищничества (Б) в разных водоёмах Донец-
кого кряжа.
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Заключение
В результате наших исследований уста-

новлено, что с возрастом у Lepomis gibbosus 
происходят изменения состава кормовых 
объектов: в возрасте 0+ – 100% составляет 
зоопланктон, 1+ и старше – макробентос и 
рыбы. Со 2-го года жизни у Lepomis gibbosus 
наблюдается склонность к хищничеству и 
каннибализму. При этом интенсивность пи-
тания особей к возрасту 5+ увеличивается в 
3 раза по сравнению с сеголетками. Кроме 
того, водоёмы Донецкого кряжа отличают-
ся различными кормовыми условиями для 
Lepomis gibbosus: для особей возраста в 0+ 
и 1+ – кормовая база богаче в оз. Грабов, в 
старшем возрасте – в реках Северский До-
нец, Айдар и Миус, так как в лимнических 
водоёмах условия способствуют развитию 
зоопланктона и макробентоса, в лотических 
– течение воды ограничивает объёмы водной 
растительности.

Таким образом, широкий спектр питания 
Lepomis gibbosus как биологическая особен-
ность вида и наличие доступной кормовой 
базы в лимнических и лотических водоёмах 
Донецкого кряжа позволили ему успешно 
расселиться, образовать устойчивые само-
воспроизводящиеся популяции.
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FEEDING CHARACTERISTICS OF LEPOMIS GIBBOSUS (L., 1758)  
AT DIFFERENT AGES IN LIMNIC AND LOTTIC RESERVOIRS OF 

THE DONETSK RIDGE

© 2024 Koval E.S., Volgina N.V.

Lugansk State Pedagogical University, LSPU Lugansk, Russia
 email: *kovalevgen13@mail.ru

The paper presents information about the feeding characteristics of sun perch in the reservoirs of the 
Donetsk ridge. A change in the species composition of forage objects and the intensity of fish nutrition de-
pending on their age and the characteristics of the reservoirs of the Donetsk ridge was revealed. As found in 
our research, age-dependent changes in the composition of feed objects occur in Lepomis gibbosus as follows: 
at the age of 0+ – 100% zooplankton, 1+ and older – macrobenthos and Pisces. Since the 2nd year of life, 
Lepomis gibbosus has been prone to predation and cannibalism. At the same time, the intensity of feeding 
of individuals by the age of 5+ increases by 3 times compared with fingerlings. In addition, the reservoirs 
of the Donetsk ridge are marked by different feeding conditions for Lepomis gibbosus: for individuals aged 
0+ and 1+, the food supply is richer in Grabov Island, at an older age – in the Seversky Donets, Aidar and 
Mius rivers, because in limnic reservoirs the conditions contribute to the development of zooplankton and 
macrobenthos, in the lothian ones the water flow limits the volume of aquatic vegetation.

Keywords: Lepomis gibbosus, fish nutrition, predation, Donetsk ridge, alien species, feeding objects, 
fingerlings.
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Впервые на территории Воронежа и Воронежской области в июне 2024 г. на гледичии трехколюч-
ковой (Gleditsia triacanthos L.) отмечены галлы гледичиевой листовой галлицы Dasineura gleditchiae 
(Osten Sacken, 1866) (Diptera: Cecidomyiidae). При вскрытии галлов обнаружено от одной до трех 
личинок в каждом галле, а также пустые экзувии куколок. В лабораторных условиях из личинок и 
куколок выведены имаго. Паразитов гледичиевой галлицы не обнаружено.

Ключевые слова: гледичия трехколючковая, Gleditsia triacanthos, галлы, инвазия, Воронежская 
область.
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Родиной гледичии трехколючковой, или 
обыкновенной (Gleditsia triacanthos L.), явля-
ется территория США, где вид устойчив к бо-
лезням, вредителям, засухам и повышенной 
рН почвы [Thompson et al., 1998]. С декора-
тивной целью в начале XVIII века гледичия 
трехколючковая была завезена в Европу, где 
в настоящее время она широко распростра-
нена в уличных насаждениях, парках и садах 
[EPPO, 2008].

Нативный ареал гледичиевой листо-
вой галлицы Dasineura gleditchiae (Osten 
Sacken, 1866) (Diptera: Cecidomyiidae) охва-
тывает территорию произрастания кормово-
го растения – гледичии трехколючковой (G. 
triacanthos) [Федотова, 2014]. При этом наи-
больший вред растениям галлица оказывала 
на западе США, в то время как на востоке 
страны присутствие насекомого не вызывало 
проблем [Thompson et al., 1998]. Распростра-
нение галлицы по территории США происхо-
дило с зараженным посадочным материалом. 
Инсектициды оказались малоэффективными 
для контроля вредителя, так как применять 
их надо до образования галлов, и к тому же 
их применение ограничено в частных землев-

ладениях [Thompson et al., 1998]. На терри-
тории Венгрии гледичиевая листовая галлица 
была отмечена только на G. triacanthos и ее 
не обнаруживали на азиатских видах гледи-
чии (G. caspica и G. ferox), что подтвержда-
ет ее узкую пищевую специализацию [Ripka, 
1996].

Самки галлицы откладывают яйца белого 
цвета, похожие на волоски листьев, поодиноч-
ке или группами вдоль рахиса или боковых 
складок нераскрывшихся листьев. Личинки 
первого возраста белые цилиндрические (до 
0,5 мм длиной), второго и третьего возрастов 
– уплощенные от белого до оранжевого цвета 
(до 2,5 мм) [Thompson et al., 1998]. В США 
при температуре 29 °С отрождение личинок 
происходило через 44 ч после откладки яиц; 
после отрождения личинки добираются до 
верхней стороны простого листа [Thompson 
et al., 1998]. Только личинки первого возрас-
та способны вызывать образование галлов, 
личинки всех последующих возрастов пита-
ются внутри галлов, имеющих цвет от зеле-
ного до красно-фиолетового. Внутри одного 
галла, который может иметь разную форму 
в зависимости от степени сворачивания про-
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стого листа, находится 1–33 личинок [Bene, 
Landi, 1993; Thompson et al., 1998]. По дан-
ным из США, продолжительность развития 
личиночной стадии составляет 14–21 сутки. 
Окукливание происходит в галлах или ко-
конах в почве, длительность стадии кукол-
ки 3–5 суток [Thompson et al., 1998]. Цвет 
куколок вначале белый, при выпадении из 
галла брюшко у куколок самок становилось 
красным, у самцов – серым [Thompson et al., 
1998]. Перед выходом имаго из куколки она 
высовывается в отверстие галла. После вы-
лета имаго галлы опадают [Петров, 2019]. В 
США отмечен вылет перезимовавших имаго 
из почвы с середины февраля до распускания 
листьев гледичии [Thompson et al., 1998]. У 
имаго галлицы также наблюдается половой 
диморфизм: различное строение усиков и 
цвет брюшка самцов и самок. В США отме-
чено 5–7 перекрывающихся поколений в те-
чение года [Csóka et al., 2017], в то время как 
в Европе 2–3 поколения с зимующими кукол-
ками в почве [EPPO, 2008].

Образование галлов приводит к дефолиа-
ции, а в случае сильного заселения – к замед-
лению роста и отмиранию ветви. Удаление 
галлов и опрыскивание инсектицидами при 
распускании почек весной снижает числен-
ность галлицы [EPPO, 2008].

Паразиты галлицы слабо изучены. В Ев-
ропе из куколок и имаго гледичиевой галлицы 
выведено несколько паразитических видов 
перепончатокрылых насекомых, отмечена их 
низкая численность и частота встречаемости 
[Markovic et al., 2017].

Гледичиевая листовая галлица в Евро-
пу, очевидно, была завезена на стадии яйца 
или личинки первого возраста в недоразвив-
шихся галлах на листьях кормового растения 
[Skuhravá et al., 2010]. По данным Европей-
ской и Средиземноморской организации по 
карантину и защите растений (European and 
Mediterranean Plant Protection Organization, 
EPPO), галлица впервые появилась в Ев-
ропе в 1975 г. (Нидерланды) [EPPO, 2008; 
Nijveldt, 1980] и начала активно расселяться: 
в 1980 г. она была зарегистрирована в Италии 
[Bolchi-Serini, Volonte, 1985], в 1983 г. – в Ве-
ликобритании [Halstead, 1992]; в 1990 г. – в 
Швейцарии [Fischer, Pivot, 1992] и Франции 

[Dauphin, 1991]; в 1992 г. – в Венгрии [Ripka, 
1996]; в 1993 г. – в Сербии [Simova-Tosić, 
Skuhravá, 1995]; в 1994–1996 гг. – в Польше 
[Łabanowski, Soika, 1997]; в 1995 г. – в Слова-
кии [Hrubík, 2007] и Греции [Dini-Papanastasi, 
Skarmoutsos, 2001]; в 1996 г. – в Испании [del 
Estal et al., 1998]; в 1997 г. – в Люксембур-
ге [Lambinon et al., 2001], Германии [EPPO, 
2008] и Чехии [EPPO, 2008]; в 2000 г. – в Ав-
стрии [Steyrer et al., 2002]; в 2005 г. – в Тур-
ции [Bayram et al., 2005]; в 2002 г. – в Дании 
[Skuhravá et al., 2006]; в 2004 г. – в Грузии 
[Skuhravá et al., 2013]; в 2008 г. – в Швеции 
[Molnar et al., 2009] и России [Стрюкова, 
Стрюков, 2022]; в 2010 г. – в Словении [Jurc, 
Jurc, 2010]; в 2013 г. – в Португалии [Salvatore, 
2013] и Казахстане [Temreshev, 2017], в 2014 
г. – в Украине [Martynov, Nikulina, 2015]; в 
2016 г. – в Беларуси [Синчук, Колбас, 2018]; 
в 2020 г. – в Румынии [Balacenoiu et al., 2020]. 

В 2008 г. галлица была обнаружена на тер-
ритории Крыма [Стрюкова, Стрюков, 2022]. 

В 2011 г. гледичиевая галлица впервые от-
мечена на юге Краснодарского края [Щуров и 
др., 2013], а к 2015 г. она расселилась по всей 
территории региона, в том числе во влажных 
субтропиках [Карпун и др., 2017]. В дальней-
шем началось распространение галлицы на 
юге России: в 2015 г. – она была обнаружена 
в Ставропольском крае, в 2017 г. – в Ростов-
ской области [Мартынов и др., 2020], в 2018 г. 
– в Волгоградской области [Белицкая, 2018], 
в 2019 г. – в Кабардино-Балкарии, Северной 
Осетии, Ингушетии, Чечне и Дагестане [Мар-
тынов и др., 2020]. На территории Дагестана 
к 2022 г. вид вошел в число массовых вреди-
телей парков [Федотова и др., 2022]. В 2022 
г. гледичиевая галлица впервые обнаружена в 
Калмыкии [Мартынов и др., 2022].

В Воронежской области гледичия трех-
колючковая встречается редко – только на 
придомовых территориях и в частных питом-
никах. Гледичиевая листовая галлица в Воро-
неже и области ранее отмечена не была.

В Центральном районе Воронежа 
(51°43’12.0» с.ш., 39°12’03.6» в.д.) 4 июня 
2024 г. обнаружено одно дерево гледичии 
трехколючковой с зелеными и красноватыми 
галлами на листьях (рис. 1). От ранее извест-
ной самой северной точки в России (Шахты, 
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Ростовская область [Мартынов и др., 2020]) 
граница вторичного ареала галлицы смести-
лась более чем на 450 км к северу. Из некото-
рых галлов выступали экзувии куколок гал-
лицы. Вскрытие галлов подтвердило ранее 
описанную зависимость количество личинок 
галлицы в галле от формы галла [Thompson 
et al., 1998]: в галлах из части листовой пла-
стинки обнаружено по одной личинке, в гал-
лах из целого листа отмечено по 2–4 личинки 
(или пустые экзувии куколок).

Часть собранных сложных листьев с гал-
лами поместили в зип-пакеты для дальней-
шего выведения имаго. На следующие сутки 
в лабораторных условиях (температура вну-
три пакетов поднималась до 27 °С) произо-
шел массовый вылет имаго. В последующие 
дни из галлов вылетали единичные взрослые 
особи, часть личинок покинула галлы и оку-
клилась в пакетах. Паразиты из личинок и 
куколок галлицы не вышли, также не были 
обнаружены хищники внутри галлов. 

В конце мая 2023 г. сотрудники ВНИИЛ-
ГИСбиотех привезели из Калмыкии (г. Эли-
ста) в Воронеж для размножения в культуре 
in vitro черенки гледичии трехколючковой. На 
них в лаборатории были обнаружены галлы 
с живыми личинками первого и второго воз-
растов, что подтверждает гипотезу о перено-
се вредителя вместе с посадочным материа-
лом его хозяина. 

На территории Воронежа гледичия трех-
колючковая встречается редко, поэтому гле-
дичиевая листовая галлица по территории 

Рис. Галлы гледичиевой листовой галлицы на гледичии 
трехколючковой (4 июня 2024 г., Центральный район 
Воронежа) [фото А.М. Кондратьевой].

области может распространяться, вероятнее 
всего, с посадочным материалом, в связи с 
чем необходимо проводить тщательный ос-
мотр саженцев на предмет обнаружения гал-
лов и обрабатывать их инсектицидами, так 
как яйца трудно заметить невооруженным 
глазом.
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FIRST REPORT OF THE HONEYLOCUST PODGALL MIDGE 
DASINEURA GLEDITCHIAE (OSTEN SACKEN, 1866) (DIPTERA: 

CECIDOMYIIDAE) IN VORONEZH, RUSSIA

© 2024 Kornev I.I.1*, Aksenenko E.V.2**, Kondratyeva A.M.3***

1Voronezh State Forestry University named after G.F. Morozova, Voronezh, 394613
2Voronezh State University, Voronezh, 394018

3All-Russian Research Institute of Forest Genetics, Selection and Biotechnology, Voronezh, 394087
E-mail: *karanichvania@mail.ru; **entoma@mail.ru; ***kondratyeva_anya@mail.ru

In June 2024, for the first time in Voronezh City and Voronezh Region (Russia), galls of the honeylocust 
podgall midge Dasineura gleditchiae (Osten Sacken, 1866) (Diptera: Cecidomyiidae) were recorded on 
honey locust (Gleditsia triacanthos L.). When opening the galls, one to three larvae were found, as well as 
empty pupal exuviae. Adults were reared from collected larvae and pupae in the laboratory. No parasites of 
the honey locust gall midge were found.

Key words: honey locust, Gleditsia triacanthos, galls, biological invasion, Voronezh Region.
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Исследовали кратковременное влияние стрессовых факторов (повышенной и пониженной тем-
ператур, засухи) на перекисное окисление липидов (ПОЛ), активность антиоксидантных ферментов 
(каталаза, аскорбат-пероксидаза (АПО)) и состояние фотосинтетического аппарата (ФСА) по харак-
теристикам флуоресценции хлорофилла (ФХ) в листьях молодых растений древесных и травяни-
стых инвазионных видов – клёна ясенелистного (Acer negundo L.), ясеня пенсильванского (Fraxinus 
pennsylvanica Marsh.), мелколепестника канадского (Erigeron canadensis L.), эхиноцистиса лопастного 
(Echinocystis lobata L.), интенсивно распространяющихся в Республике Мордовия. Показано, что от-
ветные реакции различались у древесных и травянистых инвазионных растений. Травянистые виды 
проявили более высокую устойчивость к абиотическим стрессорам по сравнению с древесными. 
Предположено, что устойчивость антиоксидантной системы и ФСА чужеродных видов к стрессовым 
факторам среды является одной из причин высокой инвазионной способности этих растений.

Ключевые слова: инвазионные растения, абиотические стрессы, перекисное окисление липидов, 
антиоксидантные ферменты, флуоресценция хлорофилла. 
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Введение
В настоящее время чужеродные виды счи-

таются второй по значимости (после разру-
шения мест обитания) угрозой биоразнообра-
зию [Борисова, 2008]. Вселение чужеродных 
видов в природные сообщества представляет 
собой биологическое загрязнение, послед-
ствия которого, в отличие от других видов ан-
тропогенного воздействия, имеют, как прави-
ло, необратимый характер [Дгебуадзе, 2014]. 
Обилие инвазионных видов можно объяснить 
климатическими факторами, плотностью на-
селения и долей городского населения в том 
или ином регионе [Vinogradova et al., 2018]. 
Большое число чужеродных видов характер-
но для городских флор [Kühn et al., 2017]; это 
обусловлено рядом причин, среди которых – 
торговые и транспортные пути, локализован-
ные в городах [Vila, Pujadas, 2001]; городские 
водоёмы и водотоки, способствующие вне-
дрению чужеродных видов и освоению ими 
местообитаний [Planty-Tabacchi et al., 2001; 
Burton et al., 2005]; городские сады и парки, 

являющиеся одним из главных центров рас-
пространения и натурализации чужеродных 
видов [Hulme, 2011; McLean et al., 2017]. Все 
эти факторы, типичные для городов, являют-
ся движущей силой видового разнообразия 
чужеродных растений. 

Среди чужеродных видов выделяет-
ся группа инвазионных растений, наибо-
лее активно внедряющихся в естественные 
фитоценозы и способных изменять струк-
туру и состав растительного покрова. Все-
го в европейской части России зарегистри-
рованы 277 видов инвазионных растений 
[Vinogradova et al., 2018]; 52 вида включены 
в Черную книгу флоры Средней России [Ви-
ноградова и др., 2010], из них в г. Саранск 
выявлено 44 [Лукаткин, Хапугин, 2018], что 
составляет 82% всего видового состава наи-
более агрессивного компонента чужеродной 
флоры Средней России в Республике Мор-
довия (РМ). Однако не все растения из этого 
списка ведут себя как агрессивные инвазион-
ные виды на данной территории.
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Город Саранск и его окрестности, где 
произрастает большое число чужеродных (в 
том числе инвазионных) видов растений в ус-
ловиях нарушенного растительного покрова, 
позволяют проводить сравнение показателей 
жизненности растений и ранжировать чуже-
родные растения по степени их инвазионной 
активности и устойчивости к абиотическим 
факторам среды [Gladunova et al., 2014, 2016; 
Гладунова и др., 2014; Khapugin et al., 2016; 
Khapugin, 2017]. Формирование популяций 
инвазионных видов в рамках города позво-
ляет использовать эти растения как базу для 
анализа их активности и разработки мер про-
тиводействия внедрению чужеродных расте-
ний в состав растительных сообществ урбо-
экосистемы.

Высокая инвазионная способность и ин-
тенсивное распространение в самых разноо-
бразных экологических условиях вызывают 
необходимость изучения физиологических и 
биохимических особенностей этих растений, 
особенно их устойчивости к действию стрес-
совых факторов, в первую очередь абиотиче-
ских, таких как засуха, холод, засоление, ток-
сичные металлы и т.д. 

В литературе имеются отдельные исследо-
вания, показывающие, что некоторые инвази-
онные виды обладают большей стрессоустой-
чивостью, чем аборигенные. Так, охлаждение 
инвазионнного галофита Carpobrotus edulis 
(L.) L.Bolus привело к повышению содержа-
ния абсцизовой кислоты и цитокининов, в ре-
зультате чего растения смогли предотвратить 
индуцированное холодом усиление перекис-
ного окисления липидов (ПОЛ) и возможное 
повреждение фотосинтетического аппара-
та (ФСА), что свидетельствует о его высо-
кой способности к холодовой акклимации 
[Fenollosa, 2018b]. Исследование влияния 
солей никеля и меди на прорастание семян 
аборигенного вида Bidens tripartita L. и чуже-
родного вида B. frondosa L. показано, что се-
мена чужеродного вида оказались устойчивее 
к действию тяжёлых металлов, чем семена 
аборигенного; возможно, это связано с боль-
шей массой семянок B. frondosa, что наряду с 
другими показателями указывает на высокую 
приспособляемость вида к экстремальным 
условиям, обеспечивающую его успешное 

расселение [Крылова, 2018]. Оценка реакции 
на засоление при прорастании семян абори-
генного вида Lepidium alyssoides A. Gray и 
инвазионных видов L. draba L. и L. latifolium 
L. свидетельствует о том, что относительно 
высокая устойчивость на этапах прорастания 
и раннего роста растений может способство-
вать инвазивности этих видов в условиях за-
соления [Hooks et al., 2018].

Адаптивный потенциал инвазионных ви-
дов в сильной степени должен определяться 
их способностью выдерживать давление не-
благоприятных факторов окружающей сре-
ды. Поскольку в основе действия различных 
неблагоприятных факторов лежит возник-
новение окислительного стресса [Лукаткин, 
2002а], то вполне возможно, что у инвази-
онных видов не будет возникать окислитель-
ный стресс (или интенсивность его будет не-
велика) при попадании в неблагоприятные 
условия. Известно, что процесс адаптации 
растений к условиям внешней среды проис-
ходит при участии антиоксидантной систе-
мы, контролирующей в клетках уровень ак-
тивных форм кислорода (АФК) [Дмитриев, 
2003]. Эффективность функционирования 
антиоксидантной системы обусловлена со-
держанием низкомолекулярных компонентов 
и активностью антиоксидантных ферментов, 
в том числе аскорбатпероксидазы (АПО) и 
каталазы, участвующих в детоксикации Н2О2 
в клетках растений [Лукаткин, 2002б]. Высо-
кая приспособленность инвазионных видов 
к разнообразным условиям существования, 
в том числе при высокой оксидантной на-
грузке, позволяет предположить интенсивное 
функционирование антиоксидантной систе-
мы этих растений. 

Состояние ФСА проявляет высокую чув-
ствительность к различным стрессам и по-
этому считается адекватным показателем 
устойчивости растений к стрессам. Одним из 
методов оценки ФСА растений при стрессах 
является определение параметров флуорес-
ценции хлорофилла (ФХ) [Sayed, 2003]. ФХ 
– достоверный показатель активности ФСА 
высших растений; основными индексами 
ФХ, которые используются в качестве пока-
зателей стрессоустойчивости, являются Fv/
Fm, qP, qN и некоторые другие [Strasser et al., 
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1998; Zaks et al., 2013]. Маркеры фотоокис-
лительного стресса, включающие параметры 
ФХ (Fv/Fm), содержание пигментов и АФК, 
состояние компонентов антиоксидантной си-
стемы, а также интенсивность ПОЛ, могут 
быть полезным инструментом для оценки 
физиологического состояния растений и их 
стрессоустойчивости; они дают возможность 
понять потенциал и силу инвазивных видов, 
которые необходимы для изучения успеха 
вторжения [Fenollosa, 2018а]. 

Наше исследование направлено на изуче-
ние устойчивости антиоксидантной системы 
и ФСА чужеродных видов к стрессовым фак-
торам среды, что, возможно, является одной 
из причин высокой инвазионной способно-
сти этих растений. Для экспериментального 
подтверждения этого предположения было 
проведено определение интенсивности ПОЛ, 
активности антиоксидантных ферментов – 
каталазы и АПО, а также параметров ФХ в 
листьях молодых растений исследуемых ви-
дов в условиях неблагоприятных температур 
и засухи.

Материалы и методика
Материалом для исследования служили 

молодые растения клёна ясенелистного (Acer 
negundo L.), ясеня пенсильванского (Fraxinus 
pennsylvanica Marsh.), мелколепестника ка-
надского (Erigeron canadensis L.), эхиноци-
стиса лопастного (Echinocystis lobata L.); все 
виды родом из Северной Америки. 

Аcer negundo L. – клён ясенелистный (се-
мейство Сапиндовые (Sapindaceae)). В насто-
ящее время клён ясенелистный освоил раз-
нообразные местообитания и сформировал 
на территории Евразии обширный вторич-
ный ареал [Виноградова, 2006]. Натурали-
зация данного вида отрицательно влияет на 
рост, развитие и возобновление местных ле-
сообразующих видов, что ведёт к необрати-
мым последствиям вырождения пойменных 
лесов [Абрамова и др., 2019]. В Мордовии 
вид успешно расселяется по долинам рек и 
лесным опушкам, конкурируя в древостое с 
ясенем, липой, клёном остролистным. Ещё 
более агрессивно он ведёт себя в пойменных 
дубравах и ивняках, вытесняя из подроста 
местные виды. Промышленную зону вокруг 

посёлков и в городах, равно как и разнообраз-
ные вторичные местообитания, вид уже заво-
евал [Письмаркина, 2006].

Fraxinus pennsylvanica Marsh. – ясень 
пенсильванский (семейство Маслиновые 
(Oleaceae)). Предпочитает влажную почву 
и солнечные места, не боится холодных ве-
тров, проявляет устойчивость к неблагопри-
ятным условиям среды. Эти быстрорастущие 
долговечные деревья, весьма декоративные, 
используются в лесных культурах и зелёном 
строительстве [Виноградова и др., 2010]. 
Ясень относится к числу деревьев с выражен-
ной аллелопатической активностью [Матве-
ев, 1994]. 

Erigeron canadensis L. – мелколепестник 
канадский (семейство Астровые (Asteraceae)); 
в Северной Америке произрастает около 180 
видов рода Erigeron [Борисова, 2008]. Мел-
колепестник канадский широко распростра-
няется на полях, огородах, свалках, в местах 
прохождения железнодорожных путей. В 
ходе натурализации у Е. canadensis вырабо-
тались и закрепились на генетическом уров-
не важные адаптивные признаки, к которым 
относятся недолгий период роста и быстрое 
прохождение полного цикла развития (по на-
правлению с юга на север, что соответствует 
изменениям климатических условий вдоль 
широтного профиля) [Виноградова и др., 
2010]. 

Echinocystis lobata L. – эхиноцистис ло-
пастной, однолетнее вьющееся растение се-
мейства Тыквенные (Cucurbitaceae). Являет-
ся особенно агрессивным, что выражается 
в способности интенсивно размножаться и 
заселять огромные территории. В настоящее 
время эхиноцистис лопастной произраста-
ет во всех без исключения районах Средней 
России [Куклина, Виноградова, 2015].

Город Саранск (54°12’ с. ш. и 45°12’ в. д.) 
расположен на границе лесостепной зоны 
и зоны широколиственных лесов на При-
волжской возвышенности. В Саранске и его 
окрестностях преобладают серые лесные, 
пойменные аллювиальные почвы и выщело-
ченные чернозёмы. В окрестностях Саранска 
преобладают вторичные лиственные леса, 
луговые сообщества (остепненные и поймен-
ные). Флора г. Саранск включает 907 видов, 
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в том числе 302 чужеродных [Письмаркина, 
2006].

Семена изучаемых инвазионных видов 
были собраны в местах произрастания в Са-
ранске с нескольких (3–7) растений, храни-
лись в бумажных пакетах и затем были объе-
динены для лабораторных испытаний.

После низкотемпературной стратифи-
кации семена помещали в сосуды с почвой 
(среднесуглинистый деградированный чер-
нозём, 2 кг на сосуд). Растения выращивали 
в лабораторных условиях в течение 45–60 
дней под люминесцентными лампами (Philips 
TL-D 30/54-765, Польша) с ППФ 50 мкмоль 
фотонов/м2·с, при 12-часовом фотопериоде, 
относительной влажности 80% и температу-
ре 25°C. Эти условия были определены как 
наиболее приемлемые в предварительных 
экспериментах. Чтобы имитировать условия 
дефицита воды, саженцы оставляли в тех же 
условиях роста, без полива в течение 2 дней. 
Температурный стресс моделировали путем 
помещения сосудов с молодыми растениями 
на 6 ч в условия высокой (+40°С) или по-
ниженной (+5°С) температур. Контрольные 
сосуды, а также варианты с высокой/низкой 
температурой поливали каждый день.

