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Приведены данные о распространении чужеродных видов мизид понто-каспийского происхождения 
Limnomysis benedeni (Czerniavsky, 1882) и Paramysis lacustris (Czerniavsky, 1882) на территории Респу-
блики Беларусь. Анализ многолетних данных показал волнообразные изменения численности мизид, 
которые могут быть связаны с гидрологическими условиями, сезонными колебаниями температуры 
и доступностью пищи. Исследование подтверждает, что вселение этих видов в экосистемы Беларуси 
привело к их успешной натурализации и дальнейшему распространению. Степень их воздействия на 
биоценозы водоёмов остаётся недостаточно изученной, и необходимы дальнейшие исследования по 
оценке их роли в экосистемах и возможных последствий для аборигенных гидробионтов.
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Введение

На данный момент в Республике Бела-
русь описано три вида из отряда Мизида 
(лат. Mysida), два из которых – Limnomysis 
benedeni (Czerniavsky, 1882) и Paramysis 
lacustris (Czerniavsky, 1882) – считаются чу-
жеродными. Их естественный ареал включает 
Чёрное, Азовское и Каспийское моря, а также 
дельты впадающих в них рек. Предполагает-
ся, что основным источником P. lacustris и L. 
benedeni для белорусских рек Черноморского 
бассейна является Киевское водохранилище, 
куда мизиды были преднамеренно вселены 
в годы его наполнения [Семенченко и др., 
2022].

Вид L. benedeni единственный, характе-
ризующийся как эвритопный, встречается в 
водоёмах практически со всеми типами грун-
тов, но преимущественно в зарослях высшей 
водной растительности. Известно, что особи 
этого вида отличаются широкой эвриоксид-
ностью и способны выживать в водоёмах с 
неустойчивым кислородным режимом [Кома-
рова, 1991].

Вид P. lacustris встречается в водоёмах 
с илистым, глинистым и песчаным типа-
ми грунтов, а также среди зарослей высшей 

водной растительности; является наиболее 
изученным в Европе из всех мизид; предпо-
ложительно это связано с его широкой рас-
пространённостью в водохранилищах и реках 
Европы [Fürst, 1972; Khmeleva and Baichorov, 
1987; Arbačiauskas, 2017]. Так же отмечается, 
что особи P. lacustris способны выдерживать 
низкий уровень кислорода в водоёме [Кома-
рова, 1991].

В 1946 г. было предложено использование 
представителей лиманно-каспийской фау-
ны для обогащения естественной кормовой 
базы рыб в водохранилищах юга СССР [Жу-
равель, 1965]. Вселение мизид в водоёмы со-
предельных стран происходило в 1947–1966 
гг. в результате преднамеренной интродукции 
с целью повышения продуктивности водо-
хранилищ [Гасюнас, 1963; Дедю, 1963; Жу-
равель, 1965; Плигин и Емельянова, 1989]. 
Спустя время наиболее многочисленными из 
всех натурализированных видов оказались 
L. benedeni и P. lacustris [Карпевич и Бокова, 
1970].

В 1955 г. L. benedeni и P. lacustris были все-
лены в среднюю часть Днепра (район г. Киев) 
ещё до создания Киевского водохранилища, 
годы наполнения которого 1964–1966 [Жу-
равель, 1965]. В 1961–1962 гг. эти же виды 
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были интродуцированы в Каунасское водо-
хранилище, где их успешное распростране-
ние было подтверждено спустя непродолжи-
тельное время [Гасюнас, 1963]. Кроме СССР, 
интродукция L.  benedeni осуществлялась в 
водоёмы других стран, например в 1954 г. в 
озеро Балатон (Венгрия) [Дедю, 1963]. Для P. 
lacustris известен точный год вселения в Ки-
евское водохранилище – 1966, а натурализа-
ция подтверждена в 1976 г. [Ковальчук и др., 
1972]. Что же касается L. benedeni, в литера-
туре упоминается только год первого обнару-
жения в этом водохранилище – 1981 [Плигин, 
2013]. 

Из заселённых водоёмов мизиды начали 
активно распространяться как естественным 
путём, так и с помощью водного транспор-
та [Семенченко и др., 2022]. Из Каунасского 
водохранилища P. lacustris распространился 
вверх по течению р. Неман [Semenchenko et 
al., 2009]. Как упоминалось выше, L. benedeni 
и P. lacustris мигрировали из Киевского водо-
хранилища в белорусские части рек Днепр и 
Припять [Semenchenko et al., 2007].

Исследования показывают, что проникно-
вение чужеродных мизид в бассейны рек Бе-
ларуси связано с их способностью занимать 
свободные экологические ниши, в частности 
придонные слои воды [Семенченко и др., 
2022].

В настоящее время воздействие мизид на 
биоценозы водоёмов в естественной среде 
остаётся невыясненным. Однако установле-
но, что они являются всеядными и активны-
ми хищниками [Patonai et al., 2024; Rani et 
al., 2024; Borza et al., 2024], но, по некоторым 
данным, питаются детритом [Дегтярёва и др., 
2019], что может оказывать значительное воз-
действие на структуру экосистем.

Целью данного исследования является 
изучение географического распределения чу-
жеродных видов мизид на территории Респу-
блики Беларусь. Задачи исследования вклю-
чают:

1) систематизацию литературных данных 
о распространении чужеродных видов мизид 
в водоёмах Республики Беларусь;

2) анализ доступной информации о встре-
чаемости мизид L. benedeni и P. lacustris в во-
дных объектах Беларуси.

Материалы и методы
Были проанализированы имеющиеся 

собственные и литературные данные о реги-
страции исследуемых видов на территории 
Беларуси. Материалами для данной работы 
послужили результаты отбора проб макрозо-
обентоса на реках Днепр, Припять и Неман 
с 2007 по 2019 г. На большинстве створов, 
которые упоминаются в исследовании, пес-
чаное дно, на некоторых – заиленный песок.

Отбор количественных проб проводился 
гидробиологическим сачком по стандарту 
ISO 7828 (в прибрежной зоне, на глубине 0,5–
0,7 м). Для получения более полных данных 
по видовому составу дополнительно отбира-
ли качественные пробы (сбор беспозвоноч-
ных во всех представленных биотопах).

Результаты и их обсуждение
В таблице 1 собраны имеющиеся упоми-

нания в литературе и собственные данные о 
находках L. benedeni на территории Беларуси.

Впервые особи L. benedeni на террито-
рии Республики Беларусь зарегистрированы 
в 2007 г. в р. Припять на створах вблизи трёх 
городов: Микашевичи, Мозырь и Наровля 
[Semenchenko et al., 2007]. Исследования повто-
рились в 2008 г., и вид L. benedeni был найден 
на этих же створах. В 2008 г. особи этого вида 
были найдены в р. Припять на створе вблизи 
д. Переровский Млынок, а также в р.  Днепр 
вблизи д. Нижние Жары [Semenchenko et al., 
2009]. С 2009 по 2010 г. данные отсутствуют.

Следующая регистрация L. benedeni, по 
неопубликованным данным Липинской Т.П., 
датируется 2011 г. на створе вблизи г. Ми-
кашевичи, при этом на всех предыдущих 
створах особей этого вида не обнаружено. 
Причины могут быть различны; как извест-
но, мизидам свойственны суточные верти-
кальные миграции в толще воды, поэтому 
большую роль играет суточное время отбора 
проб. Мизиды поднимаются в верхние слои 
воды ночью для кормления и опускаются на 
глубину днем, предположительно для укры-
тия от хищников. Так как все известные про-
бы макрозообентоса отбирались для обшир-
ных мониторинговых работ, время суток при 
отборах намеренно не учитывалось.
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Таблица 1. Сведения о регистрации вида L. benedeni на территории Республики Беларусь

Год Река Населённый пункт Количество, экз. Источник

2007 Припять
г. Микашевичи 59

[Semenchenko et al., 2007]г. Мозырь 4
г. Наровля 6

2008

Днепр д. Нижние Жары + [Semenchenko et al., 2009]

Припять

г. Микашевичи 22
Неопубликованные данные 

Вежновца В.В.
г. Мозырь 40
г. Наровля 14

д. Переровский Млынок + [Semenchenko et al., 2009]

2011 Припять г. Микашевичи 76 Неопубликованные данные 
Липинской Т.П.

2016

Днепр д. Нижние Жары 62 [Липинская и Мороз, 2021]

Припять
г. Наровля 137

Неопубликованные данные 
Липинской Т.П.