Сразу после окончания воздействия не-
благоприятных факторов в листьях исследуе-
мых растений проводили определения интен-
сивности ПОЛ, активности антиоксидантных 
ферментов и параметров ФХ. 

Интенсивность ПОЛ оценивали по нако-
плению продукта окисления – малонового 
диальдегида (МДА) – по цветной реакции с 
тиобарбитуровой кислотой (ТБК) [Лукаткин, 
2002а]. Для этого навеску высечек листьев 
(около 1 г) гомогенизировали в 10 мл среды 
выделения (0.1 М Трис-НCl буфер рН 7.6, 
содержащий 0.35 М NaCl). К 3 мл гомогена-
та добавляли 2 мл 0.5%-ной ТБК в 20%-ной 
трихлоруксусной кислоте, инкубировали на 
кипящей водяной бане 30 мин, фильтровали и 
регистрировали оптическую плотность филь-
трата на спектрофотометре UVmini-1240 
(Shimadzu, Япония) при длине волны 532 нм. 
Контролем служила среда выделения с реа-
гентом. Концентрацию МДА рассчитывали в 
мкМ/г сырой массы листьев по молярной эк-
стинкции (ε = 1.56 ∙ 105 М–1 см–1).

Для определения активности каталазы 1 
г листовой ткани растирали с 10 мл 50 мМ 
фосфатного буфера (pH 7.0), центрифугиро-
вали 10 мин при 8000g. К 2.9 мл фосфатного 
буфера приливали 50 мкл полученного фер-
ментного экстракта, непосредственно перед 
измерением добавляли 180 мкл 3%-ной пере-
киси водорода. Падение оптической плотно-
сти за 1 мин измеряли на спектрофотометре 
UVmini-1240 (Shimadzu, Япония) при длине 
волны 240 нм, активность рассчитывали в 
ммоль Н2О2/г ткани·мин по коэффициенту 
молярной экстинкции (ε = 39.4 мМ-1 см-1) [Лу-
каткин, 2002б].

При определении активности АПО вы-
сечки листьев массой 1 г гомогенизировали 
в 10 мл 50 мМ фосфатного буфера (рН 7.6) 
с добавлением 0.3 г поливинилпирролидо-
на, центрифугировали 10 мин при 8000g. Ре-
акционная смесь состояла из 50 мкл 0.1 мМ 
этилендиаминтетраацетата, 300 мкл 0.05 мМ 
аскорбиновой кислоты, 50 мкл 0.1 мМ Н2О2, 
2.55 мл фосфатного буфера (рН 7,6) и 300 
мкл ферментного экстракта, полученного по-
сле центрифугирования гомогената. Оптиче-
скую плотность регистрировали на спектро-
фотометре UVmini-1240 (Shimadzu, Япония) 
при длине волны 290 нм против контроля без 
ферментного экстракта. Для расчёта активно-
сти АПО использовали понижение оптиче-
ской плотности раствора за первые 30 секунд 
реакции, активность АПО рассчитывали в 
мкМ/г·мин с использованием коэффициента 
молярной экстинкции (ε = 2.8 мМ-1 см-1) [Лу-
каткин, 2002б].

Параметры ФХ в листьях иследуемых рас-
тений определяли с помощью портативного 
флуориметра Junior PAM (Heinz Walz, Герма-
ния). Перед регистрацией кривых индукции 
ФХ 45–60-дневные проростки сначала поме-
щали в темноту на 60 мин, затем определяли 
параметры ФХ. Фотохимическую активность 
оценивали путем расчёта следующих пока-
зателей: Fv/Fm – максимальный квантовый 
выход флуоресценции фотосистемы II; qP – 
коэффициент фотохимического тушения флу-
оресценции [Лукаткин, Тютяев, 2017].

Все опыты повторяли не менее 3 раз, в 
каждом варианте эксперимента использова-
ли по 30–40 молодых растений. Результаты 
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обрабатывали статистически по общепри-
нятым биометрическим показателям с ис-
пользованием пакета прикладных программ 
«Microsoft Excel 2007». На диаграммах и в та-
блицах приведены средние значения из всех 
опытов с их стандартными ошибками. Досто-
верность различий между вариантами опыта 
оценивали по t-критерию Стьюдента.

Результаты и их обсуждение
Стрессовое воздействие на растения оце-

нивают различными методами, при этом 
предпочтительнее использовать экспресс-ме-
тоды. Мы использовали параметры оксида-
тивного повреждения и ФХ, позволяющие 
быстро определить степень повреждения. 

Перекисное окисление липидов являет-
ся существенной причиной накопления кле-
точных дефектов. Свободнорадикальные 
продукты ПОЛ и карбонильные соединения, 
например МДА, обладают сильным повре-
ждающим действием на мембраны [Лукат-
кин, 2002а; Anjum et al., 2015]. При действии 
различных стрессоров на растительные орга-

низмы интенсивность ПОЛ возрастает, и это 
служит одним из критериев силы стрессового 
воздействия.

Действие мягких стрессовых факторов 
(не вызывающих видимые повреждения) на 
проростки изучаемых инвазивных растений 
изменяло в их клетках интенсивность ПОЛ, 
определённую по содержанию ТБК-реагиру-
ющих продуктов (рис. 1). 

Так, в листьях клёна ясенелистного по-
сле нахождения в условиях неблагоприятной 
повышенной температуры (40ºС) наблюдали 
достоверное при р ≤ 0.05 возрастание уров-
ня МДА на 8.4% к контролю (рис. 1, А). 
Пониженная температура привела к более 
значительному увеличению уровня ПОЛ от-
носительно контроля (на 16.1%), а в условиях 
водного дефицита интенсивность процессов 
ПОЛ уменьшилась на 21.5%. 

Действие повышенных температур на 
растения ясеня пенсильванского привело к 
увеличению содержания МДА на 26.7% отно-
сительно контроля (рис. 1, Б). При действии 
засухи интенсивность ПОЛ в клетках листьев 

Рис. 1. Интенсивность ПОЛ в листьях инвазионных растений при влиянии стрессовых факторов: А – Acer negundo; 
Б – Fraxinus pennsylvanica; В – Erigeron canadensis; Г – Echinocystis lobatа (* – различия с контролем достоверны 
при р ≤ 0,05).
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ясеня была ниже значений контрольных рас-
тений на 23.8%.

Влияние стрессовых факторов на травяни-
стые инвазионные виды показало несколько 
иную тенденцию. У мелколепестника канад-
ского все неблагоприятные факторы вызвали 
усиление процессов ПОЛ: повышенная тем-
пература – на 28.3%, пониженная темпера-
тура – на 50.2% по отношению к контролю 
(рис 1, В). Самым значительным стрессовым 
фактором оказалась засуха, в этом случае на-
копление продуктов ПОЛ возросло на 71.5%. 
В листьях растений эхиноцистиса лопастного 
содержание МДА при действии засухи повы-
силось на 34.7% (рис. 1, Г). Неблагоприят-
ные температуры не оказали существенного 
влияния на интенсивность ПОЛ, поскольку 
она не изменялась достоверно относительно 
контрольных растений. Это может свидетель-
ствовать о том, что на растения мелколепест-
ника канадского и эхиноцистиса лопастного 
наиболее существенное действие оказала за-
суха.

Известно, что повышенный уровень ПОЛ 
свидетельствует о значительном повреж-
дении клеточных мембран, что выявлено 
при действии разных стрессовых факторов 
[Лукаткин, 2002а; Anjum et al., 2015]. Это в 
полной мере относится и к инвазионным рас-
тениям, подвергающимся действию стрессо-
ров. Так, в листьях растений инвазионного 
вида Lantana camara L. в условиях темпера-
турного стресса уровень ПОЛ повышался; 
наряду с этим при холодовом и тепловом 
стрессе значительно возрастала активность 
ряда антиоксидантов по сравнению с контро-
лем [Nischal, Sharma, 2019]. Авторы предпо-
ложили, что повышение активности антиок-
сидантных ферментов в стрессовых условиях 
свидетельствует об их роли в снижении уров-
ня окислительного стресса. 

При развитии окислительного стресса, на-
ряду с активностью прооксидантной системы 
(АФК, метаболиты на их основе), существен-
ную роль играет функционирование антиок-
сидантной системы [Лукаткин, 2002а]. Для 

Рис. 2. Активность каталазы в листьях инвазионных растений при влиянии стрессовых факторов: А – Acer negundo; 
Б – Fraxinus pennsylvanica; В – Erigeron canadensis; Г – Echinocystis lobatа (* – различия с контролем достоверны 
при р ≤ 0,05).
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оценки адаптивного потенциала инвазивных 
видов оценивали активность двух фермен-
тов – каталазы и АПО, которые участвуют в 
удалении пероксида водорода [Anjum et al., 
2016].

В наших опытах максимальное снижение 
активности каталазы (более чем в 2 раза от-
носительно контроля) в листьях клёна наблю-
дали при повышенной температуре и засухе 
(рис. 2, А). В условия пониженной температу-
ры активность каталазы снижалась на 47.2%. 
Это указывает на существенное нарушение 
деятельности антиоксидантной системы в 
листьях клёна американского при действии 
абиотических стрессоров.

Наоборот, в листьях ясеня пенсильван-
ского активность каталазы повышалась при 
действии неблагоприятных факторов среды 
(рис. 2, Б). Наиболее выражено (почти в 2 
раза) увеличение активности каталазы после 
воздействия повышенной температуры. В ус-
ловиях пониженной температуры и засухи, 
активность каталазы увеличивалась соответ-

ственно на 35.4 и 52.2% относительно кон-
трольного варианта (в первом случае разли-
чия с контролем недостоверны). 

Определения активности антиоксидант-
ных ферментов у травянистых инвазивных 
видов после действия различных стрессоров 
показали, что максимальное усиление актив-
ности каталазы (на 68–70%) было в листьях 
мелколепестника канадского в последействии 
пониженной и повышенной температур (рис. 
2, В). В листьях эхиноцистиса лопастного при 
повышенной температуре наблюдали уве-
личение активности каталазы на 23.5%, при 
действии засухи – на 35.2% по отношению к 
контролю (рис. 2, Г). Пониженная температу-
ра практически не оказала никакого влияния 
на активность фермента. 

Поскольку каталаза – индуцибельный 
фермент, активность которого существенно 
возрастает при повышении концентрации 
субстрата реакции (пероксида водорода), 
увеличение активности каталазы, наблюдае-
мое при некоторых воздействиях на растения 

Рис. 3. Активность аскорбат-пероксидазы в листьях инвазионных растений при влиянии стрессовых факторов: 
А – Acer negundo; Б – Fraxinus pennsylvanica; В – Erigeron canadensis; Г – Echinocystis lobatа (* – различия с кон-
тролем достоверны при р ≤ 0,05).
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в наших опытах, может указывать на актива-
цию прооксидантной системы, приводящую 
к усилению образования АФК, в том числе 
Н2О2 [Anjum et al., 2016]. Поэтому повышение 
активности каталазы в листьях инвазионных 
растений свидетельствует об интенсивной 
работе компонентов антиоксидантной систе-
мы в стрессовых условиях. 

Другой фермент, участвующий в утилиза-
ции пероксидов, образующихся в раститель-
ных клетках при стрессовых воздействиях, 
– АПО. В наших опытах были выявлены раз-
личия в реакции фермента на действие не-
благоприятных температур и засухи у разных 
видов инвазионных растений (рис. 3).

У растений клёна американского, поме-
щённых в условия повышенной температуры, 
активность АПО была в 2 раза ниже контроля 
(рис. 3, А). При действии пониженной темпе-
ратуры активность фермента была снижена 
на 33.4%, а в условиях засухи – на 26.3% по 
сравнению с растениями контрольного вари-
анта. 

Активность АПО в листьях ясеня пен-
сильванского также всегда снижалась после 
действия неблагоприятных факторов, наи-
более значительно (на 38.2% относительно 
контроля) – после воздействия пониженной 
температуры (рис. 3, Б). В стрессовых усло-
виях с повышенной температурой и засухой 
падения активности АПО при сравнении с 
контролем были выражены слабее – на 15.2 и 
12.8% соответственно.

Достоверных изменений активности АПО 
в листьях мелколепестника канадского и эхи-
ноцистиса лопастного в неблагоприятных ус-
ловиях не выявлено (рис. 3, В и Г). При этом 
выявлена тенденция к повышению активно-
сти фермента у мелколепестника канадского 
в условиях засухи, а у эхиноцистиса лопаст-
ного – пониженной температуры. 

Таким образом, анализ активности АПО 
показал существенное подавление у древес-
ных растений, помещённых в неблагоприят-
ные условия, и отсутствие значительных из-
менений в листьях травянистых растений в 
тех же условиях. Очевидно, активность этого 
фермента играет значительно меньшую роль 
в противодействии стрессам по сравнению с 
каталазой. 

Для максимального продвижения и засе-
ления территории необходима высокая актив-
ность фотосинтеза, и эта активность должна 
поддерживаться в самых разнообразных ус-
ловиях; в стрессовых условиях состояние 
ФСА растений можно эффективно оценивать 
по различным параметрам ФХ [Лукаткин, 
Тютяев, 2017]. Одним из них является Fv/Fm; 
для большинства растений при развитии в 
оптимальных условиях максимальное значе-
ние этого параметра равно 0.84. Его пониже-
ние означает, что перед измерением растение 
было подвержено влиянию стресса, который 
повредил функции ФСА, и это привело к сни-
жению эффективности переноса электронов. 
Параметр qP указывает на восстановленность 
пула хинонов: чем выше этот коэффициент, 
тем в большей степени пул хинонов является 
окисленным, то есть способным к принятию 
электрона от феофетина и дальнейшему его 
транспорту по ЭТЦ (электронно-транспорт-
ной цепи). Параметр qP представляет долю 
световой энергии, потребляемой открытыми 
центрами в реакциях фотосинтеза, в общем 
количестве поглощаемой ФС (фотосистемы) 
II энергии [Гольцев и др., 2016]. 

Наши исследования показали, что в ли-
стьях клёна американского после мягких 
стрессовых воздействий показатель Fv/Fm не-
значительно отличался от контрольных расте-
ний. Наименьшее значение данного параме-
тра наблюдали после действия засухи, где он 
отличался от контрольного варианта на 8.5% 
(табл. 1). Аналогичным образом, достоверное 
снижение Fv/Fm в листьях ясеня пенсильван-
ского происходило тоже после воздействия 
засухи. В то же время у травянистых инвази-
онных растений не наблюдали снижения мак-
симального квантового выхода относительно 
контроля, а в некоторых вариантах внешние 
воздействия приводили к повышению Fv/Fm. 
Это свидетельствует об отсутствии повреж-
дения ФСА травянистых видов после мягких 
стрессовых воздействий. 

Однако при моделировании стрессовых 
условий у инвазийных растений наблюдали 
достоверное снижение показателя qP. Так, у 
клёна ясенелистного все стрессовые воздей-
ствия способствовали уменьшению qP, при 
этом более негативное воздействие оказали 
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Таблица 1. Влияние неблагоприятных условий на параметры флуоресценции в листьях древесных и травянистых 
инвазионных растений

Воздействие Acer 
negundo

Fraxinus 
pennsylvanica

Erigeron 
canadensis

Echinocystis 
lobata

Fv/Fm

Контроль 0.795±0.002 0.795±0.006 0.792±0.008 0.814±0.011

Повышенная температура 0.774±0.013 0.819±0.006 0.838±0.007* 0.835±0.021

Пониженная температура 0.800±0.013 0.797±0.005 0.828±0.011* 0.807±0.014

Засуха 0.735±0.008* 0.741±0.004* 0.818±0.005* 0.830±0.005

qP

Контроль 0.552±0.009 0.494±0.020 0.318±0.024 0.325±0.007

Повышенная температура 0.392±0.010* 0.298±0.034* 0.491±0.026* 0.280±0.009*

Пониженная температура 0.399±0.021* 0.353±0.007* 0.352±0.028 0.281±0.006*

Засуха 0.451±0.031* 0.206±0.001* 0.210±0.015* 0.325±0.016

FV/FM – максимальный квантовый выход; qP – коэффициент фотохимического тушения; * – различия с контролем 
достоверны при р ≤ 0,05.

неблагоприятные температуры, после дей-
ствия которых qP снижался на 28.3%. Менее 
выраженные изменения наблюдали при засу-
хе (qP снижен на 18.4%). 

В листьях ясеня пенсильванского коэф-
фициент фотохимического тушения после 
действия стрессоров тоже значительно сни-
жался, особенно после засухи (величина qP 
уменьшена более чем в 2 раза относительно 
контроля). Можно отметить, что при данных 
стрессовых факторах происходит заметное 
увеличение восстановленности пула хинонов 
и как следствие – снижение его способности 
к акцептированию электронов от ФС II. 

У травянистого инвазионного вида мел-
колепестника канадского неблагоприятные 
стрессовые факторы привели к значительному 
изменению параметра qP, при этом повышен-
ная температура вызвала возрастание коэффи-
циента фотохимического тушения на 54.2%, а 
дефицит влаги, напротив, снизил qP на 34.4%.

В листьях растений эхиноцистиса лопаст-
ного неблагоприятные температуры вызвали 
снижение показателя qP на 14.6% по отноше-
нию к контролю. В варианте с засухой коэф-
фициент фотохимического тушения в листьях 
этого вида не отличался от контроля.

Таким образом, при действии мягких 
стрессов на молодые растения инвазионных 

видов изменения характеристик ФХ не всег-
да указывают на нарушения состояния ФСА. 
Однако измерения параметров флуоресцен-
ции хлорофилла (Fv/Fm), выявленные у инва-
зионного вида Lonicera maackii (Rupr.) Herder 
при действии затопления, высокой темпера-
туры и засухи, позволили авторам сделать 
заключение, что снижение Fv/Fm компенси-
ровалось возрастанием аллелохимического 
потенциала и в последующем приводило к 
успеху в замещении аборигенных растений 
[Medina-Villar et al., 2020].

Заключение
Изучение воздействия мягких стрессовых 

факторов, которые не вызывали видимых 
повреждений – пониженных и повышенных 
температур, а также засухи – на молодые 
растения четырех инвазионных видов пока-
зало, что реакции на стрессоры отличались 
у древесных и травянистых растений. У дре-
весных видов (клёна ясенелистного и ясеня 
пенсильванского) величина оксидативно-
го статуса, определённая по интенсивности 
ПОЛ в листьях, возрастала после неблагопри-
ятных температур и снижалась при действии 
засухи. У травянистых растений (в первую 
очередь мелколепестника канадского) ин-
тенсивность ПОЛ при действии стрессовых 
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факторов всегда возрастала, причём при дей-
ствии засухи сильнее, чем при неблагопри-
ятных температурах. Таким образом, если 
на возникновение окислительного стресса в 
клетках древесных видов сильнее повлияли 
пониженные и повышенные температуры, то 
у травянистых видов – дефицит воды. 

Активность антиоксидантных фермен-
тов, ответственных за элиминацию АФК, при 
действии стрессоров была ниже у древесных 
видов. Самые низкие значения активности 
каталазы и АПО отмечены в листьях клёна 
ясенелистного, затем у ясеня пенсильван-
ского. У травянистых инвазионных видов 
наблюдали повышение активности каталазы, 
особенно при действии повышенной темпе-
ратуры и засухи. Активность АПО в листьях 
травянистых инвазионных видов при дей-
ствии стрессоров достоверно не изменялась. 

Параметры ФХ (Fv/Fm, qP) инвазионных 
видов показали, что ФСА древесных расте-
ний более чувствительна к стрессовым фак-
торам по сравнению с травянистыми. У дре-
весных растений наблюдали снижение Fv/Fm 
после засухи, тогда как у травянистых видов 
неблагоприятные факторы показывали тен-
денцию к повышению значений Fv/Fm, более 
выраженному у мелколепестника канадского. 
Показатель qP на фоне стрессоров изменялся 
значительнее, особенно у древесных видов, 
наиболее сильно – у ясеня пенсильванского. 
У травянистых видов наблюдали неоднознач-
ные изменения данного показателя: повыше-
ние qP в листьях мелколепестника канадского 
при высокой температуре и снижение в усло-
виях водного дефицита, тогда как в листьях 
эхиноцистиса лопастного – снижение qP при 
неблагоприятных температурах, но не при за-
сухе. Очевидно, это указывает на различные 
экологические потребности разных видов ин-
вазионных растений, что особо проявляется 
при воздействиях стрессовых абиотических 
факторов.

Слабая физиологическая реакция про-
ростков инвазионных видов на мягкие стрес-
совые воздействия свидетельствует о высокой 
устойчивости данных видов к неблагоприят-
ным абиотическим факторам среды; это мо-
жет служить одним из механизмов высокой 
инвазионной способности данных растений. 

Наиболее критичным для инвазионных видов 
оказалось действие засухи, поскольку именно 
при водном дефиците наблюдали максималь-
но негативное действие на физиологические 
и биохимические показатели у проростков. 

Исходя из полученных результатов, для 
оценки адаптивного потенциала инвазион-
ных растений эффективными критериями 
оказались интенсивность ПОЛ, активность 
антиоксидантных ферментов, коэффициент 
фотохимического тушения qP. Однако сле-
дует отметить выраженную видоспецифич-
ность ответных реакций. Вероятно, растения 
следует подвергать жестким воздействиям 
стрессовых абиотических факторов для полу-
чения более выраженных эффектов. Знание 
физиологических механизмов адаптивного 
потенциала инвазионных растений важно 
для понимания их быстрого распространения 
в различных экологических условиях и разра-
ботки эффективных механизмов их сдержи-
вания. 

Конфликт интересов
Авторы заявляют, что у них нет конфликта 

интересов.

Соблюдение этических стандартов
Статья не содержит никаких исследований 

с участием животных организмов в экспери-
ментах, выполненных кем-либо из авторов.
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PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL PECULIARITIES OF 
WOODY AND HERBAL INVASIVE PLANT SPECIES UNDER STRESS 

CONDITIONS

© 2020 Lukatkin A.S., Sharkaeva E.Sh.

National Research Mordovia State University, Saransk, 430005, Republic of Mordovia, RF
e-mail: aslukatkin@yandex.ru, elsharkaeva@yandex.ru

We studied the short-term effect of stress factors (high and low temperatures, drought) on lipid peroxi-
dation (LPO), the activity of antioxidant enzymes (catalase, ascorbate-peroxidase (APO)) and the state of 
the photosynthetic apparatus (PSA) according to the characteristics of chlorophyll fluorescence (ClF) in 
leaves of young plants of woody and herbaceous invasive species – American maple (Acer negundo L.), 
Pennsylvania ash (Fraxinus pennsylvanica Marsh.), Canadian horseweed (Erigeron canadensis L.), and 
wild cucumber (Echinocystis lobata L.), spreading intensively in Mordovia Republic. It was shown that 
the responses were different in woody and herbaceous invasive plants. Herbaceous species showed higher 
resistance to abiotic stressors as compared to woody ones. It has been suggested that the resistance of the 
antioxidant system and PSA of alien species to environmental stress factors is one of the reasons for the 
high invasive ability of these plants.

Key words: invasive plants, abiotic stresses, lipid peroxidation, antioxidant enzymes, chlorophyll fluo-
rescence.
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(HEMIPTERA: APHIDIDAE) – НОВЫЕ ЧУЖЕРОДНЫЕ ВИДЫ ДЛЯ 
ФАУНЫ РОССИИ

© 2024 Мартынов В.В.*, Губин А.И.**, Никулина Т.В.***

Федеральное государственное бюджетное научное учреждение «Донецкий ботанический сад», 
Донецк, 283059, Россия

e-mail: *aphodius65@mail.ru, **helmintolog@mail.ru, ***nikulinatanya@mail.ru

Поступила в редакцию 10.10.2024. После доработки 30.12.024. Принята к публикации 24.01.2025.

Впервые для фауны России приводятся два новых неарктических вида тлей Drepanaphis acerifoliae 
(Thomas, 1878) и Myzocallis (Lineomyzocallis) walshii (Monell, 1879) (Hemiptera: Aphididae) из городских 
насаждений Донецка, Мариуполя и Бердянска. Выявленные тли относятся к однодомным голоцикли-
ческим видам и трофически связаны с преднамеренно интродуцированными североамериканскими 
древесными породами. В условиях вторичного ареала D. acerifoliae и M. walshii являются монофа-
гами, D. acerifoliae развивается на листьях Acer saccharinum L., M. walshii на листьях Quercus rubra 
L. Развитие на других преднамеренно интродуцированных и автохтонных видах родов Quercus L. и 
Acer L. из коллекции Донецкого ботанического сада не зафиксировано. Также на Q. rubra впервые 
было отмечено развитие аборигенного европейского вида Tuberculatus (s. str.) querceus (Kaltenbach, 
1843) и впервые для России – Lachnus roboris (Linnaeus, 1758). Колонии D. acerifoliae и M. walshii не 
посещались муравьями, хищники и паразитоиды не зафиксированы. На настоящем этапе инвазии 
выявленные виды не проявляют заметной вредоносности, кроме загрязнения листьев сахаристыми 
выделениями, тем не менее состояние их популяций нуждается в контроле. Учитывая популярность се-
ребристого клена и красного дуба в декоративном озеленении и лесоразведении, можно предположить 
значительно более широкое распространение D. acerifoliae и M. walshii в европейской части России.

Ключевые слова: Drepanaphis acerifoliae, Myzocallis walshii, Aphididae, первая находка, инвазия, 
Донбасс, биология, Acer saccharinum, Quercus rubra.
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Введение
В европейской части России, как и в Ев-

ропе в целом, одной из наиболее богатых в 
видовом отношении групп инвазионных на-
секомых являются тли (Aphidoidea) [Мас-
ляков, Ижевский, 2011; Coeur d’acier et al., 
2010]. Вместе с тем предполагается, что ско-
рость появления новых чужеродных видов 
тлей в Европе в дальнейшем будет неуклонно 
расти вследствие глобальных климатических 
изменений и процессов глобализации [Coeur 
d’acier et al., 2010]. Благодаря высокой мигра-
ционной способности (как активной, так и 
пассивной) тли достаточно легко проникают 
на новые территории вслед за своими кормо-
выми растениями и формируют устойчивые 
популяции. Колонизация новых территорий 
облегчается пластичностью их жизненных 

циклов, высокой плодовитостью и скоростью 
размножения. Случайный завоз даже одной 
партеногенетической самки может приве-
сти к формированию популяции чужеродно-
го вида. Начатые нами исследования фауны 
тлей Донбасса привели к обнаружению цело-
го ряда чужеродных видов – новых для реги-
она [Мартынов, Никулина, 2020; Мартынов 
и др., 2024] и территории России [Мартынов, 
Никулина, 2016; Губин, Мартынов, 2024].