г. Петриков 64
г. Мозырь 11

2017 Припять

г. Микашевичи 206
г. Наровля 181
г. Петриков 50
г. Мозырь 172

2018
Днепр д. Нижние Жары 30 [Липинская и Мороз, 2021]

Припять г. Наровля 20 Неопубликованные данные 
Липинской Т.П.

2019

Днепр д. Нижние Жары 4 [Липинская и Мороз, 2021]

Припять
г. Микашевичи 7

Неопубликованные данные 
Липинской Т.П.г. Петриков 8

г. Мозырь 19

2020
Припять

г. Микашевичи 178

Неопубликованные данные 
Липинской Т.П.

г. Наровля 6
г. Петриков 4
г. Мозырь 27

Днепр г. п. Лоев 96
2022 Припять д. Черничи 2 [Байчоров и др., 2023]

Примечание: символ «+» означает присутствие мизид в пробе, но при этом отсутствуют данных о численности.

Мизида L. benedeni с 2016 по 2019 г. 
встречалась с периодичностью на створах в 
р. Припять вблизи городов: Петриков, Мика-
шевичи, Мозырь и Наровля, а в р. Днепр – на 
створе вблизи г.п. Лоев и на створе вблизи д. 
Нижние Жары [Липинская и Мороз, 2021]. 

В 2020 г., по неопубликованным данным 
Липинской Т.П., L. benedeni был найден в р. 
Припять на всех исследуемых створах, в р. 
Днепр впервые зарегистрирован на створе 
вблизи г.п. Лоев, но отсутствовал в пробах на 
створе вблизи д. Нижние Жары.

Есть утверждение, что мизида L. benedeni 
быстро распространяется по р.  Припять, а 
её расселение тесно связано с судоходством 
[Семенченко и др., 2021]. На основе данных 

о встречаемости L. benedeni построена диа-
грамма (рис. 1). 

Всплески численности могут быть связа-
ны с изменением уровня воды и сезонными 
паводками. В р. Припять значительный рост 
численности вида наблюдается в 2011 и 2016 
гг., что может быть связано с благоприят-
ными условиями для размножения. Следует 
отметить, что теплые зимы могут способ-
ствовать увеличению численности, а резкие 
похолодания – снижению. В р. Припять чис-
ленность L. benedeni растет и падает волноо-
бразно, возможно, из-за благоприятных усло-
вий в отдельные годы. Высокая численность 
L. benedeni вблизи г. Микашевичи, где распо-
ложен порт, свидетельствует о благоприят-
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ных условиях для этого вида, включая отсут-
ствие течения, повышенную кормовую базу, 
низкую численность хищников и, возможно, 
более сильное прогревание воды в канале по 
сравнению с рекой. В р. Днепр численность 
её в целом ниже, но также демонстрируются 
локальные всплески.

Как упоминалось ранее, в Каунасское во-
дохранилище были вселены и L. benedeni, и 
P. lacustris. Особи этих видов успешно рас-
пространились ниже г. Каунас вниз по тече-
нию, но в верхнюю часть р. Неман против те-
чения расселилась только P. lacustris. Мизида 
L. benedeni в белорусской части р. Неман не 
встречалась. 

В таблице 2 собраны имеющиеся упоми-
нания в литературе и собственные данные о 
находках P. lacustris на территории Беларуси.

В 1986 г. вид P. lacustris был вселён в 
Вилейское водохранилище для обогащения 
естественной кормовой базы рыб, впослед-
ствии он распространился вниз по течению 
р. Свислочь [Семенченко и др., 2022; Липин-
ская и др., 2024]. Согласно персональному 
сообщению В.М. Байчорова, с этой же целью 
P. lacustris был интродуцирован в оз. Белое 
(водоём-охладитель ГРЭС) г. Белоозёрск, в 
водохранилище Юбилейное г. Гродно, а так-
же в водохранилище Маковза вблизи д. По-

Рис. 1. Количество экземпляров Limnomysis benedeni на створах рек Припять и Днепр с 2007 по 2022 г.

гребище, но данных о натурализации в этих 
водоёмах нет. 

Годом первой регистрации мизиды P. 
lacustris на территории Республики Беларусь 
считается 2006, когда данный вид был об-
наружен в оз. Дрисвяты, водоёме-охладите-
ле Игналинской атомной станции. В 2008 г. 
вид был обнаружен в реках Днепр и Неман 
[Semenchenko et al., 2009; Липинская и др., 
2024]. В 2011–2012 гг. P. lacustris был много-
числен на створах в оз. Дрисвяты [Vezhnavets 
et al., 2014]. В 2016 г. найден в прибрежной 
зоне р. Днепр в окрестностях городов Лоев, 
Речица и д. Нижние Жары [Липинская и Мо-
роз, 2021]. Данный вид распространяется 
внутри бассейна путём естественного рассе-
ления [Семенченко и др., 2022].

В реках Днепр и Неман на территории 
соседних стран обитают и другие виды ми-
зид. Например, вид Paramysis intermedia 
(Czerniavsky, 1882) отмечен в Киевском во-
дохранилище [Semenchenko et al., 2007], а 
Hemimysis anomala (Sars, 1907) – в Каунас-
ском водохранилище [Arbačiauskas et al., 
2011]. Учитывая, что для мизид характерна 
естественная миграция, то их появление воз-
можно и в реках нашей страны.

После вселения в водохранилища мизиды 
постепенно расселяются вниз по течению, 



7РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

Таблица 2. Сведения о регистрации вида P. lacustris на территории Республики Беларусь

Год Водный объект Населённый пункт Количество, экз. Источник

1986 Вилейское водохранилище – + [Семенченко и др., 2022; 
Липинская и др., 2024]

1988
оз. Белое г. Белоозёрск + Персональное сообщение 

В.М. БайчороваЮбилейное водохранилище г. Гродно +
Водохранилище Маковза д. Погребище +

2006 оз. Дрисвяты аг. Дрисвяты +
[Semenchenko et al., 2009]2008 р. Днепр д. Нижние Жары +

2008 р. Неман

д. Шембелевцы 4

[Липинская и др., 2024]
д. Плебанские 1

д. Лукавица 2
д. Плосковцы 3
д. Польница 1

г. Гродно 1
[Semenchenko et al., 2009]

аг. Гожа 1

2010 р. Свислочь г. Минск, парк 
им. М. Горького 1 Персональное сообщение 

Ю.Г. Гигиняка
2011

оз. Дрисвяты аг. Дрисвяты + [Vezhnavets et al., 2014]
2012

2016 р. Днепр
г. Речица 69

[Липинская и Мороз, 2021]г.п. Лоев 1
д. Нижние Жары 2

Примечание: символ «+» означает присутствие мизиды на створе, но при этом отсутствуют данных о численности.

переносясь потоками воды, особенно во вре-
мя паводков и сезонных колебаний уровня 
реки. Несмотря на ранние предположения о 
пассивности мизид, P lacustris демонстриру-
ет способность к передвижению против те-
чения, вероятно, из-за реакции на изменения 
окружающей среды. Вид P. lacustris может 
обладать более высокой эврибионтностью и 
адаптивностью, чем считалось ранее, что по-
зволяет ему натурализоваться в новых био-
топах, даже при движении против течения. 
Вероятно, P. lacustris более устойчивый вид, 
способный выдерживать широкий диапазон 
температур и скорости течения, что делает 
его менее зависимым от изменяющихся усло-
вий среды, в отличие от мизид H. anomala и 
L. benedeni, которые предпочитают более сто-
ячие или медленнотекущие воды.

У вида P. lacustris количество генераций 
за сезон может варьировать от трёх до пяти, 
что зависит от условий среды. Большее ко-
личество генераций способствует быстрому 
увеличению численности и необходимости 
расселения в новые районы. Это может объ-

яснять его активное продвижение, в том чис-
ле вверх по течению, в поисках новых мест 
обитания.

На основе вышеописанных данных, со-
здана карта распространения чужеродных 
видов мизид в Республике Беларусь (рис. 2).

Выводы
В ходе исследования было установлено, 

что мизиды L. benedeni и P. lacustris продол-
жают активно распространяться по водным 
объектам Беларуси. Их расселение проис-
ходит естественным путём. Вид L. benedeni 
отличается широкой экологической пластич-
ностью и может обитать на разных типах 
грунтов. Вид P.  lacustris способен продви-
гаться против течения, что указывает на её 
эврибионтность и адаптивность.