В июне 2021 г. в ходе обследований город-
ских насаждений Донецка были обнаружены 
два новых чужеродных вида тлей – Drepana-
phis acerifoliae (Thomas, 1878), трофически 
связанный с кленом серебристым, и Myzo-
callis (Lineomyzocallis) walshii (Monell, 1879), 
развивающийся на дубе красном. С учетом 
популярности этих древесных растений в 
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лесном и зеленом строительстве на Юге Рос-
сии, появление новых специализированных 
фитофагов потребует организации монито-
ринга состояния их популяций и разработки 
методов контроля.

Материал и методика
Обследование древесно-кустарниковых 

насаждений проводили маршрутным методом 
с марта по ноябрь в 2021, 2023 и 2024 гг. на 
территории Донецкой Народной Республики 
и Запорожской области. Сбор тлей осущест-
вляли вручную. Собранные экземпляры были 
зафиксированы в 96%-м этиловом спирте. 

Материал: Drepanaphis acerifoliae (Thom-
as, 1878): Россия: Донецкая Народная Респу-
блика, г. Донецк, Калининский р-н, Донецкий 
ботанический сад, 48°00ʹ37ʺ с. ш., 37°52ʹ49ʺ 
в. д., крылатые живородящие самки и нимфы 
на листьях Acer saccharinum L., 16.06.2021, 
В.В. Мартынов, Т.В. Никулина leg.; там же, 
крылатые живородящие самки и нимфы на 
листьях Acer saccharinum L., 18.06.2021, 
А.И. Губин leg.; там же, крылатые живоро-
дящие самки на листьях Acer saccharinum L., 
26.09.2023, В.В. Мартынов, Т.В. Никулина 
leg.; Киевский р-н, парк им. Ленинского ком-
сомола, 48°01ʹ03ʺ с. ш., 37°48ʹ39ʺ в. д., крыла-
тые живородящие самки и нимфы на листьях 
Acer saccharinum L., 25.06.2021, В.В. Марты-
нов, Т.В. Никулина, А.И. Губин leg.; там же, 
Киевский проспект, 48°03ʹ12ʺ с. ш., 37°46ʹ41ʺ 
в. д., крылатые живородящие самки и нимфы 
на листьях Acer saccharinum L., 27.08.2023, 
В.В. Мартынов leg.; г. Мариуполь, Примор-
ский р-н, Приморский парк, 47°05ʹ17ʺ с. ш., 
37°31ʹ38ʺ в. д., крылатые живородящие сам-
ки и нимфы на листьях Acer saccharinum L., 
08.08.2024, В.В. Мартынов, Т.В. Никулина leg.; 
Запорожская обл., г. Бердянск, 46°45ʹ08ʺ с. ш., 
36°47ʹ02ʺ в. д., крылатые живородящие самки 
на листьях Acer saccharinum L., 23.09.2023, 
В.В. Мартынов leg.

Myzocallis (Lineomyzocallis) walshii 
(Monell, 1879): Россия, Донецкая Народная 
Республика, г. Донецк, Калининский р-н, 
Донецкий ботанический сад, 48°00ʹ45ʺ с. ш., 
37°52ʹ56ʺ в. д., крылатые живородящие сам-
ки и нимфы на листьях Quercus rubra L., 
11.06.2021, А.И. Губин leg.; там же, крыла-

тые живородящие самки и нимфы на листьях 
Quercus rubra L., 18.06.2021, А.И. Губин leg.; 
там же, 48°00ʹ37ʺ с. ш., 37°52ʹ58ʺ в. д., крыла-
тые живородящие самки и нимфы на листьях 
Quercus rubra L., 02.07.2021, А.И. Губин, Т.В. 
Никулина leg.; там же, крылатые живородя-
щие самки и нимфы на листьях Quercus rubra 
L., 12.07.2024, А.И. Губин leg.

Координаты точек сбора материала при-
ведены в системе WGS 84. Фотосъемку про-
водили с помощью камеры Nikon D7200 с 
объективом Nikon 105mm f/2.8G IF-ED AF-S 
VR Micro-Nikkor и конвертером Raynox 
DCR-250. Дополнительную обработку фото-
снимков осуществляли в программах Nikon 
Capture NX-D 1.4.7, Adobe Photoshop CS5 
и Adobe Photoshop Lightroom Classic 2020 
v9.2.1.10. Препараты тлей для видовой иден-
тификации изготавливали по стандартным 
методикам [Dioni, 2003; Brown, Boise, 2006]. 
Идентификацию тлей проводили на основа-
нии соответствующих таксономических ра-
бот [Smith, Dillery, 1968; Havelka, Starý, 2007; 
Malik et al., 2023b; Blackman, Eastop, 2024]. 
Собранный материал хранится в коллекции 
лаборатории проблем биоинвазий и защиты 
растений Донецкого ботанического сада.

Результаты и обсуждение
Drepanaphis acerifoliae (Thomas, 1878) – 

украшенная кленовая тля (рис. 1, A–B).
Согласно современным таксономиче-

ским представлениям, неарктический род 
Drepanaphis Del Guercio, 1909 включает 18 
видов, трофически связанных с представи-
телями семейства Aceraceae [Smith, Dillery, 
1968; Malik et al., 2023a, 2024; Blackman, 
Eastop, 2024]. К настоящему времени D. 
acerifoliae – единственный представитель 
рода, проникший в Европу вместе с культу-
рой своего основного кормового растения – 
Acer saccharinum L.

Морфологические особенности. Пред-
ставители рода Drepanaphis отличаются от 
близких родов подсемейства Drepanosiphinae 
следующими особенностями: наличием от-
четливых дорсальных бугорков на абдоми-
нальных тергитах I–IV у крылатых живоро-
дящих самок, наличием округлых вторичных 
ринарий на третьем сегменте и реснитчатыми 
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ринариями на основании шестого сегмента 
усиков, отчетливой темно- или светлоокра-
шенными птеростигмой, трубчатыми или 
колбовидными сифункулами, вздутыми у ос-
нования, без субапикальной сетчатости. 

Живородящие самки D. acerifoliae всегда 
крылатые, крупные (длина тела 1,55–2,9 мм) 
(см. рис. 1, A). Прижизненная окраска: голо-
ва и грудь красновато-коричневые, брюшко 
оливково-зеленое или коричневое, покрыто 
беловатым налетом, на голове и передне-
спинке имеются три отчетливые продольные 
светлые полосы, брюшко с белыми восковы-
ми точками, VI–VIII тергиты полностью по-
крыты белым воском. Глаза красные. Усики 
светлые с темными вершинами III–V сегмен-
тов. Передние бедра темнее средних и задних, 
темно-коричневые. Средние и задние бедра 
бледно-коричневые. Голени коричневые. 
Жилки крыльев с темной каймой, птеростиг-
ма темно-коричневая. Сифункулы темные, 
колбовидные. Усики в 1,7–1,9 раза длиннее 
тела, III сегмент несет от 8 до 14 реснитчатых 
вторичных ринарий. Шпиц в 6,9–12,02 раза 
длиннее основания VI членика. I–IV терги-
ты брюшка несут хорошо развитые парные 
пигментированные дорсальные бугорки, из 
которых третья пара – наибольшая. Хвостик 
шишковидный. Нимфы светло-зеленые или 
желтые, без пигментации. От других видов 
рода живородящие самки D. acerifoliae отли-
чаются сочетанием следующих признаков: 
темные передние бедра, затемненные жилки 
крыльев, наличие четырех пар дорсальных 
бугорков на I–IV тергитах брюшка. Более де-
тальное описание и морфометрические пока-
затели живородящих самок, яйцекладущих 
самок и самцов, а также определительные 
ключи приведены в специализированных си-
стематических работах [Smith, Dillery, 1968; 
Malik et al., 2023b, 2024; Blackman, Eastop, 
2024].

Распространение. Один из наиболее 
обычных видов рода в Новом Свете, нативный 
ареал которого охватывает 33 штата США и 5 
провинций Канады [Smith, Parron, 1978; Malik 
et al., 2023b, 2024; Blackman, Eastop, 2024]. 
Согласно базе данных Global Biodiversity 
Information Facility (GBIF), за пределами есте-
ственного ареала D. acerifoliae впервые был 

зарегистрирован в 1952 г. в Великобритании 
[Mierzwa, 2017], позднее, в 1975 г., также был 
найден в Швеции [Gibbs, Wallis, 2024]. Одна-
ко, судя по отсутствию более поздних данных, 
вид в этих странах на тот период времени не 
закрепился. Первые стабильные популяции D. 
acerifoliae в Европе были отмечены в 1992 г. 
в Италии [Coeur d’acier et al., 2010], в 2006 г. 
вид был выявлен в Испании [Perez Hidalgo et 
al., 2008], в 2010 г. – в Венгрии [Ripka, 2010], 
в 2019 г. – в Сербии [Petrović-Obradović et 
al., 2021; Blackman, Eastop, 2024]. Кроме 
того, согласно данным открытой платформы 
для сбора информации о биоразнообразии 
«iNaturalist», в 2022 г. вид отмечен в европей-
ской части Турции [iNaturalist, 2024]. В 2021 
г. многочисленные колонии D. acerifoliae на 
листьях A. saccharinum были зафиксированы 
нами в коллекционных насаждениях Донец-
кого ботанического сада. Впоследствии вид 
был выявлен в других районах Донецка, а 
также в Мариуполе и Бердянске. Эти находки 
являются первыми для России и крайней вос-
точной точкой его вторичного ареала.

Биоклиматическая модель, сгенериро-
ванная учеными Силезского университета с 
учетом потенциальных изменений климата, 
позволила спрогнозировать широкую экс-
пансию D. acerifoliae в Западной Палеаркти-
ке [Malik et al., 2023b]. Предположительно, 
вторичный ареал вида будет охватывать все 
страны Западной Европы, Средиземноморья 
и Причерноморского региона, в том числе ле-
вобережную часть Украины, центральную и 
восточную части Европейской России (вклю-
чая Крым и Предкавказье), а также юго-за-
пад азиатской части России до границы с 
Казахстаном [Malik et al., 2023b]. Учитывая 
широкое применение серебристого клена как 
высокоадаптивной, быстрорастущей и зимо-
устойчивой культуры в озеленении европей-
ских городов, данный прогноз является впол-
не актуальным.

Биология. Однодомный голоцикличе-
ский вид. Монофаг, трофически связан с 
кленом (Acer spp.). Формирует колонии на 
нижней стороне листьев (см. рис. 1, B). В 
пределах естественного ареала развитие D. 
acerifoliae зарегистрировано на 15 видах 
клена, среди которых он отдает предпочте-
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ние клену серебристому (A. saccharinum) и 
красному (A. rubrum L.) [Blackman, Eastop, 
2024]. При этом в Европе развитие украшен-
ной кленовой тли отмечено исключительно 
на североамериканском интродуценте – кле-
не серебристом. Целенаправленные обследо-
вания кленов в Сербии позволили выявить 
колонии тли только на A. saccharinum, в то 
время как на A. platanoides L., A. campestre 
L., A. pseudoplatanus L. и A. negundo L. вид 
зафиксирован не был [Petrović-Obradović et 
al., 2021]. Проведенные нами обследования 
кленов из коллекции дендрария Донецкого 
ботанического сада позволили выявить коло-
нии тли только на A. saccharinum, в то вре-
мя как на A. platanoides L., A. campestre L., A. 
pseudoplatanus L., A. negundo L., A. tataricum 
L., A. ginnala Maxim., A. ibericum Bieb. и др. 
вид не найден. В то же время, по нашему мне-
нию, нельзя исключать возможность перехо-
да данного вида на другие культивируемые 
американские, азиатские или аборигенные 
европейские виды клена. 

Рис. 1. Новые чужеродные виды тлей для фауны России: A–B: Drepanaphis acerifoliae (Thomas, 1878) на листьях 
Acer saccharinum L.: A – крылатая живородящая самка, B – общий вид колонии; C–D: Myzocallis (Lineomyzocallis) 
walshii (Monell, 1879) на листьях Quercus rubra L.: C – крылатая живородящая самка, D – нимфы разного возраста.

Жизненный цикл вида изучен слабо. Зи-
мовка проходит на стадии яйца. В весен-
не-летний период развивается ряд поколений 
крылатых живородящих самок (см. рис. 1, 
A). В это время тли формируют колонии на 
нижней стороне листьев кормовых растений 
(см. рис. 1, B). Производит большое количе-
ство пади, в связи с чем колонии могут по-
сещать муравьи. В Испании в колониях D. 
acerifoliae был зарегистрирован Lasius niger 
(Linnaeus, 1758) (Hymenoptera: Formicidae) 
[Perez Hidalgo et al., 2008], однако в Сербии 
посещение муравьями зарегистрировано 
не было [Petrović-Obradović et al., 2021]. На 
территории Донбасса колонии тлей также 
не посещались муравьями. Половое поко-
ление появляется осенью. В Северной Аме-
рике (Иллинойс) бескрылые яйцекладущие 
самки и крылатые самцы отрождаются в 
сентябре-октябре [Hottes & Frison, 1931], в 
Испании половые особи были отмечены в 
сентябре [Perez Hidalgo et al., 2008], в Сербии 
в октябре – начале ноября [Petrović-Obradović 
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et al., 2021]. После спаривания самки откла-
дывают яйца в трещины коры ствола и ветвей 
кормового растения [Hottes, Frison, 1931].

В настоящее время в Европе на серебри-
стом клене отмечено питание только трех 
аборигенных видов тлей – Drepanosiphum pla-
tanoides Schrank, 1801, Periphyllus lyropictus 
(Kessler, 1886) и P. testudinaceus (Fernie, 1852) 
[Blackman, Eastop, 2024]. Таким образом, D. 
acerifoliae является первым видом неаркти-
ческого происхождения, развивающимся на 
Acer saccharinum в европейской части его 
вторичного ареала.

В связи со слабой изученностью биологии 
украшенной кленовой тли сведений о непо-
средственном ущербе, наносимом кормовым 
растениям, в литературных источниках нам 
найти не удалось. Вид относят к вредителям, 
наносящим эстетический ущерб деревьям в 
связи с выделением большого объема пади, 
загрязняющей листья и выступающей суб-
стратом для развития «сажистых» грибов. 
Кроме того, в городских насаждениях сте-
кающие сахаристые выделения загрязняют 
расположенные под кронами дорожки, са-
довую мебель, автомобили и т.п., доставляя 
неудобства жителям [Hottes, Frison, 1931; 
Perez Hidalgo et al., 2008; Petrović-Obradović 
et al., 2021]. За период с 2021 по 2024 г. в 
Донбассе вредоносность вида заключалась 
в незначительном угнетении молодых по-
бегов и загрязнении листьев сахаристыми 
выделениями. Однако нельзя исключать, 
что продолжающийся процесс расширения 
вторичного ареала D. acerifoliae в Европе в 
перспективе приведет к усилению патоген-
ного воздействия вида на кормовые расте-
ния и потребует разработки практических 
мероприятий по контролю его численности. 
Особое внимание следует уделить поиску 
перспективных биологических агентов. Так, 
на территории Испании в качестве хищни-
ков в колониях D. acerifoliae были отмечены 
Adalia bipunctata (Linnaeus, 1758) (Coleoptera: 
Coccinellidae) и Anthocoris pilosus (Jakovlev, 
1877) (Hemiptera: Anthocoridae), кроме того, 
тлями питались птицы – Passer domesticus L. 
(Aves: Passeridae) [Perez Hidalgo et al., 2008]. 
В то же время какие-либо сведения о парази-
тоидах украшенной кленовой тли с террито-

рии Европы отсутствуют [Petrović-Obradović 
et al., 2021]. По нашим наблюдениям, в Дон-
бассе хищники и паразитоиды D. acerifoliae 
зафиксированы не были. 

Myzocallis (Lineomyzocallis) walshii 
(Monell, 1879) – чернополосая дубовая тля 
(рис. 1, C–D).

Род Myzocallis Passerini, 1860 насчиты-
вает около 40 видов, трофически связанных 
преимущественно с древесными растениями 
из семейств Fagaceae и Betulaceae. Подрод 
Lineomyzocallis Richards, 1965 включает 17 
видов, питающихся на дубе (Quercus spp.) 
и распространенных в Северной и частич-
но Центральной Америке [Blackman, Eastop, 
2024]. Myzocallis walshii – единственный 
представитель подрода, проникший на терри-
торию Европы.

Морфологические особенности. Пред-
ставители рода Myzocallis отличаются от 
близких родов подсемейства Calaphidinae на-
личием на абдоминальных тергитах брюшка 
не собранных в парные пучки дорсальных 
волосков и отсутствием светлой срединной 
продольной полосы на голове и переднеспин-
ке. Нимфы обычно имеют длинные головча-
тые дорсальные волоски. Для видов подрода 
Lineomyzocallis характерно наличие прости-
рающейся за птеростигму до вершины пиг-
ментированной полосы вдоль костального 
края переднего крыла. Кроме того, имеются 
темные продольные полосы на боках перед-
неспинки, тянущиеся до основания перед-
него крыла. Весенние поколения могут быть 
почти полностью лишены пигментации.

Живородящие самки M. walshii всегда 
крылатые, длина тела 1,6–2,13 мм (см. рис. 1, 
C). Прижизненная окраска ярко-желтая, за 
исключением черных дистальных концов 
члеников усиков, черных продольных полос 
на боках переднеспинки, черных передних 
голеней, темных лапок и зачерненного ко-
стального края передних крыльев. У особей 
весенних поколений темная окраска часто 
имеется только на усиках и конечностях. Гла-
за красные. Усики составляют 0,88 длины 
тела. Усиковые щетинки заостренные, самая 
длинная равна примерно половине базаль-
ного диаметра III членика усиков. На III чле-
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нике усиков имеется 2–4 вторичные рина-
рии. Рострум выступает за передние тазики, 
апикальный членик с 3–6 вторичными ще-
тинками. Первые членики лапок каждый с 2 
дорсальными и 5 вентральными щетинками. 
Сифункулы короткие, гладкие, без апикаль-
ного фланца. Хвостик шишковидный. Аналь-
ная пластинка двулопастная. Неполовозре-
лые особи бледно-желтые, имеют длинные 
дорсальные головчатые волоски, а также на 
абдоминальных тергитах II–V – короткие во-
лоски, вершины которых не соприкасаются. 
От других видов рода живородящие самки M. 
walshii отличаются сочетанием следующих 
признаков: заостренные усиковые щетинки 
длиной примерно в половину базального ди-
аметра III членика усиков, черные или очень 
темные передние голени и полностью непиг-
ментированные передние бедра, дорсальные 
волоски короче расстояния между их основа-
ниями. Более детальное описание и морфоме-
трические показатели, а также определитель-
ные ключи приведены в специализированных 
систематических работах [Boudreaux, Tissot, 
1962; Quednau, 1999; Blackman, Eastop, 2024].

Распространение. Нативный ареал чер-
нополосой дубовой тли охватывает восточ-
ные штаты США, в качестве чужеродного 
вида зафиксирован в западных штатах США 
и в Канаде [Blackman, Eastop, 2024]. В Ев-
ропе впервые отмечен во Франции в 1988 г. 
[Remaudiere, 1989]; в 1989 г. обнаружен в 
Швейцарии [Remaudiere, Quednau, 1992], 
в 1990 г. – в Италии [Patti, Lozzia, 1994], 
в 1991 г. – в Испании [Mier Durante, Nieto 
Nafria, 1994], Чехии и Словакии [Havelka et 
al., 2005; Havelka, Starý, 2007], в 1996 г. – в 
Бельгии [Nieto Nafria et al., 1999], в 1997 г. 
– в Андорре [Pons et al., 2005], в 2000 г. – в 
Нидерландах [Piron, 2009], в 2003 г. – в Гер-
мании [Thieme, Eggers-Schumacher, 2003] и 
Венгрии [Ripka, 2004], в 2005 г. – в Поль-
ше [Osiadac, Wieczorek, 2006] и Болгарии 
[Tasheva-Terzieva et al., 2008], в 2006 г. – в 
Сербии [Petrović-Obradović et al., 2010], в 
2008 г. – в Португалии [Perez Hidalgo et al., 
2009], в 2009 г. – в Великобритании [Baker, 
2009] (согласно базе данных GBIF вид здесь 
впервые был зарегистрирован в 2005 г. [South 
East Wales Biodiversity Records Centre, 2024]), 

в 2010 г. – в Словении [Modic, 2010], в 2012 г. – 
в южной Турции (Адана) [Çalışkan et al. 2012], 
в 2015 г. – в Беларуси [Жоров, 2016]. Наиболее 
вероятным путем проникновения вида в Ста-
рый Свет является непреднамеренный завоз с 
растительным материалом и дальнейшее рас-
пространение с транспортными потоками и 
самостоятельно. 

В 2021 г. M. walshii был впервые обна-
ружен нами в дендрарии Донецкого ботани-
ческого сада (см. рис. 1, C–D) и за его пре-
делами до настоящего времени не выявлен. 
Тли формировали немногочисленные разре-
женные колонии на нижней стороне листьев 
(см. рис. 1, D) совместно с аборигенным ви-
дом Tuberculatus (s. str.) querceus (Kaltenbach, 
1843) (первое указание на трофическую связь 
вида с Q. rubra). На этих же растениях были 
обнаружены колонии аборигенного Lachnus 
roboris (Linnaeus, 1758) (первое указание на 
трофическую связь вида с Q. rubra на терри-
тории России).

Данная находка является первой для Рос-
сии и крайней восточной точкой его совре-
менного вторичного ареала. Вероятно, рас-
ширение ареала чернополосой дубовой тли 
идет с запада на восток, в связи с чем мож-
но предположить ее присутствие во многих 
областях Украины. Появление M. walshii в 
степной зоне Восточной Европы свидетель-
ствует о продолжающемся расширении его 
ареала в восточном направлении. Поскольку 
на территории России красный дуб является 
популярной породой, широко использующей-
ся в городском озеленении и лесоразведении, 
можно спрогнозировать в ближайшие годы 
дальнейшее распространение чернополосой 
дубовой тли практически по всей европей-
ской части России.

Биология. Однодомный голоцикличе-
ский вид. Монофаг, трофически связан с ду-
бом (Quercus spp.). Формирует разреженные 
колонии на нижней стороне листьев (см. рис. 
1, D). Не посещается муравьями. Основное 
кормовое растение – дуб красный (Q. rubra 
L.). В границах естественного ареала в ка-
честве кормовых растений отмечены четыре 
вида из секции Lobatae (Q. rubra, Q. imbricaria 
Michx., Q. palustris Münchh., Q. velutina Lam.) 
и два вида из секции Quercus (Q. alba L., Q. 
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bicolor Willd.). В Калифорнии также зареги-
стрировано питание на местном эндемике из 
секции Lobatae – Q. agrifolia Née [Blackman, 
Eastop, 2024]. При этом в Северной Америке 
чернополосая дубовая тля обычно не рассма-
тривается в качестве вредителя по причине 
невысокой плотности популяций [Pons et al., 
2005]. В Европе развитие M. walshii отмече-
но на единственном кормовом растении – Q. 
rubra и даже при высокой численности тля 
не переходит на растущие рядом местные 
виды дуба [Pons et al., 2005; Havelka, Starý, 
2007]. Как правило, в лесных насаждениях 
вид немногочисленный, но в урбоценозах 
формирует очаги высокой плотности [Pons et 
al., 2005], что приводит к обильному загряз-
нению листьев сахаристыми выделениями и 
снижению фотосинтетической активности. 
На территории Донецкого ботанического сада 
вредоносность чернополосой дубовой тли 
ввиду невысокой численности заключалась 
лишь в незначительном загрязнении листьев 
сахаристыми выделениями, однако, учитывая 
динамику роста численности и увеличения 
степени вредоносности западноевропейских 
популяций, можно спрогнозировать подоб-
ную тенденцию и в условиях России. В этом 
случае уже в ближайшие годы M. walshii мо-
жет проявить себя как опасный вредитель 
дуба красного.

Жизненный цикл вида изучен слабо. Зи-
муют яйца. Выход основательниц происхо-
дит весной. Крылатые самцы и амфигонные 
самки появляются в октябре-ноябре [Havelka, 
Starý, 2007; Tasheva-Terzieva et al., 2008]. 

В настоящее время в Европе на красном 
дубе отмечено развитие достаточно большо-
го комплекса аборигенных видов тлей: Myzo-
callis (Agrioaphis) castanicola Baker, 1917, 
Thelaxes dryophila (Schrank, 1801), T. suberi 
(Del Guercio, 1911), Tuberculatus (Tuberculoi-
des) annulatus (Hartig, 1841), Lachnus roboris 
[Pons et al., 2005; Havelka, Starý, 2007]. Таким 
образом, M. walshii является первым видом 
неарктического происхождения, развиваю-
щимся на Q. rubra в европейской части его 
вторичного ареала. По мере расширения ев-
ропейского ареала M. walshii ряд авторов от-
мечает повышение уровня его вредоносности 
и необходимость разработки методов контро-

ля [Pons et al., 2005; Modic, 2010, etc.]. В каче-
стве перспективных агентов биологического 
контроля предлагают использовать ряд евро-
пейских паразитоидов и хищников, отмечен-
ных на чернополосой дубовой тле [Pons et al., 
2005; Havelka, Starý, 2007; Modic, 2010].

Появление в России новых неарктических 
видов тлей – D. acerifoliae и M. walshii – связа-
но с интродукцией и широким использовани-
ем в зеленом строительстве их кормовых по-
род. Важную роль в процессе инвазии играет 
расширение экономических связей, рост ско-
рости и объемов грузоперевозок. Вероятно, 
этим можно объяснить относительно недав-
нее (конец ХХ века) появление данных видов 
на территории Европы, в то время как история 
интродукции их кормовых пород насчитыва-
ет порядка трех столетий. Так, A. saccharinum 
преднамеренно интродуцирован в Европу в 
1725 г. [Gelderen et al., 1994], где нашел ши-
рокое применение в озеленении городов. В 
России клен серебристый культивируется с 
начала XIX века [Фирсов, Бялт, 2015]. Дуб 
красный как декоративная порода предна-
меренно интродуцирован в Европу в конце 
XVII века и с конца XIX века нашел широкое 
применение как лесотехническая культура 
[Nagel, 2015]. В настоящее время он успешно 
натурализовался на территории Западной и 
Центральной Европы, где стал четвертым по 
активности инвазионным видом [Lambdon et 
al., 2008]. В России инвазионная активность 
Q. rubra отмечена во всех областях Централь-
ного Черноземья [Лепешкина и др., 2016].

Отрытым остается вопрос о прогнозе 
дальнейшего развития ситуации с выявлен-
ными видами. Современные методики, осно-
ванные на анализе природно-климатических 
условий и трофической специализации вида, 
не позволяют однозначно спрогнозировать 
распространение и эколого-экономические 
последствия инвазии новых фитофагов, осо-
бенно на фоне глобальных климатических из-
менений. С учетом того факта, что клен сере-
бристый и дуб красный широко представлены 
в лесных и декоративных насаждениях евро-
пейской части России, можно предположить 
и широкое распространение D. acerifoliae и 
M. walshii на этой территории, а отсутствие 
сведений о них может быть следствием недо-
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статочной изученности региональных фаун. 
Анализируя современное распространение и 
эколого-трофические особенности выявлен-
ных видов, следует отметить, что первооче-
редными объектами, где они могут проявить 
себя в качестве опасных вредителей, являют-
ся питомники древесных пород. Этот факт 
необходимо учитывать при организация си-
стемного мониторинга. 

Заключение
На основании многочисленных находок 

D. acerifoliae на Юге России можно предпо-
ложить значительно более широкое распро-
странение данного вида в Восточной Европе. 
Несмотря на тот факт, что до настоящего вре-
мени украшенная кленовая тля не отмечена 
как опасный вредитель, нельзя исключать 
возможность роста ее негативного воздей-
ствия на кормовые растения в городских на-
саждениях. Поскольку использование инсек-
тицидов в населенных пунктах сопряжено с 
риском для здоровья населения и ограничено 
нормативными правовыми актами, перспек-
тивным является изучение биологии вида и 
поиск автохтонных естественных врагов и 
патогенов, способных эффективно регулиро-
вать численность его популяций.

Единичные находки M. walshii не позво-
ляют оценить современное распространение 
и возможные эколого-экономические послед-
ствия его проникновения на территорию Рос-
сии. В то же время в Западной Европе специ-
алисты отмечают рост уровня вредоносности 
чернополосой дубовой тли в насаждениях 
дуба красного, что требует организация мо-
ниторинга состояния ее популяций. 
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PAINTED MAPLE APHID (DREPANAPHIS ACERIFOLIAE) AND 
BLACK-BORDERED OAK APHID (MYZOCALLIS WALSHII) 

(HEMIPTERA: APHIDIDAE) – NEW ALIEN INVASIVE SPECIES FOR 
THE FAUNA OF RUSSIA

© 2024 Martynov V.V.*, Gubin A.I.**, Nikulina T.V.***

Federal State Budgetary Scientific Institution «Donetsk botanical garden», Donetsk, 283059, Russia

e-mail: *aphodius65@mail.ru, **helmintolog@mail.ru, ***nikulinatanya@mail.ru

Two Nearctic aphid species Drepanaphis acerifoliae (Thomas, 1878) and Myzocallis (Lineomyzocallis) 
walshii (Monell, 1879) (Hemiptera: Aphididae) were reported for the fauna of Russia from urban plantings 
of Donetsk, Mariupol, and Berdyansk for the first time. The identified species are monoecious holocyclic 
and trophically associated with introduced North American tree species. Within their secondary range D. 
acerifoliae and M. walshii are monophagous, with D. acerifoliae feeding on the leaves of Acer saccharinum 
L. and M. walshii – on the leaves of Quercus rubra L. Feeding on other introduced and autochthonous species 
of Quercus L. and Acer L. genera in collection of the Donetsk Botanical Garden was not noted. Also on Q. 
rubra, the feeding of the native European species Tuberculatus (s. str.) querceus (Kaltenbach, 1843) was first 
recorded, and the feeding of Lachnus roboris (Linnaeus, 1758) was revealed on Q. rubra in Russia for the 
first time. Colonies of D. acerifoliae and M. walshii were not attended by ants, and no predators or parasit-
oids were recorded. At this stage of invasion, the identified species do not exhibit significant harmfulness, 
apart from leaf contamination with sugary secretions. However, population dynamics require monitoring. 
Given the widespread use of silver maple and red oak in ornamental landscaping and afforestation, it is likely 
that D. acerifoliae and M. walshii are more widely distributed throughout the European part of Russia than 
currently documented. 

Key words: Drepanaphis acerifoliae, Myzocallis walshii, Aphididae, first record, invasion, Donbass, 
biology, Acer saccharinum, Quercus rubra. 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 2025118

УДК 591.152:599.742.4(4/5)

МОРФОМЕТРИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ АМЕРИКАНСКОЙ 
НОРКИ (NEOGALE VISON) В ЕВРАЗИИ

© 2024 Степанова В.В.*, Мамаев Н.В. **, Сидоров М.М. ***, Охлопков И.М. ****

Институт биологических проблем криолитозоны СО РАН, Якутск 677890 
e-mail: *valstep@yandex.ru, **mamaev_88@bk.ru, ***sidorov_michail86@mail.ru, ****imokhlopkov@yandex.ru

Поступила в редакцию 16.01.2024. После доработки 27.12.2024. Принята к публикации 31.01.2025

В статье дан сравнительный анализ морфометрии американской норки в Евразии, проведены кор-
реляционный и регрессионный анализы основных параметров размерной изменчивости вида (длина 
тела и хвоста, вес, кондилобазальная длина и скуловая ширина черепа) с макроклиматическими 
предикторами. По результатам анализа можно просмотреть устойчивую тенденцию флуктуирующей 
географической изменчивости морфологических признаков американской норки Евразии: уменьше-
ние размеров с запада на восток. По результатам корреляционного анализа масса тела американской 
норки Евразии значимо коррелирует со среднегодовой температурой воздуха и влажностью, а также 
с максимальной высотой снежного покрова. Проявляется хронографическая изменчивость амери-
канской норки, обитающей в экстремальных условиях Якутии: в течение 40–50 лет длина хвоста и 
кондилобазальная длина черепа у обоих полов увеличились.

Ключевые слова: американская норка, морфометрия, краниометрия, температура среды, влаж-
ность, количество осадков, снежный покров, изменчивость, хронография. 
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Введение
Мероприятия по искусственному рассе-

лению американской норки (Neogale vison 
Schreber, 1777) в совокупности с ее побегами 
со звероферм в начале-середине прошлого 
века в различных странах Евразии привели 
к тому, что в большинстве регионов вид не 
только прижился, но и широко расселился. В 
настоящее время по истечении века с начала 
интродукции вид стал обычным в различных 
регионах Евразии от Британских островов 
до о. Хоккайдо, и среди отрицательных по-
следствий его вселения — вытеснение евро-
пейской норки [Чащухин, 2009; Самые опас-
ные…, 2018]. В России американская норка 
распространена широко по околоводным 
биотопам лесных зон от западных до восточ-
ных границ, кроме северных регионов и без-
лесных южных [Хляп и др., 2023].

В прошлом веке изучением интродуци-
рованной американской норки вплотную за-
нимались многие российские исследователи 
[Попов, 1949; Терновский, 1958; Павлинин, 
1962; Беньковский, 1971; Данилов, Туманов, 
1976; Чернявский, 1984]. В последние деся-
тилетия морфологии и экологии дикой аме-

риканской норки в России посвящено не так 
много работ [Дубинин, 1996; Чащухин, 2009; 
Кораблёв и др., 2012, 2014; Седалищев, Одно-
курцев, 2012; Аргунов, 2018; Шадрина и др., 
2021]. Из зарубежных исследователей аме-
риканской норки следует отметить работы 
канадских и британских ученых по морфоло-
гии американской норки [Tamlin et al., 2009; 
Macdonald, Harrington, Yamaguchi, Thom, 
Bagniewska, 2015], а также работы белорус-
ских и польских авторов [Kruska, Sidorovich, 
2003; Taraska et al., 2015], результаты которых 
использованы в данной статье.

Принимая во внимание большую протя-
женность ареала американской норки в Евра-
зии в долготном направлении, а также увели-
чение континентальности климата, снижение 
среднегодовой температуры и влажности воз-
духа в Евразии с запада в северо-восточном 
направлении, мы попытались связать морфо-
логическую изменчивость американской нор-
ки с макроклиматическими факторами.

Цель работы — выявить изменчивость 
морфометрических показателей американ-
ской норки Евразии и определить факторы, 
влияющие на изменчивость.
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Материал и методика
Для изучения морфологических призна-

ков американской норки в течение трех лет 
(2017–2019 гг.) получено от охотников и об-
работано 116 тушек (69 самцов и 47 самок), 
а также 85 черепов (54 самцов и 31 самок) 
взрослых норок. Образцы собраны в долине 
р. Алдан (правый приток р. Лена, 58–59° с. 
ш., 126–128° в. д.) и р. Амга (левый приток р. 
Алдан, 59–60° с. ш., 126–128° в. д.). Для изме-
рения размеров норок отобраны 3 характери-
стики: длина тела, длина хвоста и масса тела. 
Самцы и самки рассмотрены отдельно. Для 
сравнения выбраны промеры тел американ-
ских норок из Западной Европы (Великобри-
тания), Восточной Европы (Эстония, Бела-
русь Ленинградская область, Башкортостан, 
Татарстан), Азии (Алтай, Якутия, Сахалин) и 
Северной Америки (Канада) (рис. 1). 

Для краниометрии отбирали черепа но-
рок только с закрытыми швами, поскольку 
это указывает на прекращение роста чере-
па [Wiig, 1986], без шероховатостей, с раз-
витым сагиттальным гребнем [Саловаров 
и др., 1997]. При измерениях использовали 
электронный штангенциркуль с точностью 
до 0.01 мм. Каждый параметр измеряли три 
раза и для последующего анализа исполь-
зовали среднее значение. Исходя из имею-
щихся материалов, для характеристики гео-
графической изменчивости использованы 4 
краниологических признака: кондилобазаль-
ная длина (CBL), скуловая ширина (ZB), за-
глазничная ширина (POC) и наибольшая кау-
дальная высота черепа (CSH). Самцы и самки 
рассмотрены отдельно в силу выраженного 
размерного полового диморфизма.

Краниометрические показатели амери-
канской норки для сравнительного анализа 
были взяты нами из публикаций, касающихся 
различных регионов России, а также Польши 
и Канады: Польша, провинция Померания 
[Taraska et al., 2015], Ленинградская область 
[Данилов, Туманов, 1976], Тверская область, 
Удомельский район [Кораблёв и др., 2012, 
2014], Татарстан [Попов, 1949], Башкирия 
[Павлинин, 1962], Алтайский край [Тернов-
ский, 1958], Южная Якутия [Седалищев, Од-
нокурцев, 2012; наши данные], Магаданская 
область, бассейн р. Омолон [Чернявский, 

1984], Чукотка, бассейн р. Анадырь [Черняв-
ский, 1984], о. Сахалин [Беньковский, 1971] 
(см. рис. 1), Канада, Северное и Центральное 
Онтарио [Tamlin et al., 2009]. Промеры аме-
риканских норок из Канады даны для сравне-
ния с представителями вида в нативной части 
ареала.

Из норок, добытых в пяти различных рай-
онах Тверской области [Кораблёв и др., 2012], 
нами для сравнения выбрана группировка из 
Удомельского района. По предположению ав-
торов, норки с этого района наиболее близ-
ки по размерам к диким норкам в отличие от 
других промеренных, у которых могут при-
сутствовать гены клеточных норок.

Если рассматривать имеющиеся данные 
по краниометрии во временном аспекте, то 
нужно принять во внимание, что данные из 
Польши, Тверской области и Якутии (наши 
данные) — это промеры современных норок. 
Остальные рассмотренные промеры касаются 
черепов 40–70-летней давности (1950–1980 
гг.), в том числе данные по Якутии [Седали-
щев, Однокурцев, 2012]. Канадский иссле-
дователь также указывает, что промеренные 
черепа принадлежали норкам, отловленным 
в 1961–1970-х годах в Северном и Централь-
ном Онтарио [Tamlin, 2009].

Для выявления зависимости размера но-
рок от климатических факторов среды оби-
тания выбрали среднегодовую температуру 
воздуха, среднегодовую влажность воздуха, 
годовое количество осадков, максимальную 
высоту снежного покрова. Это во многом 
перекрывается с предикторными биоклима-
тическими переменными, которые оказались 
важными для создания моделей ареала аме-
риканской норки в Евразии: Bio_01 (средняя 
годовая температура, °C), Bio_2 (средняя су-
точная амплитуда температуры °C), Bio_05 
(максимальная температура самого теплого 
месяца года, °C), Bio_12 (годовая сумма осад-
ков, мм) и Bio_19 (сумма осадков в самой хо-
лодной четверти года, мм) [Хляп и др., 2023]. 
За среднюю величину предикторов приняты 
усредненные данные с 1971 по 2023 г. (табл. 
1). В работе использованы макроклиматиче-
ские переменные из сайта pogoda.klimat.ru по 
ближайшим к выборкам метеостанциям. При 
регрессионном анализе краниометрических 
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Рис. 1. Размещение в Евразии сравниваемых выборок американских норок: 1 — Великобритания; 2 — Польша; 
3 — Эстония; 4 — Белоруссия; 5 — Ленинградская область; 6 — Тверская область; 7 — Татарстан; 8 — Башкор-
тостан; 9 — Алтай; 10 — Южная Якутия; 11 — Магаданская область; 12 — Чукотка.

Таблица 1. Средние показатели климатических факторов по районам выборок

Регион Локация

Среднегодо-
вая темпера-
тура возду-

ха, С°

Средне-
годовая 

влажность 
воздуха, %

Годовое 
количество 

осадков, 
мм

Максимальная 
высота 

снежного 
покрова, см

Для морфометрии

Великобритания, р. Темза 51.67°–52°N
0°–2°W 11.3 76.9 329 5.4

Эстония, о. Хийумаа 58°–59°N
22°–23°E 6 81 852 27,5

Белоруссия, Белорусское 
поозерье 

55°–56°N
27°–30°E 6.5 79.6 684.5 29.9

Ленинградская область, оз. 
Ладога 

60°–62°N
31°–33°E 5.2 78.4 630.8 38.4

Татарстан 54.67°–55.8°N
49°–51°E 4.7 74.1 544.9 59.8

Башкортостан 52°–54°N
55°–58°E 3.8 73.9 568.2 59.5

Алтай 48°–52°N
84°–90°E 3.5 72.9 429.4 75.1

Южная Якутия 57°–59°N
124°–136°E –5.2 72.7 733.3 87.5

Для краниометрии

Польша, Восточная Померания 53°–55°N
16°–18°E 9.1 77.3 764 -

Ленинградская область, оз. 
Ладога 

60°–62°N
31°–33°E 5.2 78.4 631 -

Тверская область, Удомельский 
район 

57°–58°N
34°–36°E 5.8 78.5 395 -

Татарстан 54.67°–55.8°N
49°–51°E 4.7 74.2 545 -

Башкортастан 52°–56°N
54°–58°E 3.8 73.9 568 -

Алтай 48°–52°N
84°–90°E 3.5 72.9 429 -

Южная Якутия, р. Алдан 57°–60°N
124°–136 E –5.2 72.7 733 -
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Магадан, р. Омолон 64°–68°N
158°–161°E –11.3 71.2 272 -

Чукотка, р. Анадырь 64°–66°N
170°–174°E –20.1 80.1 370 -

признаков высота снежного покрова не учи-
тывалась ввиду отсутствия данных из некото-
рых регионов.

Для анализа корреляции между промера-
ми норок/черепов и макроклиматическими 
предикторами выбраны 4 основных пока-
зателя: длина и масса тела, кондилобазаль-
ная длина черепа (СBL) и скуловая ширина 
черепа (ZB). В данном случае взяты старые 
промеры норок Южной Якутии [Седалищев, 
Однокурцев, 2012], так как большинство 
сравниваемых промеров проведены более по-
лувека назад. Промеры норок с о. Сахалин не 
были использованы для сравнения, так как, 
по словам автора [Беньковский, 1971], эти 
звери имели большие размеры в результате 
смешения диких норок с клеточными, сбе-
жавшими из хозяйств.

 Вся статистическая обработка выполне-
на в программе Microsoft Excel. Диаграммы 
построены в программе Microsoft Excel по 
точечной диаграмме, чтобы можно было по-
строить линейную аппроксимацию (упроще-
ние исходных данных путем сглаживания и 
выстраивания их в общую тенденцию) и по-
казать линию тренда. 

Результаты 
Экстерьерные признаки. Результаты 

морфометрии американских норок представ-
лены в табл. 2. Анализируя таблицу, можно 
отметить, что наибольшая длина тела сам-
цов и самок наблюдается на западе конти-
нента — у американской норки из Эстонии. 
Наименьшая длина тела отмечена у самцов 
из Башкирии и у самок из Ленинградской об-
ласти. Наибольшая длина хвоста выявлена у 
самцов и самок норок Татарстана. Наимень-
ший показатель этого признака принадлежит 
самцам и самкам норок из Южной Якутии 
(по старым промерам) [Седалищев, Однокур-
цев, 2012]. Следует отметить, что хвост со-
временных норок Южной Якутии, по нашим 
данным, гораздо длиннее и уступает только 
татарским норкам. По массе тела самцы и 

самки американских норок намного крупнее 
на западе (Великобритания, Эстония, Бело-
руссия), даже больше канадских. Почти вдвое 
меньше масса норок на востоке ареала в Юж-
ной Якутии. Масса тела норок уменьшается с 
запада на восток. 

Корреляционный и регрессионный 
анализы длины тела. Зависимость длины 
тела американских норок от большинства ма-
кроклиматических предикторов для самцов и 
самок показала низкие коэффициенты корре-
ляции (rxy) и детерминации (R2) (табл. 3), кро-
ме влажности воздуха. 

Интерпретация коэффициентов корреля-
ции Пирсона по шкале Чеддока позволила 
установить следующие показатели тесноты 
связи между переменными среды и длиной 
тела норок:

– со среднегодовой температурой воздуха 
умеренную положительную связь у обоих по-
лов ♂rxy = 0.41; ♀rxy = 0.39;

– со среднегодовой влажностью возду-
ха высокую положительную связь у самцов 
♂rxy = 0.72 и заметную связь у самок ♀rxy = 
0.68;

– с годовым количеством осадков умерен-
ную положительную взаимосвязь у обоих по-
лов ♂rxy = 0.38; ♀rxy = 0.43;

– со средней максимальной высотой снеж-
ного покрова заметную отрицательную связь 
у обоих полов ♂♀rxy = –0.63; ♂♀rxy = –0.55. 

Оценка значимости коэффициента корре-
ляции, проведенная по t-критерию, при кри-
тическом значении tk = 2.364 (α=0.05) призна-
ется несущественной во всех случаях, кроме 
связи длины тела самцов с влажностью воз-
духа (♂rxy = 0.72 и ♀rxy = 0.68), при котором 
tr = 2.75. 

Индекс детерминации во всех случа-
ях низкий, кроме связи длины тела самца с 
влажностью воздуха, где он имеет среднее 
значение ♂R2 = 0.52.

Множественный регрессионный анализ 
зависимости длины тела американских норок 
от четырех предикторов в совокупности по-
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Таблица 2. Морфометрические показатели американской норки

Регион

Длина тела
mean, SD, SE, min–max 

(mm), n

Длина хвоста mean, 
SD, SE, min–max (mm), 

n

Масса тела mean, SD, 
SE, min–max (g), n

♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀
Великобритания, р. Темза  
[Macdonald, Harrington, 
Yamaguchi, Thom, Bagniewska, 
2015]

429
SD = 26.6
370–500
n = 51

360
SD = 16.0
327–393
n = 39

– –

1383
SD = 238.9
900–1900

n = 56

722
SD = 97
480–938
n = 37

Эстония, о. Хийумаа
 [Macdonald, Harrington, 
Yamaguchi, Thom, Bagniewska, 
2015]

451
SD = 23.6
403–486

n = 9

381.6
SD = 15.9
355–406
n = 14

– –

1200
SD = 159
940–1400

n = 8

739
SD = 116.7

14

Белоруссия, Белорусское 
поозерье  [Mass: Kruska, Sidor-
ovich, 2003; length: Sidorovich et 
al., 1999]

430
SD = 25.9

n = 42

370
SD = 12.2

n = 23
– –

1276
900–2000

n = 50

715
440–930
n = 51

Ленинградская область, оз. Ла-
дога [Данилов, Туманов, 1976]

404.0
SE = 12
332–603
n = 29

339.7
SE = 7.1
285–560
n = 11

182
SE = 3.5
140–212
n = 29

155.4
SE = 2.6
145–170
n = 11

1008.5
SE = 49.2
720–1793

n = 29

604.6
SE = 26.6
456–735
n = 11

Татарстан [Попов, 1949; наша 
статобработка]

424.5
SD = 17.3
SE = 3.87
390–460
n = 20

357.3
SD = 14.23
SE = 3.95
340–385
n = 13

197.15
SD = 12.43
SE = 2.78
175–215
n = 20

171.77
SD = 11.02
SE = 3.05
160–190
n = 13

975.25
SD = 138.6
SE = 30.99
630–1185

n = 20

550.77
SD = 115.57
SE = 32.05
410–780
n = 13

Башкортостан [Павлинин, 1962]
393

355–440
n = 16

348
320–393

n = 5

176
145–202
n = 16

152
142–170

n = 5
– –

Алтай [Терновский, 1958]
395

340–450
n = 16

345
310–375

n = 9

184
156–205
n = 16

159
148–173

n = 9
– –

Южная Якутия, р. Алдан 
[Седалищев, Однокурцев, 2012]

409
SE = 0.30
392–434
n = 18

348
SE = 0.40
334–372
n = 12

173
SE = 0.31
153–197
n = 18

149
SE = 0.46
125–172
n = 12

– –

Южная Якутия [наши данные, 
2018-2021]

403.61
SD = 16.36
SE = 2.03
370–440
n = 66

358.73
SD = 39.14
SE = 6.04
320–517
n = 42

193.93
SD = 16.6
SE = 2.16
147–225
n = 66

163.63
SD = 14.75
SE = 2.39
125–186
n = 38

687.9
SD = 166.1
SE = 35.4
450–1100

n = 22

404.52
SD = 137.42
SE = 38.11
140–620
n = 13

о. Сахалин
[Беньковский, 1971]

430
390–480
n = 25

370
360–380
n = 16

191
170–202
n = 25

166
160–184
n = 16

– –

Канада
[Kruska, Sidorovich, 2003] – – – –

1126
595–1410

n = 41

624
430–858
n = 47

казал коэффициент детерминации ♂R2 = 0.65; 
♀R2 = 0.66, что указывает на то, что 65–66% 
дисперсии длины тела норок можно объяснить 
климатическими показателями. В этой табли-
це множественный R равен ♂0.8, ♀0.81, что 
указывает на довольно сильную зависимость 
между предикторами и длиной тела норок.

Регрессионные модели массы тела в 
зависимости от переменных среды. Зави-
симость массы тела американских норок от 
среднегодовой температуры воздуха, сред-
негодовой влажности воздуха и максималь-
ной высоты снежного покрова отражена на 
рис. 2. 
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Таблица 3. Зависимость длины тела американских норок от макроклиматических предикторов

Предикторы
Самцы Самки

rxy R2 rxy R2

Среднегодовая температура воздуха 0.41 0.17 0.39 0.15

Среднегодовая влажность воздуха 0.72 0.52 0.68 0.46

Годовое количество осадков 0.38 0.15 0.43 0.18

Максимальная высота снежного покрова –0.63 0.40 –0.55 0.30

Интерпретация коэффициентов корреляции 
Пирсона по шкале Чеддока позволила устано-
вить следующие показатели тесноты связи меж-
ду переменными среды и массой тела норок:

Рис. 2. Клинальная изменчивость массы тела самцов и самок американской норки в зависимости от среднегодовой 
температуры воздуха (А), среднегодовой влажности воздуха (В) и максимальной высоты снежного покрова (С). 
Прямая линия — линия тренда, рядом с линией — уравнение линии тренда (y), коэффициент детерминации (R²) 
и коэффициент корреляции Пирсона (rxy).

– со среднегодовой температурой воздуха вы-
сокую положительную взаимосвязь ♂rxy = 0.94, 
♀rxy = 0.88, при этом коэффициент детермина-
ции также высокий ♂R2 = 0.87; ♀R2 = 0.78;
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– со среднегодовой влажностью воздуха вы-
сокую положительную связь ♂rxy = 0.71, ♀rxy = 
0.87, при этом коэффициент детерминации сред-
ний и выше среднего ♂R2 = 0.50; ♀R2 = 0.75; 

– с высотой снежного покрова отрица-
тельную сильную взаимосвязь ♂♀rxy = –0.97, 
♂♀rxy = –0.94, при этом коэффициент детер-
минации также высок ♂R2 = 0.93; ♀R2 = 0.89.

Оценка значимости коэффициента корре-
ляции, осуществленная по t-критерию, при 
критическом значении tk = 2,364 (α=0.05) 
признается существенным во всех случаях, 
кроме связи массы тела самцов с влажностью 
воздуха, где tr = 2.008. 

Линии тренда на рис. 2 показывают тен-
денцию снижения массы тела при снижении 
среднегодовой температуры воздуха и влаж-
ности, а также при увеличении высоты снеж-
ного покрова с запада на восток. 

Зависимость массы тела норок от годово-
го количества осадков и у самцов, и у самок 
показала низкие коэффициенты корреляции 
и детерминации (♂rxy = –0.38; ♀rxy = –0.13; 
♂R2 = 0.15; ♀R2 = 0.02) и поэтому не отобра-
жена на рисунке. 

Множественный регрессионный анализ 
зависимости массы тела американских норок 
от четырех предикторов в совокупности по-
казал коэффициент детерминации ♂R2 = 0.95; 
♀R2 = 0.98, то есть 95–98% дисперсии массы 
тела норок можно объяснить климатически-
ми факторами. В таблице множественный 
R равен ♂0.97, ♀0.99, что показывает очень 
сильную линейную зависимость между пре-
дикторами и массой тела норок. 

Краниометрические признаки. Резуль-
таты краниометрии американских норок 
представлены в табл. 4. Наибольшая кондило-
базальная длина черепа норок зафиксирована 
в Польше. Наименьшая кондилобазальная 
длина черепа самцов норок зарегистрирована 
в Южной Якутии, самок — на Чукотке. Сле-
дует отметить, что в Канаде этот показатель 
также наименьший. 

Скуловая ширина черепа с наибольшим 
показателем также отмечена в Польше. Наи-
меньшие показатели данного признака имеют 
самцы норок из Алтая и самки из Чукотки.

Наибольшая посторбитальная ширина че-
репа выявлена у самцов польских норок и у 

самок из Южной Якутии. Самая маленькая 
заглазничная ширина отмечается у самцов и 
самок американских норок из Тверской обла-
сти. 

Высота черепа норок оказалась выше на 
западе — в Польше. А самая низкая высота 
черепа у самцов из Ленинградской области и 
у самок из Чукотки. 

Корреляционный и регрессионный 
анализы кондилобазальной длины черепа. 
По промерам кондилобазальной длины че-
репа норок есть общая тенденция к незначи-
тельному уменьшению показателя с запада на 
восток (см. табл. 4). 

Интерпретация коэффициентов корреля-
ции Пирсона по шкале Чеддока позволила 
установить следующие показатели тесноты 
связи между переменными среды и кондило-
базальной длиной черепа норок:

– со среднегодовой температурой воздуха 
у самцов заметную ♂rxy = 0.55, у самок высо-
кую ♀rxy = 0.72;

– со среднегодовой влажностью воздуха у 
самцов умеренную ♂rxy = 0.32, у самок сла-
бую ♀rxy = –0.21;

– с годовым количеством осадков у обоих 
полов умеренную ♂rxy = 0.35, ♀rxy = 0.50. 

Индекс детерминации во всех случаях 
низкий, кроме связи кондилобазальной дли-
ны черепа самок с температурой воздуха, где 
он имеет среднее значение (♂R2 = 0.52).

Оценка значимости коэффициента корре-
ляции, осуществленная по t-критерию, при 
критическом значении tk = 2.306 (α=0.05) 
признается несущественной во всех случаях, 
кроме связи кондилобазальной длины черепа 
самок с температурой воздуха, при которой 
tr = 2.75.