Анализ данных показал, что численность 
мизид в реках Припять и Днепр изменяется 
неравномерно, что, вероятно, связано с се-
зонными и гидрологическими колебаниями. 
Несмотря на то что влияние этих видов на 
экосистему пока изучено недостаточно, их 
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всеядность и способность активно распро-
страняться могут оказывать заметное воздей-
ствие на кормовую базу. Эти вопросы требу-
ют дальнейших исследований.
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Рис. 2. Встречаемость чужеродных видов мизид в водных объектах Беларуси: ромб – P. lacustris, пятиугольник – L. 
benedeni; 1 – д. Лукавица; 2 – д. Польница; 3 – д. Плосковцы; 4 – д. Плебанские; 5 – аг. Гожа; 6 – д. Шембелевцы; 
7 – г. Гродно; 8 – Юбилейное водохранилище; 9 – г. Речица; 10 – г.п. Лоев; 11 – д. Нижние Жары; 12 – г. Минск; 
13 – аг. Дрисвяты; 14 – Вилейское водохранилище; 15 – оз. Белое; 16 – водохранилище Маковза; 17 – г. Наровля; 
18 – г. Мозырь; 19 – г. Петриков; 20 – д. Переровский Млынок; 21 – д. Черничи; 22 – г. Микашевичи.
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ALIEN MYSID SPECIES IN THE WATER BODIES OF BELARUS
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This study explores the distribution of alien mysid species of Ponto-Сaspian origin, Limnomysis ben-
edeni (Czerniavsky, 1882) and Paramysis lacustris (Czerniavsky, 1882) in Belarusian aquatic ecosystems. 
Long-term observations revealed fluctuating population dynamics, likely driven by hydrological conditions, 
seasonal temperature variations, and food availability. The settlement of these species into ecosystems of 
Belarus led to their successful naturalization and further expansion. However, their ecological impact on 
native species remains insufficiently understood, underlining the necessity for further research to evaluate 
their ecological roles and potential consequences for native hydrobionts.
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С помощью анализа нуклеотидного разнообразия митохондриального гена COI показано, что 
девятииглая колюшка вселилась в бассейн Днепра из бассейна Балтийского моря, а в бассейн Вол-
ги – из этого же бассейна (Балтийского моря) или, что менее вероятно, – из бассейна Белого моря. 
Видимо, эти вселения произошли недавно по каналам, построенным в конце XVIII – начале XIX 
века. Анализ литературы показывает, что в бассейнах рек Волги и Днепра в настоящее время широко 
распространены как девятииглая колюшка, так и близкородственный вид – малая южная колюшка, 
расселившаяся с юга. В обоих бассейнах ареалы этих двух видов рыб теперь перекрываются, и в этих 
регионах вероятно возникновение гибридных зон.

Ключевые слова: рыбы, расселение, чужеродные виды, гибридизация, Чёрное море, Каспийское 
море.

DOI: 10.35885/1996-1499-18-3-011-025

Введение
Представители семейства колюшковые 

(Gasterosteidae Pietsch,1978) – небольшие 
рыбки, широко распространённые и дости-
гающие во многих водоёмах высокой чис-
ленности [монографии: Зюганов, 1991; Bell, 
Foster, 1994; Paepke, 1996]. Благодаря быстро-
му образованию морфологически и генети-
чески отличающихся экологических форм, 
трехиглая колюшка (Gasterosteus aculeatus 
Linnaeus, 1758) стала эволюционной «супер-
моделью» [обзоры: Braithwaite, Odling-Smee, 
1999; Gibson, 2005; Hendry et al., 2009; Reid 

et al., 2021; Aguirre et al., 2022; Махров и др., 
2025], а благодаря способности к резкому 
подъёму численности она может служить так-
же экологической моделью, в том числе для 
анализа инвазий [Лайус и др., 2020; Makhrov 
et al., 2025]. Девятииглая колюшка (Pungitius 
pungitius (Linnaeus, 1758)) – зарождающаяся 
эволюционная модель [Merilä, 2013; Недолуж-
ко и др., 2025] и, как мы полагаем, перспек-
тивный объект экологических исследований, в 
том числе изучения процессов расселения.