Результаты множественного регрессион-
ного анализ зависимости кондилобазальной 
длины черепа американских норок от трех 
предикторов в совокупности показали, что 
коэффициент детерминации равны ♂R2 = 
0.41; ♀R2 = 0.60, то есть 41–60% дисперсии 
кондилобазальной длины черепа норок мож-
но объяснить климатическими факторами. 
Множественный R равен ♂0.64, ♀0.77, что 
показывает заметную линейную зависимость 
между предикторами и кондилобазальной 
длиной черепа норок. 
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Таблица 4. Краниометрия американской норки

Регион

CBL
mean, SD, SE, min–

max (mm)

ZB
mean, SD, SE, min–

max (mm)

POC
mean, SD, SE, min–

max (mm)

CSH
mean, SD, SE, min–

max (mm)
♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀

Польша, Восточная 
Померания [Taraska 
et al., 2015] n(♂) = 
20, n(♀) = 12 

769.02 61.94 40.25 34.85 13.20 11.80 24.10 21.57

Ленинградская 
область, оз. Ладога 
[Данилов, Туманов, 
1976] n(♂) = 41, 
n(♀) = 16

66.6
SE = 0.10
62.2–75.0

59.0
SE = 0.46
55.2–64.2

38.2
SE = 0.21
36.0–41.8

33.4
SE = 0.31
30.9–35.2

12.8
SE = 0.17
10.5–14.4

11.9
SE = 
0.17
10.8–
13.0

23.2
SE = 0.2

20.2–25.0

21.0
SE = 0.24
19.4–22.9

Тверская область, 
Удомельский 
район [Кораблёв 
и др., 2012] n(♂) = 
22, n(♀) = 9 

67.33
SE = 0.36

63.55–
69.50

59.03 SE 
= 0.91
56.45–
60.55

39.01
SE = 0.25
36.6–40.5

33.39
SE = 0.29

32.55–
34.60

12.26
SE = 0.24

11.73
SE = 
0.20

23.51
SE = 0.20

21.13
SE = 0.25

Татарстан [Попов, 
1949] n(♂) = 20, 
n(♀) = 19

68.6
SD = 
1.93

SE = 0.43
65–71.5

60.81
SD = 
1.48

SE = 0.34
57.9–63.2

39.07
SD = 1.92
SE = 0.44
36.3–42.4

33.99
SD = 
1.07

SE = 0.25
32–36.8

12.96
SD = 0.89
SE = 0.2
11.9–15.4

11.95
SD = 
0.98
SE = 
0.25

10–14.1

23.96
SD = 0.78
SE = 0.17
22.1–25.3

21.36
SD = 
0.71

SE = 0.16
20.4–22.5

Башкортастан 
[Павлинин, 1962]
n(♂) = 16, n(♀) = 5

66.4
SE = 0.34
64.2–71.4

59.0
SE = 0.25
57.1–61.1

37.8
SE = 0.42
34.9–42.8

33.0
SE = 0.29
31.2–35.3

– – – –

Алтай 
[Терновский, 1958]
n(♂) = 16, n(♀) = 9

66,4
62.1–72.6

59,3
57.0–61.6

37,1
35.0–41.4

32,8
31.2–34.4 – – – –

Южная Якутия, р. 
Алдан [Седалищев, 
Однокурцев, 2012]
n(♂) = 18, n(♀) = 12

65.8
SE = 0.45
62.9–68.3

58.8
SE = 0.48
56.3–61.8

38.9
SE = 0.51
34.9–42.6

33.6
SE = 0.59
30.6–36.8

– –
23.7

SE = 0.22
21.9–25.1

21.5
SE = 0.32
19.6–22.8

Южная Якутия, 
р. Алдан [наши 
данные, 2018–2021]
n(♂) = 53, n(♀) = 30

67.15
SD = 
2.75

SE = 0.40
61.2–73.3

59.79
SD = 
1.76

SE = 0.33
56.2–63.9

38.64
SD = 2.35
SE = 0.34
32.3–44.9

33.29
SD = 
1.39

SE = 0.26
31.2–36.0

12.42
SD = 0.82
SE = 0.12
10.0–14.1

12.15
SD = 
1.93
SE = 
0.36

9.4–21.1

23.59
SD = 2.13
SE = 0,31
12.4–29.2

21.28
SD = 
0.86

SE = 0.16
19.2–22.9

Магадан, 
р. Омолон 
[Чернявский, 1984]
n(♂) = 14, n(♀) = 10

66.0
SE = 0.48
63.2–68.0

59.2
SE = 0.61
57.1–62.2

37.7
SE = 0.39
35.2–40.0

32.9
SE = 0.59
30.1–36.2

– –
23.6

SE = 0.21
22.3–24.8

21.4
SE = 0.35
19.9–23.5

Чукотка, р. 
Анадырь 
[Чернявский, 1984]
n(♂) = 17, n(♀) = 15

66.5
SE = 0.54
62.3–68.1

57.0
SE = 0.37
55.0–59.6

38.1
SE = 0.32
35.8–40.0

31.6
SE = 0.29
30.0–33.6

– –
23.6

SE = 0.2
22.1–25.3

19.9
SE = 0.14
19.1–21.5

Канада, Северная 
и Центральная 
Онтарио [Tamlin et 
al., 2009]
n(♂) = 65, n(♀) = 35

64.3
SD = 
2.45

59.4-69.9

58.1
SD = 
2.16

54.7–65.6

– –
12.5

SD = 0.70
11.2-14.1

11.9
SD = 
0.69
10.1–
12.8

– –
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Корреляционный и регрессионный 
анализы скуловой ширины черепа. По про-
мерам скуловой ширины черепа норок также 
есть общая тенденция к незначительному 
уменьшению показателя с запада на восток, 
которая в данном случае ярче выражена у са-
мок (см. табл. 4). 

Интерпретация коэффициентов корреля-
ции Пирсона по шкале Чеддока позволила 
установить следующие показатели тесноты 
связи между переменными среды и скуловой 
шириной черепа норок:

– со среднегодовой температурой воздуха 
у самцов умеренную ♂rxy = 0.39, у самок вы-
сокую ♀rxy = 0.79; 

– со среднегодовой влажностью воздуха у 
самцов умеренную ♂rxy = 0.30, у самок она 
отсутствует ♀rxy = –0.08; 

– с годовым количеством осадков у самцов 
и у самок заметную ♂rxy = 0.57; ♀rxy = 0.61. 

Коэффициенты детерминации во всех 
случаях низкие: R < 0.3.

Оценка значимости коэффициента корре-
ляции, осуществленная по t–критерию, при 
критическом значении tk = 2.306 (α=0.05) 
признается несущественной во всех случаях, 
кроме связи скуловой ширины черепа самок 
с температурой воздуха, при которой tr = 3.4.

Множественный регрессионный анализ 
зависимости скуловой ширины черепа аме-
риканских норок от трех предикторов в со-
вокупности показал коэффициент детермина-
ции ♂R2 = 0.47; ♀R2 = 0.71 указывает на то, что 
47–71% дисперсии скуловой ширины черепа 
норок можно объяснить климатическими пе-
ременными. Множественный R равен ♂0.68, 
♀0.84, что указывает на довольно сильную 
линейную зависимость между предикторами 
и скуловой шириной черепа норок. 

Обсуждение
Из результатов проведенных исследова-

ний вытекает, что на изменения размерных 
показателей американской норки влияют как 
пространственные, так и временные факторы 
одновременно. 

В Евразии с запада на восток постепенно 
увеличивается континентальность климата, 
при этом происходит снижение среднегодо-
вой температуры, влажности воздуха и уве-

личение количества осадков, а также мак-
симальной высоты снежного покрова, что 
отражено в табл. 1.

Следует отметить, что макроклиматиче-
ские факторы — ключевой фактор в измен-
чивости морфологических признаков живот-
ных, в том числе американской норки, и не 
только в прямой взаимосвязи, но и в косвен-
ной. Одним из основных факторов, влияю-
щих на размер животных, в настоящее время 
считают доступность и обилие кормовых ре-
сурсов [McNab, 2010; Meiri, Yom-Tov, Geffen, 
2007; Yom-Tov, Geffen, 2011], которые также 
тесно связаны с климатическими условиями. 

Сезон охоты на норок приходится на 
осенне-зимний период во всех местах ее ис-
следований. Исходя из этого, скорее всего, 
взвешивание норок происходило в этот пе-
риод года, а отсюда масса тела характеризует 
предзимнее состояние популяций американ-
ской норки. По массе тела самцы и самки но-
рок намного крупнее на западе (Великобри-
тания, Эстония, Белоруссия). Почти вдвое 
меньше масса норок на востоке континента 
— в Южной Якутии. По итогу исследований 
отмечена тенденция постепенного снижения 
массы тела норок с запада на восток Евразии. 
Результаты корреляционного и регрессион-
ного анализа четырех морфометрических по-
казателей норок показывают, что масса тела 
наиболее значимо коррелирует со всеми вы-
бранными макроклиматическими факторами, 
95–98% дисперсии массы тела норок можно 
объяснить климатическими факторами. При 
этом влажность воздуха является важным 
предиктором массы тела для обоих полов 
относительно других предикторов. При 60% 
относительной влажности воздуха наряду с 
высокой температурой воздуха отмечается 
напряжение процесса метаболизма у кле-
точных американских норок, при 80% отно-
сительной влажности отмечается снижение 
общей устойчивости их организма [Газизов, 
Ахметов, 1991]. Клеточные американские 
норки при воздействии температур выше 29 
°C и высокой относительной влажности ста-
новились беспокойными, но не испытывали 
такого дискомфорта при температурах, близ-
ких к 0 °C [Farrell, Wood, 1968]. Тем не ме-
нее, принимая во внимание малую выборку 
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усредненных показателей по массе тела но-
рок (n = 6), этот факт требует дополнитель-
ных исследований и подтверждений. Отсут-
ствие данных по массе тела норок из Евразии 
на промежутке долготы от 60° до 120° в. д. не 
дает полноты картины. 

Остальные промеры норок редко значимо 
коррелируют с выбранными предикторами, к 
таким относятся: длина тела самцов со сред-
негодовой влажностью воздуха, кондилоба-
зальная длина и скуловая ширина черепа са-
мок со среднегодовой температурой воздуха. 

Множественный регрессионный анализ 
зависимости кондилобазальной длины и ску-
ловой ширины черепа американских норок от 
трех предикторов показал, что около 40–71% 
дисперсии кондилобазальной длины и ску-
ловой ширины черепа норок можно объяс-
нить климатическими факторами. При этом 
годовое количество осадков является важ-
ным предиктором кондилобазальной длины 
черепа норок для обоих полов относительно 
других предикторов. Среднегодовая темпера-
тура воздуха является важным предиктором 
скуловой ширины черепа для самцов отно-
сительно других предикторов, а для самок 
значима среднегодовая влажность воздуха. 
Однако, по экспериментальным данным В.З. 
Газизова и И.З. Ахметова [1991], самки кле-
точных норок лучше переносят температур-
но-влажностные нагрузки, чем самцы. 

Сравнительный анализ показал флукту-
ирующее уменьшение всех указанных выше 
размеров тела и черепа американских норок 
с запада на восток. В этом же направлении 
уменьшается температура воздуха. Такая 
прямая взаимосвязь параметров противоре-
чит правилу Бергмана. Противоречие прави-
лу Бергмана наблюдается и у других видов 
[Корытин, Госьков, 2024; Clauss, Dittmann et 
al., 2013; Meiri, Dayan, 2003; Meiri, Dayan, 
Simberloff, 2004; Virgoʹs, Kowalczyk, Trua, 
2011]. Считается, что морфологические из-
менения по правилам Бергмана и Аллена мо-
гут быть утрачены или даже обратимыми при 
относительно низких и чрезвычайно высо-
ких температурах окружающей среды [Tabh, 
Nord, 2023]. К тому же американская норка 
была интродуцирована в Евразии в относи-
тельно недавнем прошлом, и говорить о при-

менении правила Бергмана к ней, возможно, 
слишком рано. По правилу Бергмана морфо-
логические изменения интродуцированных 
видов происходят в течение продолжитель-
ного времени. Также следует принять во вни-
мание, что правило Бергмана в основном рас-
сматривается в широтном направлении, а не в 
долготном, как в нашем случае. 

В то же время не стоит упускать из виду 
тот факт, что в европейских странах и запад-
ных регионах России во второй половине 
прошлого века было развито клеточное нор-
ководство. Частые побеги из звероферм но-
рок, которые прошли селекционный отбор 
на укрупнение, вполне могли способствовать 
последующему укрупнению диких норок в 
той части его ареала. 

Можно предположить, что за период вре-
мени после интродукции норок в Евразии 
произошли внутривидовые морфологические 
изменения, приведшие к укрупнению норок. 
Измерения тела и черепа якутских норок, от-
ловленных в 1970–1980-х годах [Седалищев, 
Однокурцев, 2012], не сходятся с нашими 
промерами норок, отловленных в 2017–2019 
годах (см. табл. 1, 2). Аналогичное увеличе-
ние размеров тела или черепа в течение ХХ в. 
характерно для ласки Mustela nivalis [Yom-
Tov et al., 2010b], горностая Mustela erminea 
[Yom-Tov et al., 2010b; Meiri et al., 2009], аме-
риканской куницы Martes americana [Yom-
Tov et al., 2008], выдры Lutra lutra [Yom-Tov 
et al., 2010a], европейского барсука Meles 
meles [Yom-Tov et al., 2003], волка Canis lupus 
[Раменский и др., 1983; Раменский и др., 
1985], обыкновенной лисицы Vulpes vulpes 
[Yom-Tov et al., 2003; Yom-Tov et al., 2012; 
Yom-Tov et al., 2013] [цит. по: Korytin, 2018]. 
По мнению Н.П. Кораблёва [2016], эффект 
расселения видов вызывает стресс в интроду-
цируемых популяциях, который проявляется 
на уровне тенденции увеличения флуктуиру-
ющей асимметрии морфологических призна-
ков черепов. Возможно, это формируется в 
процессе натурализации вида в зоне расселе-
ния за большой промежуток времени.

По нашим промерам, хвост современ-
ной американской норки Якутии длиннее на 
10.8% (♂) и 8.9% (♀) хвоста норки, обитав-
шей в этом регионе 1970–1980-х годах. Воз-
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можно, адаптация к экстремальным условиям 
в этом участке ареала привела к удлинению 
хвоста американской норки. Хвост совре-
менных норок Южной Якутии, по нашим 
данным, гораздо длиннее промеров хвостов 
норок из других мест обитаний и уступает 
только норкам из Татарстана. Но в этом слу-
чае стоит отметить, что промеры из других 
регионов 50–70-летней давности. Вполне 
возможно, что и в других регионах в настоя-
щее время могли произойти изменения в экс-
терьерных параметрах норок.

Причиной изменчивости каудального от-
дела тела норок могут быть как терморегуля-
ционные мотивы, так и локомоторные. Через 
хвост у полуводных млекопитающих проис-
ходит терморегуляция. При переохлаждении 
организма кровеносные сосуды в хвосте за-
крываются, тем самым сохраняется тепло, 
и обратный процесс наблюдается при пере-
греве организма [Калугин, Федорова, 2013]. 
Также хвост млекопитающих служит покры-
валом или подстилкой при отдыхе в холодное 
время, что весьма актуально в северных ус-
ловиях. 

Возможно, удлинение данного локомотор-
ного органа связано с продолжительным пре-
быванием вида в водной среде и от его пище-
вой ориентации. 

В европейской части континента, по дан-
ным разных авторов, амфибии составляют 
значительную часть питания американских 
норок, особенно в зимне-весенний период 
года (27.8–57.8%) [Братчиков, 2010; Дани-
лов, Туманов, 1976; Пикулик, Сидорович, 
1991; Савонин, Филипьечев, 2014; Савонин, 
Шляхтин, Филипьечев, 2015; Сидорович, 
1995; Сокольский, 1998; Туманов, Смелов, 
1980; Sidorovich, Polozov, Zalewski, 2010]. 
Плотность населения земноводных, как пой-
килотермных животных, напрямую зависит 
от общей теплообеспеченности территории 
и поэтому уменьшается к северу [Равкин, 
Вартапетов и др., 2003]. В европейской части 
видовое разнообразие амфибий шире, и плот-
ность населения земноводных составляет в 
Белоруссии примерно от 50–500 до 3000 экз. 
[Асипчик, Чернецкая, 2019; Пикулик, Сидо-
рович, 1991] на 1 га и в Среднем Поволжье от 
120 до 3600 особей на 1 га [Файзулин, 2022]. 

В Якутии их разнообразие и плотность на-
селения намного ниже: дальневосточная ля-
гушка — 5–8 экз. на 1 га, остромордая лягуш-
ка — 11–19 экз. на 1 га, сибирская лягушка 
— 50–400 экз. на 1 га [Седалищев, Бекенёва, 
2004]. При этом два первых вида являются 
здесь редкими и занесены в Красную кни-
гу Республики Саха (Якутия), как уязвимые 
виды [Красная книга Республики Саха (Яку-
тия), 2019]. В горных участках региона, где 
обитает американская норка, плотность насе-
ления земноводных еще ниже. Остромордая 
лягушка в Якутии зимует, в основном зары-
ваясь на дне глубоких озер с мощным слоем 
придонных органо-илистных отложений (до 
1 м и более) [Белимов, Седалищев, 1979]. 
Данный факт затрудняет добычу его норкой. 
Сибирская лягушка зимует в непроточных 
мелких пойменных водоемах, где недостаток 
кислорода и которые в Якутии при сильных 
холодах могут промерзнуть до дна [Ларио-
нов, 1974], при этом сибирские лягушки при-
способились находиться в условиях глубокой 
гипоксии [Берман, Булахова, Балан, 2017] и 
перезимовывать, зарываясь в ил на дне озера 
[Соломонова, Седалищев, Однокурцев, 2011]. 
Норки в таких водоемах зимой не селятся. 

В некоторых участках ареала американ-
ской норки (например, северо-запад России, 
Южный Урал) основной кормовой объект — 
мелкие млекопитающие (32.3–64.9%) [Брат-
чиков, 2010; Данилов, Туманов, 1976; Кисе-
лева, 2014; Киселева, 2016; Kiseleva, 2012]. В 
Якутии добыча данного кормового объекта в 
снежное время года затруднительна ввиду глу-
бокого снежного покрова (60–80 см), который 
лежит здесь с октября до конца апреля. Нор-
ки плохо приспособлены к передвижению по 
глубокому снегу. Весовая нагрузка на едини-
цу площади опоры у них значительно боль-
ше, чем у наземных хищников их семейства 
[Данилов, Туманов, 1976; Сидорович, 1995]. 
Относительно холодные значения темпера-
туры воздуха в Якутии в зимний период (до 
50 °С) заставляют норку не вылезать из-подо 
льда, где показатель температуры выше. При 
понижении температуры воздуха ниже –25°С 
следы деятельности норок не отмечаются [По-
пов, 1949; Владимиров, 1940]. Такие кормовые 
объекты норки, как водяная полевка и ондатра, 
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обитают только в северной периферии ареала 
американской норки в Якутии (Центральная 
Якутия), в горных участках р. Алдан (Южная 
Якутия), где сосредоточены основные местоо-
битания американской норки, они отсутству-
ют или встречаются изредка. 

Таким образом, основной кормовой объ-
ект американской норки в Якутии — рыба 
(91.5%) [Седалищев, Однокурцев, 2012]. В 
рассмотренных нами полных желудках но-
рок (n = 7) рыба составила 57.1%, полевки — 
28.6% и растительность — 14.3%. В нашем 
случае учесть обилие кормовых ресурсов 
норки довольно сложно, принимая во внима-
ние, что и рыбные ресурсы, и обилие мелких 
млекопитающих очень изменчивы по годам. 
Тем не менее следует отметить, что биомас-
са рыбных ресурсов уменьшается при сни-
жении температуры воды и при сокращении 
продолжительности теплого периода года. 
В суровых зимних условиях Якутии многие 
рыбы зимуют в ямах на дне водоемов, где 
температура воды гораздо выше и достаточ-
но кислорода. В период сильных холодов, 
который в Якутии растягивается на четыре 
месяца, метаболизм у многих рыб замедляет-
ся, и рыбы становятся менее активными. Эти 
факты создают благоприятные условия для 
добычи рыбы норкой. 

Стоит подчеркнуть, что в зимний период 
года основу питания американских норок Та-
тарстана, имеющих самый длинный хвост из 
всех исследованных норок, составляет рыба 
(45,5%) [Попов, 1949]. 

В Якутии американская норка обитает в 
горных речках с сильным течением (2–8 м/с), 
которые в весеннее половодье сильно не раз-
ливаются и в зимнее время образовывают по-
лыньи. Вполне вероятно, что и борьба с силь-
ным течением может повлечь значительное 
усиление хвоста. 

Как видим, из-за отсутствия альтернативы 
кормовая ориентация американской норки в 
Якутии в основном нацелена на добычу рыбы, 
причем в реках с сильным течением. Вполне 
возможно, это обстоятельство впоследствии 
способствовало появлению морфологиче-
ской адаптации в виде удлинения хвоста, так 
как хвост играет роль руля при маневрирова-
нии в толще воды, тем самым ускоряя плава-

ние. Исходя из этих причин, правило Аллена 
в данном случае может не соблюдаться.

Кондилобазальная длина черепа совре-
менной американской норки Якутии больше 
на 2% (♂) и 1.5% (♀) таковой норок, обитав-
ших в Якутии 50 лет назад. Такие временные 
изменения признаков черепа отмечены также 
у выдры (Lutra lutra) в Швеции: увеличение 
скуловой ширины черепа и массы тела со-
ставило 3.5% и 32.2% соответственно между 
1962 и 2008 гг. [Yom-Tov et al., 2010]. Необ-
ходимо отметить, что для лисицы и волка во 
второй половине ХХ в. во многих популяциях 
Евразии, включая европейскую территорию 
России (вплоть до Урала) и Дальний Восток, 
исследователи отмечали тенденцию увеличе-
ния размеров, в первую очередь длины черепа 
[Юдин, 1986; Корытин, Госьков 2016; Yom-
Tov, Yom-Tov, 2012; Goskov, Korytin, 2016, 
цит. по: Кораблёв, 2018]. Увеличение сред-
них значений краниометрических признаков 
лисиц выявлено на Среднем Урале [Goskov, 
Korytin, 2016]. Также было подтверждено 
статистически, что за три десятилетия на тер-
ритории Тверской области хронографическая 
изменчивость лисицы (Vulpes vulpes) досто-
верно присутствует [Кораблёв и др., 2018]. 
По данным отдельных авторов, хронографи-
ческая изменчивость размеров преобладала 
над географической [Goskov, Korytin, 2016]. 

По В.А. Лобкову [2023] увеличенные раз-
меры черепа лисицы и волка наблюдаются на 
фазах выхода из депрессии численности и на-
чала ее роста, хронографические изменения 
размеров черепа крапчатого суслика и лиси-
цы коррелируют с изменениями показателей 
размножения и численности. По его мнению, 
вероятной причиной хронографических из-
менений является соматический гетерозис, 
обусловленный в естественных условиях 
обитания чередованием преобладающих ти-
пов спаривания (аутбридинг и инбридинг).

Следует принимать во внимание климати-
ческие изменения, произошедшие в течение 
существования американской норки в России, 
и последствия этих изменений. По мнению 
Н.С. Корытина [2018] увеличение размеров 
черепа тесно связано с увеличением средне-
годовой температуры, то есть с глобальным 
потеплением. 
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В Южной Якутии изменение среднего-
довой температуры за период 1960–2010 гг. 
составило 1.0° [Кириллина, 2013], за период 
1966–2020 гг. — около 2.4° [Ананичева и др., 
2021]. Особенно четко потепление климата 
прослеживается после 1980-х годов [Пучнин, 
Якутин, 2008; данные станции: Джикимда 
https://data.giss.nasa.gov/cgi-bin/gistemp/
stdata_show_v4.cgi?id=RSM00030089&ds=14
&dt=1]. Потепление климата осуществилось 
за счет роста зимних температур. На терри-
тории Южной Якутии также отмечается по-
вышение количества выпадающих атмосфер-
ных осадков [Кириллина, 2013]. Эти факты 
привели к относительному удлинению осени 
и весны, усилению весенних паводков, позд-
нему ледоставу и раннему вскрытию рек в 
Якутии, что также немаловажный фактор для 
полуводного животного. 

Ареал американской норки в Якутии по-
сле интродукции в течение полувека расши-
рился в северо-восточном направлении при-
мерно на 150 000 кв. км. Кроме того, после 
интродукции американской норки в Якутии 
последующие 35 лет шло постепенное увели-
чение численности. В середине 1970-х годов 
насчитывалось примерно 900 особей. Через 
10 лет в середине 1980-х годов ее численность 
увеличилась в 2,8 раза и насчитывала около 
2500 особей. Еще через 10 лет в 1990-е годы 
ресурсы норки увеличились до 4000 особей. 
К 2000 году численность норки достигла око-
ло 5600 особей [Степанова и др., 2023]. 

Далее численность вида стабилизирова-
лась и держится на этом уровне с некоторы-
ми колебаниями по годам, исключая 2005 и 
2018 гг., когда наблюдалось резкое увеличе-
ние количества встреченных следов норки в 
два раза. Это не может быть погрешностью 
учетных работ, так как увеличение количе-
ства учтенных следов норок в эти годы было 
зарегистрировано во всех районах, где обита-
ет норка.

Резкое увеличение численности амери-
канской норки в Якутии, как это произошло 
у интродуцированной ондатры, не наблюда-
лось. Главными лимитирующими факторами 
для резкого увеличения численности амери-
канской норки и усиленного расширения его 
ареала на север в Центральную Якутию явля-

ются: 1) недостаточное количество благопри-
ятных мест для зимовки; 2) широкое развитие 
наледей; 3) высокие летние паводки в период 
рождения детенышей и лактации. 

Гипотетически можно предположить, что 
потепление климата привело к улучшению 
условий продуцентов, которые по пищевой 
цепочке улучшили кормовую базу американ-
ской норки и создали условия для ее укруп-
нения. По Н.П. Кораблёву [2020] следует 
учитывать силу влияния географического 
(пространственного) фактора и хронографи-
ческой изменчивости в совокупности, так как 
они определяют пространственно-времен-
ную внутрипопуляционную динамику мор-
фологического разнообразия. 

Выводы
Проведенные исследования выявили 

устойчивую тенденцию географической из-
менчивости морфометрических и краниоме-
трических признаков американской норки 
в Евразии. С запада на восток уменьшались 
длина и масса тела, кондилобазальная длина 
и скуловая ширина черепа. 

Пространственная изменчивость амери-
канской норки Евразии, возможно, опреде-
лена прямым и косвенным влиянием макро-
климатических факторов, влиянием их на 
первичную продуктивность, а также популя-
ционными процессами, сопровождающими 
расширение ареала интродуцента. 

По результатам корреляционного анали-
за масса тела американской норки Евразии 
значимо коррелирует со среднегодовыми зна-
чениями температуры и влажности воздуха, 
а также с максимальной высотой снежного 
покрова. 

Корреляция длины тела, кондилобазаль-
ной длины и скуловой ширины черепа аме-
риканских норок с макроклиматическими 
предикторами почти во всех случаях мало 
значима, кроме длины тела самцов со средне-
годовой влажностью воздуха, кондилобазаль-
ной длины и скуловой ширины черепа самок 
со среднегодовой температурой воздуха. В 
корреляции наименее значимо из всех пре-
дикторов — годовое количество осадков. 

Во временном аспекте в течение 40–50 
лет у американских норок, обитающих в экс-
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тремальных зимних температурных услови-
ях Якутии, отмечается удлинение хвоста и 
увеличение кондилобазальной длины черепа 
у обоих полов. Хронографическая измен-
чивость морфологических размеров амери-
канской норки, скорее всего, основана на 
макроклиматических изменениях и кормодо-
бывающих адаптациях. В данном случае на-
блюдается увеличение выступающих частей 
тела американских норок, обитающих в усло-
виях Якутии.
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MORPHOMETRIC VARIABILITY OF THE AMERICAN MINK 
(NEOGALE VISON) IN EURASIA
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The article presents a comparative analysis of morphometric parameters of the American mink in Eurasia; 
correlation and regression analyses of the main morphological parameters allowing us to judge about the 
peculiarities of dimensional variability of the species (body length, weight, condylobasal length of the skull, 
zygomatic width of the skull) with macroclimatic predictors were carried out. According to the results of 
the analysis, we can see a stable trend of fluctuating geographical variability of morphological traits of the 
American mink of Eurasia from the west to the east towards a decrease in the main metric parameters of 
the mink. According to the results of correlation analysis, the body mass of the Eurasian American mink is 
significantly correlated with the average annual air temperature and humidity, as well as with the maximum 
height of snow cover. The chronographic variability of American mink inhabiting extreme conditions of 
Yakutia for 40-50 years with the tendency of increasing tail length and condylobasal skull length in both 
sexes is revealed.

Key words: American mink, morphometry, craniometry, environmental temperature, humidity, precipi-
tation, snow cover, variability, chronography.
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Чужеродные растения, внедряясь в экосистему, могут стать новыми кормовыми объектами для 
аборигенных насекомых-фитофагов, но на ранних этапах инвазии насекомые часто не приспособлены 
к их использованию. В статье рассматриваются адаптационные механизмы насекомых-фитофагов при 
переходе на новые кормовые растения. Описаны морфологические, физиологические и поведенческие 
изменения, необходимые для освоения нового кормового ресурса. Физиологические адаптации могут 
включать изменение экспрессии генов, в частности детоксицирующих и пищеварительных фермен-
тов, мутации в детоксицирующих ферментах, повышающие эффективность метаболизма, мутации в 
целевом сайте фитотоксина, повышение устойчивости за счёт горизонтального переноса генов или 
ассоциации с микробиотой. Рассмотрены возможные сценарии при переходе насекомых-фитофагов на 
чужеродное кормовое растение в зависимости от соотношения скорости развития физиологических 
и поведенческих адаптаций в популяции фитофага.

Ключевые слова: инвазионные виды, насекомые-фитофаги, адаптационные механизмы, физио-
логические адаптации, детоксикация.
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Введение
Внедряясь в экосистему, инвазионные 

растения оказывают влияние на различ-
ные компоненты экосистемы, её структуру 
и функционирование [Walker, Smith, 1997; 
Mitchell et al., 2006]. Для аборигенных на-
секомых-фитофагов чужеродный вид может 
служить потенциальным кормовым объ-
ектом, хотя на ранних этапах инвазии они 
могут быть не адаптированы к питанию на 
этом растении [Liu, Stiling, 2006; Meijer et 
al., 2016]. За 400 миллионов лет совместной 
эволюции с растениями насекомые-фитофа-
ги выработали разнообразные механизмы, 
позволяющие справиться с механической 
и химической защитой растений [Feeny, 
1973; Arora, 2012; Kariñho-Betancourt, 2020]. 
Внедрение нового вида, однако, создаёт но-
вый вектор отбора, и насекомые фитофаги 
сталкиваются с уникальными химически-
ми веществами, к которым они вынуждены 
адаптироваться [Cappuccino, Arnason, 2006; 

Lind, Parker, 2010]. В процессе освоения но-
вого кормового объекта у насекомых могут 
происходить морфологические, физиологи-
ческие и поведенческие изменения, которые 
могут быть опосредованы фенотипической 
пластичностью или вызваны мутациями и 
зафиксированы генетически. Переход на 
новое кормовое растение совсем не обяза-
тельно связан с интродукцией чужеродного 
растения, и рассмотренные в данном обзоре 
механизмы могут быть реализованы и при 
включении в диету нового кормового расте-
ния из числа аборигенных. Однако глобаль-
ное распространение чужеродных растений 
создаёт удобную модель для изучения фор-
мирования начальных этапов формирования 
новых коэволюционных связей.

В данном обзоре мы поставили цель рас-
смотреть многообразие механизмов, способ-
ствующих переходу насекомых-фитофагов 
на новые, в том числе чужеродные, кормовые 
растения.
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Морфологические адаптации
Чужеродные растения могут отличаться 

от аборигенных по своим физическим ха-
рактеристикам, что требует от насекомых из-
менений в морфологии. Например, переход 
клопов Jadera haematoloma (Herrich-Schäffer) 
(Hemiptera: Rhopalidae) на питание интроду-
цированными в Северную Америку растени-
ями с разным размером плодов привёл к бы-
строму (20–50 лет) адаптивному изменению 
длины хоботка в популяциях этих насекомых 
[Carroll, Boydl, 1992; Carroll, Fox, 2007]. Уве-
личение длины хоботка, а также изменение 
соотношения длины хоботка к длине тела на-
блюдалось также в Австралии у другого вида 
клопов из семейства булавников Leptocoris 
tagalicus Burmeister (Hemiptera: Rhopalidae) 
при переходе на питание инвазионным 
Cardiospermum halicacabum L. (Sapindaceae) 
с большим размером плодов по сравнению 
с основным кормовым растением Alectryon 
tomentosus (F.Muell.) Radlk. (Sapindaceae) 
[Carroll et al., 2005]. Другим примером явля-
ется моль Prodoxus quinquepunctellus (Cham-
bers) (Lepidoptera: Prodoxidae), у которой 
популяции, откладывающие яйца на интроду-
цированную Yucca aloifolia L. (Asparagaceae), 
имеют более тонкий яйцеклад с меньшим 
числом зубцов по сравнению с популяциями 
на аборигенной Y. filamentosa L., имеющей 
более жёсткие цветоносы [Groman, Pellmyr, 
2000]. Тонкий яйцеклад в популяциях с Y. 
aloifolia может облегчать откладывание яиц 
или быть результатом ослабленного отбора 
на утолщение яйцеклада. 

Помимо изменений в строении яйцекла-
да, имаго P. quinquepunctellus, ассоциирован-
ные с интродуцированным видом юкки, име-
ют меньший размер тела [Groman, Pellmyr, 
2000]. В целом изменение размеров тела у 
насекомых может быть связано с размером 
нового кормового растения. Например, ли-
чинки Tetraopes tetrophthalmus (Forster) (Cole-
optera: Cerambycidae), питавшиеся на корне-
вищах дополнительного кормового растения 
Asclepias verticillata L. (Apocynaceae), имели 
меньший размер по сравнению с личинками, 
развивавшимися на основном кормовом рас-
тении A. syriaca L. с более крупным диаме-
тром стебля, что коррелировало с сокращени-

ем продолжительности жизни, уменьшением 
числа овариол, размера яиц и снижением ве-
роятности спаривания с крупными жука-
ми [Price, Willson, 1976]. При этом скорость 
развития на A. syriaca была ниже, что авторы 
связывают с произрастанием этого растения 
в более холодной почве [Price, Willson, 1976].

Однако в некоторых случаях увеличение 
размера кормового растения может привести 
к обратному эффекту. Эксперимент по выра-
щиванию жуков Callosobruchus maculatus Fa-
bricius (Coleoptera: Bruchidae) на новом кор-
мовом растении Vigna unguiculata (L.) Walp. 
(Fabaceae) с более крупными семенами пока-
зал, что за 40 поколений их масса тела зна-
чительно уменьшилась по сравнению с жу-
ками на исходном растении V. radiata (L.) R. 
Wilczek [Messina, 2004]. Смена хозяина спо-
собствовала снижению конкуренции между 
личинками, улучшению выживаемости и со-
кращению времени развития на новом кормо-
вом растении [Messina, 2004].

Уменьшение размеров тела часто являет-
ся проявлением не генетических изменений, 
а фенотипической пластичности и связано с 
худшим качеством нового кормового расте-
ния. Качество кормового растения, определяе-
мое содержанием углерода, азота и защитных 
метаболитов, является ключевым фактором, 
влияющим на плодовитость фитофагов и их 
репродуктивные стратегии, включая размер и 
качество яиц, а также распределение ресур-
сов на их развитие [Awmack, Leather, 2002].

С другой стороны, размер яиц может слу-
жить буфером для нейтрализации токсич-
ных эффектов нового кормового растения. 
В Аризоне (США) у жуков Stator limbatus 
Horn (Coleoptera: Chrysomelidae) имеется 
пластичность в размере яиц в зависимости 
от встреченных растений-хозяев: на мелкие 
семена Acacia greggii A.Gray (Fabaceae) они 
откладывают маленькие яйца, а на крупные 
семена Cercidium floridum Benth. ex A.Gray 
(Fabaceae) — большие. Личинки, вылупив-
шиеся из крупных яиц, имеют в 10 раз боль-
ше шансов на выживание на семенах интро-
дуцированного Chloroleucon ebano (Berland.) 
L. Rico (Fabaceae), чем личинки из маленьких 
яиц, что указывает на важность пластично-
сти размера яиц для успешного колонизиро-
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вания новых растений [Fox, Savalli, 2000]. 
Материнский эффект, по-видимому, играет 
важную роль и для расширения ареала пи-
тания у бабочки Euphydryas phaeton (Drury) 
(Lepidoptera: Nymphalidae) с аборигенного 
растения Chelone glabra L. (Scrophulariaceae) 
на интродуцированный Plantago lanceolata 
L. (Plantaginaceae) в США. Личинки на 
P. lanceolata медленнее росли и имели более 
низкие показатели эффективности пищева-
рения, но сразу после вылупления весили 
больше [Bowers et al., 1992]. Увеличение раз-
мера яиц Drosophila sechellia Tsacas & Bächli 
(Drosophilidae) на плодах Morinda citrifolia 
L. (Rubiaceae), токсичного для других видов 
группы melanogaster, повышает раннюю вы-
живаемость потомства за счёт присутствия в 
плодах M. citrifolia lDOPA [Lavista-Llanos et 
al., 2014].

Физиологические адаптации
У растений существует множество биохи-

мических механизмов защиты от фитофагов 
[Fürstenberg-Hägg et al., 2013; Belete, 2018], 
среди которых особое место занимают вторич-
ные метаболиты, такие как серосодержащие 
соединения (например, терпены и флавонои-
ды) и азотсодержащие соединения (например, 
алкалоиды, цианогенные гликозиды и небел-
ковые аминокислоты). Эти соединения игра-
ют ключевую роль в защите от насекомых-фи-
тофагов благодаря своему разнообразию и 
пластичности [Mazid et al., 2011; War et al., 
2020]. Они могут присутствовать в растениях 
конститутивно или индуцироваться в ответ на 
поедание насекомыми, оказывая на них раз-
нообразное воздействие: разрушая мембраны, 
ингибируя метаболизм и транспорт питатель-
ных веществ и ионов, препятствуя передаче 
сигналов и нарушая гормональный контроль 
физиологических процессов [Mithöfer, Boland, 
2012; War et al., 2018].

У насекомых, в свою очередь, имеется це-
лый арсенал механизмов, чтобы обходить или 
нейтрализовать эту защиту, включая выведе-
ние, метаболическую детоксикацию, секве-
страцию токсинов, а также мутацию целевого 
сайта фитотоксина [Panini et al., 2016; Dowd, 
2018]. Среди ферментов детоксикации наибо-
лее известны три основных суперсемейства: 

монооксигеназы цитохрома P450 (CYP), глу-
татион-S-трансферазы (GST) и карбоксилэ-
стеразы (CarE) [Després et al., 2007]. 

Многие исследования посвящены анали-
зу разнообразия защитных веществ расте-
ний и механизмов детоксикации у насекомых 
[Heckel, 2014; Sharma et al., 2022]. Считается, 
что такое разнообразие является результатом 
эволюционной гонки вооружений между рас-
тениями и фитофагами [Ehrlich, Raven, 1964; 
Becerra et al., 2009]. Однако непосредствен-
ные наблюдения эволюционных изменений 
встречаются редко. Распространение инвази-
онных растений и использование молекуляр-
ных методов исследования открывают новые 
возможности для изучения того, как насеко-
мые адаптируются к новым фитохимическим 
веществам [Simon et al., 2015; Vertacnik, Lin-
nen, 2017].

В первую очередь некоторые из суще-
ствующих механизмов универсальны и могут 
подходить для детоксикации непривычной 
химии чужеродных растений. Ещё в 1980 
году Джанзен [Janzen, 1980] в своём извест-
ном эссе обратил внимание на то, что адапти-
рованность фитофага к растению не являет-
ся свидетельством их коэволюции. Паразит 
питается теми видами, чью защиту способен 
обойти благодаря уже имеющимся у него 
способностям, что без знания эволюцион-
ной истории невозможно отличить от разви-
тия способности обходить защиту, находясь 
в трофическом контакте со своим хозяином 
[Janzen, 1980]. Явление кросс-резистентно-
сти, когда защитные механизмы против одно-
го токсина также обеспечивают устойчивость 
к другим химическим веществам, даже если 
насекомое ранее не подвергалось воздей-
ствию этих соединений, часто обнаружива-
ют по отношению к инсектицидам [Liu, Yue, 
2000; Dunley et al., 2006]. Этот феномен может 
быть обусловлен неспецифическими фермен-
тами, атакующими функциональные группы 
токсинов, а не конкретные молекулы [Panini 
et al., 2016]. Так, широкий спектр субстратов 
предполагается для некоторых цитохромов. 
Например, CYP6A1 метаболизирует плоские 
стероиды и объёмные циклодиеновые инсек-
тициды, а также различные сесквитерпено-
иды [Feyereisen, 2012]. У полифагов Papilio 
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glaucus L. и Papilio canadensis Rothschild & 
Jordan (Lepidoptera: Papilionidae) CYP6B4 
и CYP6B17 катализируют более широкий 
спектр фуранокумаринов с меньшей эффек-
тивностью, чем CYP6B1 Papilio polyxenes 
Fabricius, который питается исключительно 
растениями с фуранокумаринами [Li et al., 
2003]. 

Одним из распространенных объяснений 
успешности инвазионных растений во вто-
ричном ареале является гипотеза освобожде-
ния от фитофагов за счёт того, что местные 
фитофаги не адаптированы к защитным ве-
ществам чужеродных видов [Blossey, 2011; 
Виноградова и др., 2010]. Хотя у успешных 
инвазионных видов растений в среднем боль-
ше общее количество метаболитов и больше 
уникальных видов метаболитов по сравне-
нию с их местными родственниками [Macel 
et al., 2014; Cappuccino, Arnason, 2006], они 
необязательно обладают принципиально но-
вой для данного сообщества химией [Lind, 
Parker, 2010]. Защитные соединения у инва-
зионных растений могут быть аналогичны 
таковым у близкородственных аборигенных 
видов, но встречаться в других пропорциях. 
При столкновении с новыми биохимически-
ми профилями чужеродных растений может 
быть достаточно изменить экспрессию генов, 
ответственных за синтез различных защит-
ных соединений. У личинок Hyphantria cunea 
(Drury) (Lepidoptera: Arctiidae) при выращи-
вании на искусственной диете с добавлени-
ем танина увеличивается активность деток-
сицирующих ферментов GST, CYP, CarE, но 
снижается активность ацетилхолинэстеразы 
(AChE) [Yuan et al., 2020]. Активность этих 
ферментов у H. cunea также значительно ва-
рьировала при выращивании на восьми раз-
личных растениях [Li, 2018]. 

При этом активность детоксицирующих 
ферментов, как правило, выше на менее 
пригодных для развития растениях. Так, у 
Helopeltis theivora Waterhouse (Heteroptera: 
Miridae) активность общих эстераз (GE), 
GST и CYP значительно повышалась при пи-
тании на альтернативных хозяевах Mikania 
micrantha Kunth (Asteraceae) и Psidium 
guajava L. (Myrtaceae) по сравнению с основ-
ным кормовым растением Camellia sinensis 

(L.) Kuntze (Theaceae), которое является пред-
почитаемым и обеспечивает наилучшее раз-
витие [Saha et al., 2012]. В Каталонии личин-
ки Leptidea sinapis L. (Lepidoptera: Pieridae) 
на Lotus dorycnium L. (Fabaceae) развивают-
ся дольше, имеют меньший размер тела во 
взрослом состоянии и обладают более высо-
кой экспрессией многих генов по сравнению 
с развитием на Lotus corniculatus L. [Näsvall et 
al., 2020]. Интересно, что в шведской популя-
ции эти бабочки избегают откладывать яйца 
на L. dorycnium, и у них разница в экспрес-
сии генов между личинками, выращенными 
на этих двух растениях, менее выражена, что 
указывает на развитие механизмов иденти-
фикации вместо физиологической адаптации 
[Näsvall et al., 2020]. В соответствии с гипо-
тезой о более высокой защищённости инва-
зионных растений по сравнению с чужерод-
ными неинвазионными видами, Spodoptera 
litura (Fabricius) (Lepidoptera: Noctuidae) в 
Китае при откладке яиц отдаёт предпочте-
ние чужеродному неинвазионному растению 
Phytolacca icosandra L. (Phytolaccaceae) пе-
ред инвазионным P. americana L., а скорость 
развития личинок на последнем ниже. При 
этом активность AchE и GST у S. litura, пи-
тающихся на P. americana, была выше, чем 
у тех, кто питался искусственными диетами 
или P. icosandra [Wu et al., 2023].

С другой стороны, у жёлтой рисо-
вой огневки Chilo suppressalis Walker 
(Lepidoptera: Crambidae) наблюдается повы-
шение экспрессии генов в ответ на новый 
кормовой вид Zizania latifolia (Griseb.) Hance 
ex F.Muell. (Poaceae), хотя на этом растении 
у них наблюдается более высокий уровень 
роста и выживаемости по сравнению с рисом 
[Zhong et al., 2017]. У Heliconius melpomene 
(L.) (Lepidoptera: Nymphalidae) при питании 
на неосновном кормовом растении Passiflora 
biflora Lam. (Passifloraceae), обладающем зна-
чительно более низким содержанием циано-
генов по сравнению с основным кормовым 
растением P. menispermifolia Kunth, уровень 
экспрессии большинства GST и генов, коди-
рующих перитрофные белки и хитинсинтазу, 
повышался [Yu et al., 2016]. Однако из экс-
прессирующихся дифференциально почти 
все гены CYP и CarE, транспортеров и гомо-
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логов фермента β-глюкозидазы (катализирует 
деградацию цианогенов) имели повышен-
ную активность у личинок, выращенных на 
P. menispermifolia. Такие различные транс-
крипционные реакции на двух растениях мо-
гут отражать различные механизмы детокси-
кации защитных соединений этих растений, 
так как эти два вида растений различаются 
не только концентрацией, но и основными 
классами цианогенных соединений [Yu et al., 
2016].

Оверэкспрессия детоксицирующих фер-
ментов может быть вызвана мутацией и быть 
конститутивной, а может отражать феноти-
пическую пластичность и индуцировать-
ся при контакте с токсичными веществами. 
Так, например, у тлей Myzus persicae (Sulzer) 
(Hemiptera: Aphididae), адаптированных к 
развитию на табаке, оверэкспрессия гена 
CYP6CY3, позволяющая эффективно деток-
сицировать никотин, является конститутив-
ной и вызвана расширением динуклеотид-
ного микросателлита в промоторной области 
гена и амплификацией самого гена CYP6CY3 
[Bass et al., 2013]. С другой стороны, у поли-
фагов кормовое растение может влиять на 
индукцию определённого пути. Например, 
у белокрылки Bemisia tabaci (Gennadius) 
(Hemiptera: Aleyrodidae) перенос взрослых 
особей с одного сорта хлопка на другой по-
вышал активность CarE, GST, протеиназ и 
амилаз, но снижал активность полифенолок-
сидазы и пероксидазы, а перенос с хлопка на 
предпочитаемое кормовое растение Abutilon 
theophrasti Medik. (Malvaceae) был связан 
с повышенной активностью CYP и амила-
зы и сниженной активностью полифенолок-
сидазы и пероксидазы [Deng et al., 2013]. У 
тли Acyrthosiphon pisum (Harris) (Hemiptera: 
Aphididae) различные расы, специализирую-
щиеся на различных растениях семейства бо-
бовых (Fabaceae), имеют разную экспрессию 
генов, причём различия в экспрессии между 
дивергентными расами затрагивают большее 
число генов, чем изменения экспрессии генов 
в ответ на смену кормового растения [Eyres 
et al., 2016]. Это говорит о том, что, несмотря 
на наличие фенотипической пластичности, в 
разных расах идёт и генетическая адаптация 
к своему кормовому растению.

Насекомые-фитофаги получают из расти-
тельных тканей азот, натрий и другие необхо-
димые питательные вещества, соотношение 
которых в разных растениях может быть раз-
личным [Vogel et al., 2014]. Даже справившись 
с токсичными веществами чужеродных рас-
тений, насекомые могут испытывать сниже-
ние приспособленности из-за недостатка ка-
ких-либо питательных веществ, поэтому при 
переходе на новое кормовое растение часто 
наблюдается изменение активности пищева-
рительных ферментов [Deng et al., 2013]. Гу-
сеницы Helicoverpa zea Boddie (Lepidoptera: 
Noctuidae), питавшиеся на обработанных жа-
смонатом растениях, показали значительное 
повышение уровня транскрипции не только 
для детоксицирующих генов, таких как CYP 
и GST, но и генов пищеварительных фермен-
тов, таких как α-амилаза и аминопептидаза, 
протеаза, липаза [Moody, 2010 цит. по Vogel et 
al., 2014]. Изменение активности ферментов 
может быть также необходимо при наличии 
в кормовом растении ингибиторов протеиназ 
[Fan, Guo-jiang, 2005; Habib, Fazili, 2007].

Помимо увеличения экспрессии детокси-
цирующих ферментов, насекомые могут по-
вышать устойчивость к фитотоксинам через 
мутации, которые увеличивают аффинность 
ферментов к определённым токсинам и по-
вышают эффективность метаболизма. На-
пример, у Depressaria pastinacella Duponchel 
(Lepidoptera: Elachistidae) и Papilio polyxenes 
Fabricius (Lepidoptera: Papilionidae) мутации 
в генах CYP6B обеспечивают высокую спец-
ифичность и эффективность ферментов в 
метаболизме специфичных для их кормовых 
растений фуранокумаринов по сравнению с 
соответствующими CYP6B-ферментами у по-
лифагов, которые метаболизируют более ши-
рокий спектр фуранокумаринов, но с низкой 
эффективностью [Mao et al., 2006; Wen et al., 
2006]. Эффективные ортологи генов CYP6B в 
P. polyxenes и D. pastinacella, вероятно, воз-
никли в результате дупликации и последую-
щей субфункционализации [Wen et al., 2006].

Дупликация генов детоксикации вторич-
ных метаболитов широко распространена у 
насекомых-фитофагов [Heidel-Fischer, Vogel, 
2015]. Анализ геномов двух видов долгоно-
сиков Eucryptorrhynchus scrobiculatus (Mot-
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schulsky) и E. brandti Harold (Coleoptera: Cur-
culionidae), живущих на высокотоксичном 
растении Ailanthus altissima (Mill.) Swingle 
(Simaroubaceae), показал у обоих видов уве-
личенное число копий генов GST [Wei et al., 
2024]. Путём дупликации с последующей 
неофункциализацией возникли белки-нитри-
лоспецификаторы, которые перенаправляют 
гидролиз глюкозинолатов растений на менее 
токсичные продукты распада у бабочек се-
мейства Pieridae [Fischer et al., 2008]. У бабоч-
ки Plutella xylostella (L.) (Lepidoptera: Plutelli-
dae) аналогичный процесс привёл к развитию 
глюкозинолат-сульфатазы, предотвращаю-
щей образование токсичных продуктов ги-
дролиза глюкозинолатов [Chen et al., 2023]. 
У Tyria jacobaeae L. (Lepidoptera: Erebidae) в 
результате дупликации и неофункционализа-
ции флавин-зависимой монооксигеназы воз-
никла пирролизидин-алкалоид-N-оксигена-
за — фермент, предотвращий биоактивацию 
пирролизидиновых алкалоидов [Sehlmeyer et 
al., 2010].

Альтернативным механизмом приобрете-
ния новых ферментативных функций для де-
токсикации ксенобиотиков является горизон-
тальный перенос генов [Wybouw et al., 2016; 
Xing et al., 2023]. Например, филогенетиче-
ский анализ показал, что у паутинных клещей 
и некоторых видов бабочек от бактерий был 
приобретён фермент ß-цианоаланин-синтаза, 
который эффективно детоксицирует цианиды, 
повышая устойчивость этих членистоногих к 
растительным токсинам [Wybouw et al., 2014]. 
Происхождение путём горизонтального пере-
носа генов от бактерий или грибов имеют так-
же различные ферменты деградации клеточ-
ной стенки растений [Pauchet, Heckel, 2013; 
Kirsch et al., 2014]. Множественные случаи го-
ризонтального переноса генов были выявлены 
у Bombyx mori L. (Lepidoptera: Bombycidae), 
Danaus plexippus (L.) и Heliconius melpomene 
(L.) (Lepidoptera: Nymphalidae), что привело к 
появлению не менее 20 генов у каждого вида 
(некоторые из них образовались в результате 
дупликации после переноса), которые в основ-
ном участвуют в метаболизме сахаров и ами-
нокислот [Sun et al., 2013]. 

Другой способ повышения устойчивости 
к токсинам растений — мутации в целевых 

белках, которые делают их нечувствительны-
ми к определённым химическим соединени-
ям. Например, насекомые из шести отрядов, 
разделённых более чем 300 миллионами лет 
эволюции, устойчивы к карденолидам — спец-
ифическим ингибиторам Na+/K+-АТФазы, 
благодаря одной или нескольким аминокис-
лотным заменам в этом ферменте, обеспе-
чивающим нечувствительность целевого 
сайта и высокую устойчивость к токсинам 
[Dobler et al., 2015]. Некоторые насекомые 
также способны секвестрировать карденоли-
ды и использовать их в качестве защиты от 
хищников. Молочайные клопы (Hemiptera: 
Lygaeidae) секвестрируют карденолиды для 
защиты от хищников из кормовых растений 
семейства Apocynaceae, но существующие 
механизмы устойчивости и секвестрации по-
зволили трём видам освоить и другие расте-
ния со сходной биохимией [Petschenka et al., 
2022]. При этом употребление токсичных 
семян не улучшало рост или скорость раз-
вития у трёх исследованных видов молочай-
ных клопов, однако эксперименты показали, 
что секвестрирование защитных соединений 
обеспечивало защиту от естественных хищ-
ников: личинок златоглазок и больших синиц 
[Petschenka et al., 2022]. Механизмы хране-
ния, выделения и транспортировки токсинов 
могут служить физиологической предадап-
тацией, способствующей секвестрации но-
вых неродственных токсических соединений. 
Например, клоп Neacoryphus bicrucis (Say) 
(Hemiptera: Lygaeidae) секвестрирует пир-
ролизидиновые алкалоиды, класс соедине-
ний, не связанных с карденолидами [McLain, 
Shure, 1985]. Другой вид, Spilostethus saxatilis 
(Scopoli) (Hemiptera: Lygaeidae), адаптиро-
вался к новым источникам токсинов, пере-
нося и секвестрируя алкалоиды из Colchicum 
autumnale L. (Colchicaceae), которые высоко 
токсичны из-за производства колхицина и 
алкалоидов, ингибирующих полимеризацию 
тубулина [Petschenka et al., 2022].

Другим примером секвестрации, кото-
рая способствует включению в диету до-
полнительных кормовых растений, являет-
ся предпочтение гусениц Estigmene acrea 
Drury (Lepidoptera: Arctiidae) к смешанной 
диете с включением Senecio longilobus Benth. 
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(Asteraceae), из которого они секвестируют 
пирролизидиновые алкалоиды для защиты от 
паразитоидов [Singer et al., 2004]. Развитие на 
основном кормовом растении Viguiera dentata 
(Cavanilles) Spreng. (Asteraceae) обеспечивает 
лучший рост по сравнению с чистой или сме-
шанной диетой из S. longilobus в отсутствие 
паразитизма, однако при умеренном риске 
паразитизма смешанная диета обеспечивает 
преимущество в выживаемости [Singer et al., 
2004]. Можно предположить, что новая хи-
мия чужеродных растений также может быть 
использована насекомыми-фитофагами для 
защиты от хищников и паразитоидов.

Важную роль в адаптации насекомых к 
новым кормовым растениям может играть 
кишечная микробиота, помогая переваривать 
пищу, метаболизировать пестициды, патоге-
ны и вторичные метаболиты растений [Adams 
et al., 2013; Welte et al., 2016; Berasategui et al., 
2017; Zhang et al., 2020]. Изменение состава 
микробиоты может происходить за счёт из-
менения кишечной среды, конкуренции и ак-
кумуляции в кишечнике насекомого ассоци-
ированных с кормовым растением бактерий 
из внешней среды. Например, у белокрыл-
ки Bemisia tabaci (Gennadius) (Hemiptera: 
Aleyrodidae) при переходе с арбуза на перец 
наблюдалось значительное увеличение ко-
личества некоторых родов бактерий, в ос-
новном Mycobacterium, а также повышение 
метаболического потенциала, связанного с 
разложением ксенобиотиков и вторичных ме-
таболитов, что коррелировало со значитель-
ным увеличением выживаемости на перце 
[Santos-Garcia et al., 2020]. У мухи Bactrocera 
cucurbitae (Coquillett) (Diptera: Tephritidae) 
в экспериментах по пересаживанию между 
четырьмя видами растений было выявлено, 
что кишечные микроорганизмы существен-
но зависели от кормового растения, и изме-
нения в микробиоме после смены хозяина 
предполагали важную роль микроорганизмов 
в разложении вторичных метаболитов [Tian 
et al., 2023]. Аналогично у бабочки Plutella 
xylostella (L.) (Lepidoptera: Plutellidae) смена 
хозяина привела к значительным изменени-
ям в микробиоме и метаболизме, что спо-
собствовало адаптации к новому кормовому 
растению Pisum sativum L. (Fabaceae). У насе-

комых в течение 17 поколений, живущих на P. 
sativum, усилились функции энергетического 
метаболизма, передачи сигналов и биодегра-
дации ксенобиотиков, что коррелировало с 
составом микробиоты [Yang et al., 2020]. С 
другой стороны, сильная зависимость от уз-
коспециализированной микробиоты может 
затруднять переход на новые кормовые рас-
тения из-за отсутствия необходимых сим-
бионтов, создавая «эволюционный тупик» 
для насекомых с сильными симбиотическими 
связями [Bennett, Moran, 2015].

Разнообразие адаптаций насекомых-фи-
тофагов к их кормовым растениям велико, 
но механизмы возникновения этих черт не 
всегда удается выявить. Часть из этих адап-
таций являются комплексными и затрагивают 
множество генов, что замедляет адаптацию 
к новому кормовому растению [Orr, 2000]. 
Однако популяции могут быть преадаптиро-
ваны к новому растению, обладая значитель-
ной генетической изменчивостью [Вилкова, 
Фасулати, 2001; Hermisson, Pennings, 2005; 
Barrett, Schluter, 2008], которая может быть 
нейтральной (или псевдонейтральной), но 
проявляться при изменении векторов отбора 
[Креславский-Смирнов, 1988; Михеев и др., 
1984], например, за счёт внедрения чужерод-
ного вида. У Rhagoletis pomonella (Walsh) 
(Diptera: Tephritidae) вариации во времени 
диапаузы, вызванные древними инверсия-
ми, способствовали образованию «яблочной 
расы», адаптированной к более раннему вре-
мени плодоношения чужеродного кормового 
растения — яблони. При этом, хотя североа-
мериканская яблочная раса существует толь-
ко 150 лет, филогенетический анализ показы-
вает, что инверсии возникли как минимум 1.5 
миллиона лет назад в Мексике, то есть долгое 
время присутствовали в популяции [Feder et 
al., 2003]. Существование изменчивости по 
приспособленности к новым кормовым расте-
ниям в естественных популяциях было прове-
рено с помощью экспериментов по переносу 
жуков-листоедов на ранее не использовавши-
еся ими в качестве кормовых растений [Крес-
лавский-Смирнов, 1988]. Эксперимент с мас-
совым переносом личинок Lochmaea caprea 
(L.) (Coleoptera: Chrysomelidae) на листья ря-
бины показал, что из 4.5 тысячи личинок 50 
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начали питаться, 12 дошли до стадии куколки 
и три вылупились во взрослых жуков. При пе-
реносе на ольху личинок Gonioctena viminalis 
(L.) (Coleoptera: Chrysomelidae) из 2 тысяч 
личинок удалось получить одного взрослого 
жука. С другой стороны, ни одна из 50 ты-
сяч личинок Agelastica alni (L.) (Coleoptera: 
Chrysomelidae) не смогла перейти на питание 
орешником, для которого характерно высокое 
содержание ювенильного гормона. Интерес-
но, что причиной гибели большинства личи-
нок L. capraea на рябине были не какие-то 
токсические вещества этого растения, а от-
каз от питания: если смочить листья рябины 
экстрактом из листьев ивы (основного кормо-
вого растения), то все личинки приступали 
к питанию и до имаго удалось довести 18 из 
100 личинок [Креславский-Смирнов, 1988]. 
Таким образом, в популяциях жуков-листое-
дов существует генетическая изменчивость, 
влияющая на способность перехода на новые 
кормовые растения, которая может быть свя-
зана не только с физиологическими предадап-
тациями, но и поведенческими стратегиями.

Поведенческие стратегии
Выбор кормового растения во многом за-

висит от развития системы распознавания 
специфических аттрактантов, которая фор-
мируется в процессе длительной коэволюции 
с этим видом растений и позволяет оценить 
химический состав и качество кормовых 
растений [Thompson, Pellmyr, 1991]. В по-
исках пищи насекомые используют все свои 
чувства, причём доминирует ольфакторный 
анализатор [Павлов, 2016]. Однако в случае 
чужеродных растений насекомые могут не 
иметь соответствующих механизмов разли-

чения подходящих и неподходящих растений 
для питания или откладки яиц [Thompson, 
1988; Jones et al., 2019]. Метаанализ 43 ра-
бот с аборигенными растениями показал, что 
77% насекомых откладывали яйца на расте-
ния, которые обеспечивали наилучшие усло-
вия для развития потомства. В то же время в 
выборке из 22 исследований с чужеродными 
растениями только 64% насекомых смогли 
сделать оптимальный выбор [Jones, 2022]. 

В зависимости от соотношения скорости 
развития физиологических и поведенческих 
адаптаций в популяции фитофага возможны 
различные сценарии при внедрении чужерод-
ного растения (табл.).

Если аборигенный фитофаг способен ис-
пользовать чужеродное растение в пищу и 
при этом может выбирать его в качестве кор-
мового, то он может перейти на новое расте-
ние. В таком случае может произойти либо 
смена кормового растения и дивергенция 
популяций [Filchak et al., 2000; Carroll, Fox, 
2007], либо появляется возможность питаться 
на ещё одном виде, что приводит к расшире-
нию трофической ниши [Branco et al., 2015]. 
Например, во Флориде у Jadera haematoloma 
(Herrich-Schäffer) (Hemiptera: Rhopalidae), 
адаптированных к чужеродному виду Koel-
reuteria elegans (Seem.) A.C.Sm. (Sapindace-
ae), при выращивании на этом новом кормо-
вом растении по сравнению с аборигенным 
видом Cardiospermum corindum L. (Sapindace-
ae) насекомые развиваются на 25% быстрее, 
у них на 20% выше вероятность выживания, 
и они откладывают почти в два раза больше 
яиц, то есть потеряли приспособленность на 
аборигенном растении [Carroll, 2007]. При 
этом происходит потеря не всех компонентов 

Таблица. Возможные сценарии при переходе насекомых-фитофагов на чужеродное кормовое растение в зависи-
мости от наличия в популяции фитофага физиологических и поведенческих адаптаций к данному растению

Физиологические адаптации

+ –

Поведенческие
адаптации

+ Переход на новое кормовое растение, 
расширение трофической ниши

Эволюционная ловушка – 
вымирание популяции фитофага

–
Фитофаг имеет возможность питаться на 

инвазионном растении, но остаётся на 
аборигенном кормовом растении

Фитофаг остаётся на аборигенном 
кормовом растении
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приспособленности: плодовитость у насеко-
мых, адаптированных к чужеродному виду, 
в два раза выше, чем у насекомых исходного 
типа, выращенных на любом из хозяев, хотя 
яйца на 20% меньше [Carroll, 2007]. С дру-
гой стороны, многие насекомые расширяют 
свою трофическую нишу, используя интро-
дуцированные виды деревьев в качестве но-
вых кормовых растений. В общей сложности 
372 вида насекомых, аборигенных для Евро-
пы, расширили свой диапазон хозяев на один 
или несколько чужеродных видов деревьев, 
интродуцированных в Европу [Branco et al., 
2015].

Если фитофаг не имеет необходимых фи-
зиологических адаптаций для питания на чу-
жеродном виде, но не способен распознать 
его как неподходящее для питания, такие 
растения могут играть роль «эволюционных 
ловушек», привлекая насекомых-фитофагов, 
приспособленность которых снижается по 
сравнению с теми, кто питается аборигенны-
ми растениями [Keeler, Chew, 2008, Schlaepfer 
et al., 2005; Yoon, Read, 2016]. Особенно опас-
ный сценарий возникает, когда взрослые на-
секомые используют интродуцированное 
растение и откладывают яйца, но растение ока-
зывается токсичным для их личинок [Graves, 
Shapiro, 2003; Nakajima et al., 2013; Steward et 
al., 2019]. Например, бабочки Laelia coenosa 
Hübner (Lepidoptera: Erebidae) предпочитают 
откладывать яйца на инвазионное растение 
Spartina alterniflora Loisel. (Poaceae), однако 
их потомство на этом растении развивается 
хуже, чем на аборигенном Phragmites austra-
lis (Cav.) Trin. ex Steud. (Poaceae) [Sun et al., 
2020]. Самки бабочек рода Pieris (Lepidoptera: 
Pieridae) откладывают яйца на инвазионном 
Alliaria petiolata (M.Bieb.) Cavara & Grande 
(Brassicaceae), однако их личинки не могут 
завершить развитие, питаясь этим растением 
[Keeler, Chew, 2008; Davis, Cipollini, 2014]. 
Аналогично самки Danaus plexippus (L.) 
(Lepidoptera: Nymphalidae), когда им предо-
ставляется выбор между аборигенным рас-
тением Asclepias syriaca L. (Apocynaceae) и 
интродуцированным Vincetoxicum nigrum (L.) 
Moench (Apocynaceae), откладывают около 
25% своих яиц на последний вид [Casagrande, 
Dacey, 2014), хотя их личинки не могут раз-

виваться на V. nigrum. Из 76 исследований по 
развитию личинок, выживанию, предпочте-
нию мест откладки яиц, обилию и видовому 
разнообразию чешуекрылых на аборигенных 
и экзотических растениях 37.5% выявили 
возможность функционирования чужерод-
ных растений как эволюционных ловушек 
для насекомых [Yoon, Read, 2016].

Однако если первоначально физиологиче-
ские адаптации отсутствовали, то они могут 
развиться со временем. Например, исследо-
вание предпочитаемых мест откладки яиц 
самками Pieris oleracea (Harris) (Lepidoptera: 
Pieridae) и развития их потомства показало, 
что в районах, где горчица хорошо закрепи-
лась, P. oleracea адаптируется к этому расте-
нию как путём повышения приспособленно-
сти личинок, так и усилением предпочтений 
взрослых самок откладывать яйца на этом 
растении [Keeler, Chew, 2008].

Насекомые могут не распознавать хими-
ческие сигналы, указывающие на питатель-
ную ценность или токсичность растения из-за 
отсутствия коэволюционной истории с этими 
растениями, что приводит к ошибкам при 
выборе кормовых объектов. Однако наличие 
пищевых предпочтений к чужеродным расте-
ниям необязательно является ошибкой, а мо-
жет просто сформироваться в процессе адап-
тации к новому кормовому растению раньше, 
чем физиологические адаптации: например, 
у Ophraella notulata (Fabricius) (Coleoptera: 
Chrysomelidae) смена кормового растения на 
Iva frutescens L. (Asteraceae) происходила за 
счёт изменения поведения без увеличения 
физиологической способности использовать 
I. frutescens, хотя этот вид менее эффективно 
переваривается, чем исходное кормовое рас-
тение Ambrosia artemisiifolia L. (Asteraceae) 
[Gassmann et al., 2006].

В случаях, когда выбор фитофагов в поль-
зу чужеродного вида не оптимален, но его 
выживаемость на этом растении ненулевая, 
данные растения могут служить в качестве 
альтернативного местообитания, когда основ-
ное кормовое растение временно недоступ-
но или перенаселено [Schlaepfer et al., 2011; 
Laska et al., 2021]. Например, Bromus inermis 
Leyss. (Poaceae) может служить временным 
дополнительным источником питания, ко-
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торое позволяет популяциям клеща Aceria 
tosichella Keifer (Trombidiformes: Eriophyidae) 
сохраняться, когда основное кормовое расте-
ние Triticum aestivum L. (Poaceae) недоступно, 
хотя скорость прироста популяции на этом 
растении отрицательна [Laska et al., 2021].

Стоит отметить, что важно оценивать 
приспособленность на всех стадиях жизнен-
ного цикла. Например, вопреки предыду-
щим исследованиям, предполагающим, что 
Plantago lanceolata L. (Plantaginaceae) может 
быть эволюционной ловушкой для бабоч-
ки Euphydryas phaeton (Drury) (Lepidoptera: 
Nymphalidae), исследование на популяцион-
ном уровне показало более высокие темпы 
роста популяции на интродуцированном рас-
тении по сравнению с аборигенным, несмо-
тря на то, что некоторые компоненты при-
способленности были выше на аборигенном 
растении [Brown et al., 2017]. К тому же фи-
тофаги могут выбирать более токсичные или 
менее питательные чужеродные растения, 
так как они могут обеспечивать простран-
ство, свободное от хищников и паразитов 
[Jeffries, Lawton, 1984; Mulatu et al., 2004; 
Murphy, 2004]. Например, в Китае плотность 
личинок Laelia coenosa Hübner (Lepidoptera: 
Erebidae) была значительно выше в моно-
культурах инвазионного растения Spartina 
alterniflora Loisel. (Poaceae) по сравнению с 
аборигенным Phragmites australis (Cav.) Trin. 
ex Steud. (Poaceae), несмотря на то, что лабо-
раторные эксперименты показали снижение 
темпов роста личинок, веса куколок, продол-
жительности жизни взрослых особей и пло-
довитости самок на инвазионном растении 
[Zhang et al., 2019]. Однако полевые наблю-
дения показали, что в природе смертность 
личинок и частота заражений специализиро-
ванным паразитоидом Telenomus laelia Wu et 
Huang (Hymenoptera: Scelionidae) были ниже 
в монокультурах S. alterniflora, которая таким 
образом обеспечивает пространство, свобод-
ное от врагов [Zhang et al., 2019].

В случае если фитофаг имеет возмож-
ность питаться на чужеродном растении, но 
предпочитает аборигенное, он может остать-
ся на прежнем кормовом растении, несмотря 
на доступность нового. В некоторых иссле-
дованиях личинки выживают и развиваются 

одинаково хорошо на различных видах рас-
тений, но взрослые насекомые откладыва-
ют значительное количество яиц только на 
одном или нескольких из них [Jones et al., 
2019; Ladner, Altizer, 2005]. Например, самки 
бабочек Danaus plexippus (L.) (Lepidoptera: 
Nymphalidae) при выборе из четырёх различ-
ных видов Asclepias (Apocynaceae) отклады-
вали больше всего яиц на A. incarnata L., а 
меньше всего — на A. fascicularis Decne., хотя 
личинки из обеих популяций имели наиболее 
высокую выживаемость и темпы роста на 
обоих этих растениях [Ladner, Altizer, 2005]. 
Из 83 видов насекомых, протестированных на 
растениях из их аборигенных ареалов, 19 ви-
дов (22.9%) откладывали меньше яиц на рас-
тениях с высокой выживаемостью, а 14 видов 
(16.9%) — много яиц на растениях с низкой 
выживаемостью [Jones et al., 2019]. Для ин-
вазионных растений из 96 видов насекомых 
только 8 (8.3%) откладывали меньше яиц на 
растениях с высокой выживаемостью, а 42 
вида (43.8%) – много яиц на растениях с низ-
кой выживаемостью [Jones et al., 2019]. Таким 
образом, отказ от подходящего для развития 
растения, по-видимому, редко происходит по 
отношению к чужеродным растениям. Без 
выработки соответствующих поведенческих 
адаптаций переход на инвазионное растение 
произойдёт, если оно вытеснит аборигенное.

Если отсутствуют как физиологические, 
так и поведенческие адаптации к новому 
растению, фитофаг остаётся на аборигенном 
кормовом растении. Если инвазионное расте-
ние будет активно распространяться и вытес-
нять аборигенное, то и популяция фитофага 
придёт в упадок.

Полная неспособность переваривать не-
знакомое растение будет более характерна 
для высокоспециализированных фитофа-
гов. Насекомые-генералисты, однако, скорее 
всего смогут завершить развитие на неопти-
мальном кормовом растении за счёт их более 
гибкой пищеварительной системы и способ-
ности детоксицировать широкий спектр рас-
тительных химических веществ [Huang et al., 
2010; Wang et al., 2017]. При этом насекомые с 
широким пищевым спектром даже при отсут-
ствии предпочтений будут чаще попадать на 
чужеродные растения, так как они медленнее 
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и менее точно способны идентифицировать 
кормовые растения по сравнению со специа-
лизированными насекомыми [Bernays, 1998]. 
При сравнении самок Polygonia c-album (L.) 
(Lepidoptera: Nymphalidae) из двух популяций 
(Швеция и Англия), различающихся по сте-
пени специализации к основному кормовому 
растению Urtica dioica L. (Urticaceae), было 
выявлено, что самки из шведской популяции 
с более низким уровнем специализации чаще 
ошибочно откладывали яйца на некормовое, 
но визуально сходное растение Lamium album 
L. (Lamiaceae) [Nylin et al., 2000].

Заключение
Рассмотренные механизмы адаптации 

необходимы для начальных этапов перехо-
да насекомых-фитофагов на новое кормо-
вое растение. Для дальнейшего закрепления 
этих изменений и дивергенции необходимо 
формирование репродуктивной изоляции, 
которая может быть обеспечена пониженной 
приспособленностью потомства при спарива-
нии между популяциями, адаптированными к 
разным растениям, наличием предпочтений к 
кормовому растению и спариванием на нём, 
аллохронным развитием на разных кормо-
вых растениях и различиями в сроках раз-
множения [Forbes et al., 2017]. Таким обра-
зом, успешная адаптация насекомых к новым 
кормовым растениям не только повышает их 
шансы на выживание, но и может впослед-
ствии способствовать дивергенции популя-
ций, создавая условия для появления новых 
видов. 
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Alien plants, when introduced into an ecosystem, can become new food sources for native phytophagous 
insects. However, in the early stages of invasion, insects are often not adapted to utilizing these plants. This 
paper examines the adaptive mechanisms of phytophagous insects during their host shift to new plants. 
Morphological, physiological, and behavioral changes necessary for exploiting a new food resource are 
described. Physiological adaptations may include changes in gene expression, particularly detoxification 
and digestive enzymes, mutations in detoxifying enzymes that increase metabolic efficiency, mutations in 
toxin target sites, and increased resistance through horizontal gene transfer or associations with microbiota. 
Possible scenarios for phytophagous insect transition to alien host plants are discussed, depending on the 
relative rates of development of physiological and behavioral adaptations in the insect population.
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В работе приведены сведения о находке Sicyos angulatus L. (Cucurbitaceae) – нового вида чужеродной 
фракции флоры Кабардино-Балкарской Республики. S. angulatus, карантинный объект Евразийского 
экономического союза, обнаружен на одной из улиц городского округа Нальчик. Отмечено активное 
расселение вида по территории частного домовладения. С момента опубликования региональных 
сводок по чужеродной флоре в 2019–2021 гг. установлены новые местонахождения восьми инвазион-
ных видов растений Кабардино-Балкарии. Отмечено расширение ареала Ambrosia artemisiifolia L. и 
Erigeron annuus (L.) Pers. у верхних высотных границ произрастания в горах (2000–2300 м над уровнем 
моря). По результатам мониторинга изменен инвазионный статус Echinocystis lobata (Michx.) Torr. 
& A. Gray., Bidens frondosa L., Euphorbia humifusa Willd., Eleusine indica (L.) Gaertn. из-за массового 
распространения видов. В перечень инвазионных видов региона предложено включить Lycopersicon 
esculentum Mill., Digitaria sanguinalis (L.) Scop. и Vitis vinifera L.

Ключевые слова: Sicyos angulatus, новые местонахождения, инвазионный статус, Кабардино-Бал-
карская Республика.
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Введение
Высокий уровень геоморфологического, 

климатического и ландшафтного разнообра-
зия наряду с интенсивной антропогенной 
нагрузкой и современными климатическими 
изменениями определяют уязвимость горных 
экосистем Кавказа к биологическим инвазиям 
[Акатова, Акатов, 2019; Егошин, 2021; Пше-
гусов, Чадаева, 2023; и др.]. В последнее де-
сятилетие данная проблема нашла отражение 
в исследованиях, направленных на моделиро-
вание распространения инвазионных расте-
ний в условиях горных территорий [Егошин, 
2016, 2021; Пшегусов, Чадаева, 2022, 2023], 
на изучение их биотических взаимодействий 
[Чадаева, Пшегусов, 2021; Акатов и др., 2023, 
2024], составление региональных списков 
чужеродных видов Кавказа [Акатова, Акатов, 
2019; Шхагапсоев и др., 2018, 2022; Чадаева 
и др., 2019; Tuniyev, Timukhin, 2017] и под-
готовку региональных Черных книг [Шха-
гапсоев и др., 2021].

Ранее по итогам инвентаризации чужерод-
ной флоры Кабардино-Балкарской Республики 
(Кабардино-Балкарии) нами была представле-

на комплексная информация о 69 видах расте-
ний, внедряющихся в антропоценозы, луговые 
и лесные фитоценозы Центрального Кавказа, 
с присвоением соответствующего инвазион-
ного статуса [Шхагапсоев и др., 2018, 2021; 
Чадаева и др., 2019]. В рамках продолжающе-
гося мониторинга чужеродной флоры Кабар-
дино-Балкарии за последние годы получены 
сведения, позволяющие пересмотреть инвази-
онный статус ряда видов с учетом тенденций 
их современного распространения. Для от-
дельных представителей чужеродной флоры 
региона отмечено устойчивое возобновление 
в местах произрастания, что определяет воз-
можность перевода их в категорию инвази-
онных растений. Особое внимание уделено 
обнаружению очагов произрастания новых чу-
жеродных видов Кабардино-Балкарии, а также 
случаям расширения площади произрастания 
инвазионных растений у верхней высотной 
границы распространения в горах (выше 2000 
м над уровнем моря).

Цель исследования – выявить новые чу-
жеродные виды растений Кабардино-Бал-
карской Республики, а также новые место-
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нахождения известных инвазионных видов 
для оценки динамики их распространения в 
регионе.

Материал и методика
Исследования проводили в 2021–2024 

гг. на северном макросклоне Центрального 
Кавказа в границах Кабардино-Балкарской 
Республики (между 42°54’–44°01’ с. ш. и 
42°24’–44°28’ в. д.). На Центральном Кав-
казе расположены обширные площади тер-
риторий свыше 2000 м над уровнем моря, а 
также все «пятитысячники» Российской Фе-
дерации: Эльбрус (5642 м), Дыхтау (5204 м), 
Шхара (5193 м) и др. Регион характеризует-
ся умеренно теплым и сухим климатом рав-
нинной части, умеренно теплым и влажным 
климатом предгорий, сухим и холодным кли-
матом горных районов. Восточная часть Ка-
бардино-Балкарии (терский вариант поясно-
сти) включает предгорные степи, лесостепье, 
широколиственные леса из Fagus orientalis 
Lipsky, субальпийский, альпийский, субни-
вальный и нивальный пояса. Западная часть 
региона (эльбрусский вариант поясности) 
отличается отсутствием выраженного пояса 
лесов и более широким распространением 
ксерофильных видов растений.

В работе использован широко распростра-
ненный в настоящее время подход к диффе-
ренциации групп инвазионных растений с 
присвоением одного из четырех инвазионных 
статусов – по интенсивности захвата новых 
территорий, способности к натурализации 
в антропогенных, полуестественных и есте-
ственных сообществах, способности к изме-
нению состава и структуры фитоценозов [Ви-
ноградова, Майоров, Нотов, 2011; Баранова и 
др., 2016; и др.]. Названия видов приведены 
согласно открытому онлайн-атласу и опреде-
лителю растений «Плантариум» [Плантари-
ум, 2024]. Гербарные образцы растений пере-
даны в Гербарий Института экологии горных 
территорий им. А.К. Темботова (TIEMT).

Полученные результаты и их обсуждение
Новый чужеродный вид флоры Кабарди-

но-Балкарии
Sicyos angulatus L. (Cucurbitaceae) – си-

циос угловатый. Инвазионный статус в 

Кабардино-Балкарии: 4 (потенциально 
инвазионный вид). Однолетняя лиана севе-
роамериканского происхождения с тонки-
ми угловато-бороздчатыми стеблями, круп-
ными округлыми 5-лопастными листьями, 
раздельнополыми желтоватыми цветками и 
ореховидными односемянными плодами, по-
крытыми жесткими волосками (рис. 1). От-
личается быстрым ростом побегов – до 2–3 
м за неделю в начале вегетационного сезона 
[Разумова, 2022; Туаев, Баззаева, 2022; Önen 
et al., 2015]. Интенсивным ростом также ха-
рактеризуются 2–5-ветвистые усики, что 
позволяет растениям эффективно оплетать 
объекты антропогенной инфраструктуры, де-
ревья и кустарники (до 6 м в высоту), быстро 
распространяться по сельскохозяйственным 
посевам, создавая проективное покрытие 
около 100% [Gibson et al., 2005; Önen et al., 
2015; Thakur, 2016; Farooq et al., 2017; Zhao et 
al., 2019]. Семена, продуцируемые в августе 
– ноябре в количестве до 40–80 тыс. шт. на 
одно растение, способны длительное время 
сохранять жизнеспособность в почве за счет 
плотной оболочки [Mann et al., 1981; Smeda, 
Weller, 2001; Thakur, 2016].

Высокая семенная продуктивность и на-
личие клювообразных шипов на плодах спо-
собствуют эффективному распространению 
Sicyos angulatus на далекие расстояния с се-
менным, посадочным и продовольственным 
материалами, грунтом, на колесах автотран-
спорта и сельскохозяйственной техники, с во-
дными потоками, на одежде людей и шерсти 
животных [Mann et al., 1981; Smeda, Weller, 
2001; Kill et al., 2006; Uchida et al., 2012; Önen 
et al., 2015].

Нативный ареал вида охватывает восточ-
ную часть Северной Америки, откуда Sicyos 
angulatus проник в Канаду и южные штаты 
США (Флорида, Техас) [EPPO, 2010]. Инва-
зионный ареал вида включает территорию 
США и Мексики, а также страны Европы 
(Норвегия, Швеция, Австрия, Англия, Фран-
ция, Германия, Испания, Италия, Греция, 
Хорватия, Украина, Чехия, Болгария, Грузия 
и др.) и Азии (Турция, Индия, Корея, Япония, 
Китай) [Duman, Güner, 1996; Kill et al., 2006; 
EPPO, 2010; Uchida et al., 2012; Mikeladze et 
al., 2015; Thakur, 2016]. В Европу вид был 
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Рис. 1. Соцветие (слева) и плод (справа) Sicyos angulatus. Фото Н.Л. Цепковой.

завезен в XIX в. для декорирования стен и 
заборов домовладений, откуда распростра-
нился по антропогенным, полуестественным 
и естественным сообществам [EPPO, 2010; 
Mikeladze et al., 2015; Önen et al., 2015]. Sicyos 
angulatus предпочитает влажные местообита-
ния (берега водоемов, речные террасы, ка-
навы, пойменные луга и леса), включая оро-
шаемые сельскохозяйственные поля (посевы 
кукурузы, сорго, фасоли и сои, плантации 
томата, сахарного тростника, винограда и 
фундука) [Schmelzer, Wolf, 1971; Esbenshade 
et al., 2001; Gibson et al., 2005; Uchida et al., 
2012; Mikeladze et al., 2015]. Встречается так-
же по обочинам дорог, на свалках, пустырях 
населенных пунктов преимущественно рав-
нинных территорий [Smeda, Weller, 2001; Kill 
et al., 2006; Önen et al., 2015].

У себя на родине, а также в странах Евро-
пы и Азии Sicyos angulatus считается одним 
из наиболее агрессивных и трудноискорени-
мых сорных видов, наносящих серьезный 
вред сельскохозяйственным посевам, вызы-
вая полегание и обламывание побегов куль-
турных растений, препятствуя доступу света 
к фотосинтезирующим органам, затрудняя 

сбор урожая [Esbenshade et al., 2001; Shimizu 
et al., 2001; Gibson et al., 2005; Mikeladze et 
al., 2015], способствуя распространению вре-
дителей и вирусных заболеваний [Schmelzer, 
Wolf, 1971]. Вид внесен в Единый перечень 
карантинных объектов Евразийского эконо-
мического союза (Решение Совета Евразий-
ской экономической комиссии от 30.11.2016 
№ 158), в список инвазионных растений 
Европейской и Средиземноморской орга-
низации по защите растений (European and 
Mediterranean Plant Protection Organization, 
EPPO) [EPPO, 2010].

В Российской Федерации Sicyos angulatus 
впервые был отмечен в Республике Север-
ная Осетия – Алания в 2022 г. на территории 
Бесланского городского поселения на пло-
щади около 7 га [Туаев, Базаева, 2022]. Более 
ранние находки вида в Воронежской области 
(Юго-Западный парк г. Воронеж, поселок 
Института им. В.В. Докучаева в Таловском 
районе) не подтвердились по итогам монито-
ринга 2019–2012 гг. [Разумова, 2022].

В Кабардино-Балкарской Республике 
вид был обнаружен нами 19 октября 2024 
г. в селении Белая Речка городского окру-
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га Нальчик на территории, примыкающей к 
частному домовладению (43°25′41.7′′ с. ш., 
43°31′54.2′′ в. д.). На площади 13×5 м побе-
ги Sicyos angulatus оплетают кусты Corylus 
avellana L. и Sambucus nigra L., газопрово-
дные трубы и забор, стелются по почве (рис. 
2). По словам местных жителей, вид появился 
на данной территории в 2022 г. самостоятель-
но (не был интродуцирован) и его происхож-
дение неизвестно. По результатам находки 
было подготовлено информационное письмо 
в Кабардино-Балкарский референтный центр 
Россельхознадзора.

Новые местонахождения инвазионных 
видов растений

Ambrosia artemisiifolia L. (амброзия по-
лыннолистная) – однолетнее растение се-
вероамериканского происхождения. Инва-
зионный статус в Кабардино-Балкарии: 1 
(чужеродные виды, способные к натурали-
зации в естественных, полуестественных и 
антропогенных биоценозах с изменением их 
состава и структуры). В условиях высокого-
рья вид был отмечен по обочинам дорог сел. 

Рис. 2. Побеги Sicyos angulatus на кусте Sambucus nigra (слева) и заборе частного домовладения (справа) в поселке 
Белая Речка городского округа Нальчик. Фото Н.Л. Цепковой.

Терскол на высоте 2100 м над уровнем моря 
[Шхагапсоев и др., 2021]. В августе 2024 г. 
массовое произрастание цветущих растений 
Ambrosia artemisiifolia (не менее 200 особей) 
выявлено нами на высоте 2300 м над уровнем 
моря в окрестностях поляны Азау у подно-
жия г. Эльбрус (43°15′31.0′′ с. ш., 42°29′47.3′′ 
в. д.) (рис. 3), что полностью согласуется с ра-
нее построенными моделями потенциального 
распространения вида в горах Кавказа [Пше-
гусов, Чадаева, 2023]. Вероятнее всего, пло-
ды амброзии на данную территорию были за-
везены с грунтом при строительстве крупной 
парковочной автостоянки. Кроме того, оди-
ночные растения Ambrosia artemisiifolia впер-
вые отмечены по обочинам грунтовых дорог 
в лесном массиве у подножия г. Чегет на вы-
соте 2000 м над уровнем моря (43°14′49.0′′ с. 
ш., 42°31′12.5′′ в. д.), куда семенной материал 
вида, вероятно, попал на колесах автомоби-
лей.

Erigeron annuus (L.) Pers. (мелколепест-
ник однолетний) – однолетнее растение севе-
роамериканского происхождения. Инвазион-
ный статус в Кабардино-Балкарии: 1. Ранее 
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у верхней высотной границы распростране-
ния в горах одиночные особи вида были от-
мечены нами на высоте 2300 м над уровнем 
моря по экологической тропе в окрестностях 
поляны Азау [Шхагапсоев и др., 2021]. В ав-
густе 2024 г. в данном районе (43°15′31.0′′ 
с. ш., 42°29′47.3′′ в. д.) выявлено массовое 
произрастание Erigeron annuus (не менее 500 
особей) на протяжении около 200 м, что сви-
детельствует об успешном возобновлении 
вида в условиях высокогорий Центрального 
Кавказа и согласуется с ранее построенными 
моделями пространственного распределения 
мелколепестника на Кавказе [Pshegusov et al., 
2020].

Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & A. 
Gray. (колючеплодник лопастный) – одно-
летнее вьющееся растение североамерикан-
ского происхождения. Инвазионный статус 
в Кабардино-Балкарии: 2 (чужеродные виды, 
активно внедряющиеся в нарушенные, есте-
ственные и полуестественные сообщества, 
продолжая распространение по всей пло-
щади обитания). Ранее в регионе отдельные 

Рис. 3. Ambrosia artemisiifolia в высокогорьях Кабардино-Балкарской Республики: окрестности поляны Азау у 
подножия г. Эльбрус (слева) и обочина грунтовой дороги в лесном массиве у подножия г. Чегет (справа). Фото 
В.А. Чадаевой.

экземпляры вида были неоднократно отме-
чены по пустырям, вдоль железнодорожно-
го полотна, на берегу реки в Нальчике, по 
зарослям кустарников в окрестностях села 
Урух [Чадаева и др., 2019; Шхагапсоев и др., 
2021], что позволило присвоить ему инвази-
онный статус 4. В ходе полевых экспедиций 
2022 г. плотные заросли Echinocystis lobata 
были выявлены нами в пойменном лесу по 
правому берегу р. Терек в окрестностях села 
Плановское (43°26′06.8′′ с. ш., 44°08′55.5′′ в. 
д.). Побеги растения массово оплетали под-
лесок, подрост Fraxinus excelsior L. и Populus 
tremula L., доминируя на площади около 1800 
м2. Вероятно, распространение вида в лесном 
массиве связано с расположенными непода-
леку заброшенными дачными участками, где 
Echinocystis lobata мог культивироваться в 
качестве декоративного растения. Внедрение 
вида в естественный биоценоз с распростра-
нением на значительной по площади терри-
тории, а также неоднократные находки в на-
рушенных и полуестественных сообществах 
региона позволяют в настоящее время при-
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своить ему инвазионный статус 2. Необходим 
дальнейший мониторинг распространения 
Echinocystis lobata в пойменных лесах и по 
прибрежным кустарниковым зарослям.

Bidens frondosa L. (череда олиственная) 
– однолетнее травянистое растение североа-
мериканского происхождения. Инвазионный 
статус в Кабардино-Балкарии: 3 (чужерод-
ные виды, активно расселяющиеся в ан-
тропоценозах – рудеральных сообществах, 
урбо- и агроценозах). Из соседних регионов 
(Северо-Кавказский и Южный федеральные 
округи) вид внесен в список инвазионных 
растений южного и северного макросклонов 
Западного Кавказа, в том числе Черноморско-
го побережья [Акатова, Акатов, 2019; Tuniyev, 
Timukhin, 2017]. В 2018 г. череда была отме-
чена нами в четырех локациях по сорным ме-
стам в Нальчике с присвоением инвазионно-
го статуса 4 [Чадаева и др., 2019]. К 2024 г. 
вид массово распространился в черте города, 
ежегодно возобновляясь в десятках местоо-
битаний: пустыри, обочины дорог, канавы, 
водостоки, берега озер в курортной зоне, что 
обусловило изменение его инвазионного ста-
туса.

Euphorbia humifusa Willd. (молочай призе-
мистый) – однолетнее травянистое растение, 
родиной которого считается Восточная Азия. 
Инвазионный статус в Кабардино-Балкарии: 
3. Вид внесен в список инвазионных расте-
ний Черноморского побережья российской 
части Кавказа [Tuniyev, Timukhin, 2017]. В 
2007 и 2020 гг. вид был отмечен нами единич-
но – в курортной зоне Нальчика и на площа-
ди перед Кабардино-Балкарским аграрным 
университетом (инвазионный статус 4) [Шха-
гапсоев и др., 2018, 2021]. В настоящее время 
молочай массово встречается по всей терри-
тории Нальчика (сотни локаций), произрас-
тая в трещинах асфальта, межплиточном 
пространстве, на неухоженных газонах, что 
свидетельствует об интенсивном распростра-
нении Euphorbia humifusa в антропоценозах 
региона.

Eleusine indica (L.) Gaertn. (элевзина ин-
дийская) – однолетний плотнокустовой злак, 
происхождение которого связано с тропиче-
скими районами (описан из Индии). Инвази-
онный статус в Кабардино-Балкарии: 3. Вид 

внесен в список инвазионных растений юж-
ного и северного макросклонов Западного 
Кавказа, включая Черноморское побережье 
[Акатова, Акатов, 2019; Tuniyev, Timukhin, 
2017]. Впервые в Кабардино-Балкарии вид 
был найден нами в 2020 г. на газоне частного 
домовладения в микрорайоне Вольный Аул 
городского округа Нальчик и на территории 
бальнеологического курорта в окрестностях 
села Гедуко (инвазионный статус 4) [Шха-
гапсоев и др., 2021]. В 2023–2024 гг. вид по-
лучил массовое распространение по антро-
поценозам Нальчика, возобновляясь в местах 
проникновения. Отмечены десятки новых ло-
каций Eleusine indica по обочинам дорог, на 
газонах, в трещинах асфальтового покрытия, 
в связи с чем виду присвоен инвазионный 
статус 3.

Ambrosia trifida L. (амброзия трехраз-
дельная) – однолетнее травянистое растение 
североамериканского происхождения. Ин-
вазионный статус в Кабардино-Балкарии: 3. 
Вид внесен в список инвазионных растений 
Черноморского побережья российской части 
Кавказа [Tuniyev, Timukhin, 2017]. В 2012 г. 
очаг амброзии трехраздельной был найден 
в окресностях села Средний Урух [Цепкова 
и др., 2013]. За последующие шесть лет по-
пуляция, ежегодно возобновляясь, распро-
странилась на 4 км по окраинам сельскохо-
зяйственных полей и вдоль грунтовых дорог 
– до села Новый Урух [Чадаева и др., 2019]. 
К 2024 г. вид продвинулся на 17 км по сель-
скохозяйственным угодьям до села Аргудан 
(43°24′15.2′′ с. ш., 43°54′30.1′′ в. д.).

Euphorbia davidii Subils (молочай Дави-
да) – однолетнее травянистое растение, есте-
ственный ареал которого охватывает север 
Канады, США и Мексику. Инвазионный ста-
тус в Кабардино-Балкарии: 4. Вид внесен в 
список инвазионных растений Чеченской Ре-
спублики [Шхагапсоев и др., 2022]. В Кабар-
дино-Балкарии вид впервые найден в 2014 г. 
на откосах железной дороги в черте Нальчика 
[Цепкова, Таумурзаева, 2016]. В 2020 г. вто-
рой очаг вида был обнаружен нами в 1,5 км от 
первого в пойме р. Нальчик. В 2023 г. третья 
находка одиночных побегов выявлена так же 
на набережной р. Нальчик (прогулочная зона) 
в 3,5 км от второго очага (43°28′39.6′′ с. ш., 
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43°36′49.2′′ в. д.). Во всех местах обнаруже-
ния отмечено ежегодное возобновление вида.

Виды, рекомендуемые для включения в 
черный список

Digitaria sanguinalis (L.) Scop. (росичка 
кроваво-красная) – однолетнее травянистое 
злаковое растение, родиной которого считают 
Средиземноморье. Инвазионный статус в Ка-
бардино-Балкарии: 3. Вид указан среди основ-
ных сорных растений газонов г. Ставрополь 
[Гречушкина-Сухорукова, 2019], встречает-
ся на песках и галечниках, обочинах дорог 
Республики Адыгея [Сиротюк, Остапенко, 
2016], в прибрежных экосистемах низмен-
ного Дагестана [Солтанмурадова, Теймуров, 
2012], засоряет посевы пропашных куль-
тур лесостепной зоны Чеченской Республи-
ки [Накаева, Оказова, 2016] и рисовые поля 
Краснодарского края [Зеленская, 2013]. Нами 
массовое произрастание Digitaria sanguinalis 
отмечено по сорным местам, обочинам до-
рог и луговым фитоценозам Черноморского 
побережья в селах Кепша, Хоста, Кудепста, 
Хлебороб, г. Адлер (Краснодарский край). 

Из соседних регионов (Северо-Кавказский 
и Южный федеральные округи) вид указан в 
списке инвазионных растений Черноморско-
го побережья и Чеченской Республики [Шха-
гапсоев и др., 2022; Tuniyev, Timukhin, 2017]. 
В 2018–2021 гг. в Кабардино-Балкарии вид 
имел ограниченное распространение, встре-
чаясь по рудеральным местам и обочинам 
дорог в предгорной зоне республики (напри-
мер, в пригороде Нальчика – села Адиюх). В 
2023–2024 гг. вид получил массовое повсе-
местное распространение (сотни новых лока-
ций) по сорным местам, газонам, цветникам, 
обочинам дорог городского округа Нальчик, 
нередко формируя проективное покрытие 
около 100%.

Lycopersicon esculentum Mill. (томат 
съедобный) – многолетнее (в культуре од-
нолетнее) растение южноамериканского 
происхождения. Инвазионный статус в Ка-
бардино-Балкарии: 4. В регионе культиви-
руется как важнейшее овощное растение. В 
одичавшем виде массово встречается по со-
рным местам, строительным площадкам, не-
ухоженным газонам населенных пунктов, в 

Рис. 4. Lycopersicon esculentum в сосновом лесу у подножия г. Чегет (2000 м над уровнем моря): общий вид (слева) 
и плодоносящее растение (справа). Фото В.А. Чадаевой.
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поймах рек (например, р. Нальчик), по окраи-
нам сельскохозяйственных полей от равнины 
до среднегорий (до 1700 м над уровнем моря). 
Распространяется посредством антропохо-
рии и зоохории. Вид изредка возобновляется 
в местах произрастания, в связи с чем не был 
включен в Черную книгу Кабардино-Балкар-
ской Республики [Шхагапсоев и др., 2021]. В 
августе 2024 г. массовое произрастание пло-
доносящих растений Lycopersicon esculentum 
было выявлено нами в природном лесном 
массиве (Pinus sylvestris L.) у подножия г. 
Чегет на высоте 2000 м над уровнем моря 
(43°14′49.1′′ с. ш., 42°31′50.0′′ в. д.). На пло-
щади около 450 м2 томат выступал доминан-
том напочвенного покрова с проективным по-
крытием 70–95% (рис. 4).

Проникновение семенного материала 
вида может быть связано с расположенными 
неподалеку экологической тропой и пикнико-
выми площадками или, что более вероятно, с 
периодическим разливом на участке сточных 
вод из проложенных через лесной массив из-
ношенных канализационных коммуникаций. 
Требуется дальнейший мониторинг данного 
участка на предмет возможного возобновле-
ния Lycopersicon esculentum в 2025 г.

Vitis vinifera L. (виноград культурный) 
– многолетнее вьющееся длительно культи-
вируемое растение, предположительно сре-
диземноморского (средне-, переднеазиат-
ского) происхождения. Инвазионный статус 
в Кабардино-Балкарии: 4. Повсеместно воз-
делывается от равнинных до среднегорных 
районов Кавказа, иногда дичает, внедряясь в 
лесные фитоценозы. В Кабардино-Балкарии 
в дикорастущем виде Vitis vinifera отмечен 
нами на окраине леса на г. Большая Кизилов-
ка (43°27′50.7′′ с. ш., 43°36′09.7′′ в. д.), по за-
рослям кустарников на пустырях Нальчика.

Заключение
Sicyos angulatus – новый карантинный вид 

чужеродной фракции флоры Кабардино-Бал-
карской Республики, обнаружение которого в 
регионе является второй подтвержденной на-
ходкой для Российской Федерации. Вид вы-
явлен на территории городского округа Наль-
чик среди сорной растительности одного из 
частных домовладений, где произрастает с 

2022 г. Информационное сообщение о наход-
ке передано в Кабардино-Балкарский рефе-
рентный центр Россельхознадзора.

Новые местонахождения Echinocystis lo-
bata, Bidens frondosa, Euphorbia humifusa и 
Eleusine indica свидетельствуют об интен-
сивном распространении видов на терри-
тории Кабардино-Балкарии с 2019–2021 гг. 
Для Echinocystis lobata предложено измене-
ние инвазионного статуса 4 (потенциально 
инвазионный вид) на статус 2 (вид, активно 
распространяющийся по антропогенным, 
естественным и полуестественным сооб-
ществам), для Bidens frondosa, Euphorbia 
humifusa и Eleusine indica – инвазионного ста-
туса 4 на статус 3 (виды, интенсивно распро-
страняющиеся по антропоценозам).

Ambrosia artemisiifolia и Erigeron annuus 
активно распространяются у верхней высот-
ной границы произрастания в горах (2300 м 
над уровнем моря), что свидетельствует о вы-
соком адаптивном потенциале видов в высо-
когорьях Центрального Кавказа. Постепенное 
расширение площади произрастания в регио-
не отмечено также для ранее единично встре-
чавшихся Ambrosia trifida и Euphorbia davidii. 
Возобновление в местах произрастания по-
зволяет включить в черный список Кабарди-
но-Балкарии виды Digitaria sanguinalis (инва-
зионный статус 3), Lycopersicon esculentum и 
Vitis vinifera (инвазионный статус 4).

Изложенные в работе сведения являются 
частью долгосрочного мониторинга инвази-
онных процессов на Кавказе и представляют 
интерес для анализа закономерностей рас-
пространения чужеродных видов растений в 
условиях горных территорий.
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COMPLEMENT TO THE ALIEN FLORA OF THE KABARDINO-
BALKAR REPUBLIC

© 2024 Tsepkova N.L.*, Chadaeva V.A.**, Sablirova Y.M.***
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The paper contains information on the find of Sicyos angulatus L. (Cucurbitaceae), a new alien species in 
the Kabardino-Balkar Republic. S. angulatus, a quarantine plant species of the Eurasian Economic Union, 
was found on one of the streets of the city of Nalchik. We noted an active spread of the species within the 
territory of one of the households. Since the publication of regional reports on alien flora in 2019-2021, 
new locations of eight invasive plant species of Kabardino-Balkaria have been established. The range of 
Ambrosia artemisiifolia L.and Erigeron annuus was expanded at the upper altitude boundaries of species 
occurrence in the mountains (2000-2300 m above the sea level). According to monitoring results, the invasive 
status of Echinocystis lobata (Michx.) Torr. & A. Gray., Bidens frondosa L., Euphorbia humifusa Willd., 
Eleusine indica (L.) Gaertn was changed due to the massive spread of the species. Lycopersicon esculentum 
Mill., Digitaria sanguinalis (L.) Scop., and Vitis vinifera L. were suggested to include in the list of invasive 
species of the region.

Key words: Sicyos angulatus, new locations, invasive status, Kabardino-Balkar Republic.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 1, 2025162
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The issue of biological invasions represents a significant global challenge, with invasive species causing 
considerable losses of biodiversity and disruption to the functioning of ecosystems. Furthermore, alien 
species can facilitate the introduction of alien and invasive parasites, which can lead to the emergence of 
novel host-parasite relationships and, consequently, the alteration of the structure of native communities. 
In this paper, we provide the first record of the Asian anchor worm Lernaea cyprinacea Linnaeus, 1758, 
in northern Morocco, affecting two endemic freshwater fish species i.e. the Moroccan barb Carasobarbus 
fritschii Günther, 1874, and the Moroccan spiny loach Cobitis maroccana Pellegrin, 1929. The infected 
fishes were found at two different locations in the Sebou stem, demonstrating the gradual spread of the par-
asitic copepod through the country’s northern watersheds. The Asian anchor worm represents an additional 
threat to these vulnerable fish species, increasing their vulnerability to predation and other environmental 
and anthropogenic stresses.

Keywords: Anchor worm, alien species, endemic species, co-invasion, new records, North Africa, Sebou 
River Basin.
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Nile tilapia Oreochromis niloticus (Cichliformes: Cichlidae) is one of the most widespread invasive fish 
species and is host to a plethora of pathogens and parasites. However, no information is available about 
the health status or infectious diseases of either cultured or wild O. niloticus in India. This article provides 
the first report of Cichlidogyrus sclerosus, an exotic monogenean (platyhelminth) parasite, from wild O. 
niloticus in north India. Partial sequence data from the 28S rRNA gene fragments and the 18S-ITS1 region 
corroborated the initial determination based on morphological characteristics. The potential impact of parasite 
assemblage of invasive O. niloticus, including C. sclerosus, are discussed. 

Keywords: fish parasite, BLAST, phylogenetic analysis, invasive species
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Ambrosia artemisiifolia L., commonly known as common ragweed, is one of the world’s widely distributed 
invasive vascular proliferous weed plants. The establishment of this plant is mainly associated with myriad 
introductory pathways, which is worrisome given that the species is expanding globally, including countries 
with limited resources. In this study, we use the Australian Weed Risk Assessment (AWRA) to determine the 
potential impacts of common ragweed in South Africa. Species distribution modelling (SDM) was applied to 
determine areas likely to be climatically suitable for this weed under current and future climatic scenarios. 
Lastly, we used Google Trend analysis to examine the global interest of online public members regarding 
invasive ragweed topics. The AWRA score was high (32/49) for this weed, suggesting high risk, particularly 
in the environment (Score: 23) and agricultural production sectors (Score: 24). Our SDM revealed that A. 
artemisiifolia has wide climatic tolerance and both current and future scenarios showed slight changes in 
predictions. Google trend analysis showed that common ragweed was the most trending term, with the highest 
relative search hits (100%) between 2004 and 2009. Common ragweeds and weeds (both ranked 100%) were 
the most related search queries, followed by ragweed allergy and allergies, with relative hits ranked 74% 
and 54%, respectively. Of the 17 countries and one island, the United States of America, Austria, Canada, 
and Saint Pierre and Miquelon Islands had the highest relative search hits, ranging between 75% and 100%. 
Our results recommended prioritising this species for clearing due to its high risk to the recipient system 
and climatic suitability. It is worth mentioning that incorporating Google trends in this study provided a 
vital understanding of human interest and behaviour towards invasive common ragweed on a global scale. 
We, therefore, recommended that common ragweed be included in the national list of prohibited species so 
that management and surveillance for early detection are provided before it expands to uninvaded ranges.

Keywords: biological invasions; legislation; pollen allergy; Google trend, Weed, common ragweed, 
Ambrosia artemisiifolia
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Bur cucumber (Sicyos angulatus L.) is a significant invasive alien plant species in the Black Sea region, 
increasingly threatening agricultural fields and crops as well as unmanaged areas. This study investigates the 
distribution and community status of bur cucumber within the regional flora. A comprehensive field survey 
was conducted, encompassing 313 sample plots through field observations and direct engagement with local 
communities. A spatial database was established to document data from each plot, including coordinates, 
elevation, date, local area, plant abundance, ground cover-abundance ratio, species phenology, and the pres-
ence of climbing plants. Results revealed that bur cucumber coexists with 411 vascular plant species across 
13 EUNIS habitat types, including several endemic and rare species such as Dianthus carmelitarum Reut. 
ex Boiss. and Heracleum platytaenium Boiss. An action plan employing a combination of mechanical and 
chemical methods to ensure effective control was developed to guide stakeholders in mitigating the ongoing 
invasion of bur cucumber, particularly impacting economically important crops like tea, hazelnut, and kiwi. 
The proposed strategies provide a practical framework for controlling and preventing further proliferation 
of this invasive species. Collaborative efforts among relevant institutions are essential for managing invaded 
habitats, especially in dumping sites and abandoned areas. 

Keywords: action plan, Black Sea region, Geographic Information System, invasive species, manage-
ment, Sicyos angulatus
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