Девятииглая колюшка занимает огромный 
ареал в северных районах Евразии и Север-

УДК 581.524.2: 574.32: 597.5
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ной Америки. В Европе распространена от 
бассейна р. Луара до р. Печора, включая бас-
сейны Белого и Балтийского морей. Встреча-
ется в бассейне р. Рона [обзоры: Андрияшев, 
1954; Зюганов, 1991; Paepke, 2002b]. Извест-
но, что девятииглая колюшка широко распро-
странилась в Понто-Каспийском бассейне во 
второй половине XX века после строитель-
ства многочисленных водохранилищ на Волге 
и Днепре. «Однако, современная численность 
популяций и пути проникновения колюшек 
в эти водохранилища требуют тщательно-
го изучения и специального исследования» 
(‟However, the current status of populations 
and the ways of penetration of sticklebacks into 
these reservoirs require careful verification and a 
separate study”) [Karabanov et al., 2018, p. 74]. 

Решение этих проблем затрудняется тем, 
что в Понто-Каспийском бассейне обитает 
родственный нативный вид – малая южная 
колюшка, Pungitius platygaster (Kessler, 1859) 
[обзор: Paepke, 2002a]. В первой половине 
XX века этот вид был распространён только 
в низовьях рек, в частности обитал от устья 
Днепра до города Днепропетровск [Белинг, 
1935], а в Волге встречался только вблизи 
устья [Кесслеp, 1870]. Но теперь особи это-
го вида активно расселяются вверх по этим 
рекам [обзоры: Полищук, 1977; Жукинский и 
др., 2007; Слынько и др., 2010; Слынько, Те-
рещенко, 2014; Семенченко и др., 2022]. 

Поскольку виды рода Pungitius d’Annone, 
1760 сходны морфологически, есть сложно-
сти в определении, какой вид встречается в 
той или иной водной системе. Например, 
для притоков среднего течения р. Днепр (рек 
Рось, Супой, Сула) М.А. Полтавчук [1976] 
указывает P. pungitius. Однако в сводке Ю.В. 
Мовчана [1988] указано, что в этих реках 
обитает P. platygaster. К сожалению, гене-
тические исследования, которые могли бы 
прояснить видовой статус и пути происхож-
дения популяций колюшек Волги и Днепра, 
пока охватывают в основном нативные по-
пуляции представителей рода Pungitius Пон-
то-Каспийского бассейна [Denys et al., 2018; 
Esmaeili et al., 2023; Gabrielczak et al., 2025].

Целью настоящей работы стал генетиче-
ский анализ популяций обоих видов Pungitius 
Понто-Каспийского бассейна, включая попу-

ляции бассейнов рек Волги и Днепра, а также 
обзор современного распространения этих 
видов в этих бассейнах.

Материал и методика
Сбор и анализ материала. Рыб отлав-

ливали с помощью разноразмерных мерёж 
и сачков. Информация о локалитетах сбо-
ра проб и количестве проанализированных 
образцов представлена на рис. 1 и в табл. 1. 
Пойманную рыбу целиком фиксировали в 
96%-м этаноле (объём этанола не менее чем в 
5 раз превышал объём рыбы), на следующий 
день производили замену спирта.

Выделение ДНК и амплификация ча-
стичной последовательности митохон-
дриального гена COI. ДНК выделяли из фраг-
мента мышечной ткани фиксированных рыб 
с помощью коммерческого набора реактивов 
«ДНК-Экстран-2» (ООО «Синтол», Москва) 
в соответствии с рекомендациями фирмы-из-
готовителя. 

ПЦР-продукт, содержащий частичную 
последовательность митохондриального гена 
COI (COX1, MT-CO1), получали с использо-
ванием праймеров, специфичных для пред-
ставителей рода Pungitius: COI-Pung F: 5’-tca
accaatcacaaagatatcggcac-3’ и COI-Pung R: 5’ta
aacttcagggtggccaaagaatca-3’. Амплификацию 
проводили в 20 мкл однократного буфера для 
амплификации, поставляемого в комплекте 
с Taq ДНК полимеразой (компания «Сибэн-
зим», Россия). Смесь содержала также 2 
мМ MgCl2, 200–300 нг тотальной клеточной 
ДНК, по 200 нмоль каждого из четырёх де-
зоксирибонуклеотидов, по 10 пмоль прямо-
го и обратного праймеров и 0,7–0,8 ед. Taq 
ДНК полимеразы. Программа амплификации 
включала этап первоначальной денатурации 
ДНК – +95°, 4 мин, 31 цикл амплификации 
фрагмента ДНК – +95°, 30 с, +54°, 30 с, +72°, 
45 с, а также этап конечной элонгации цепи – 
+72°, 5 мин.

Секвенирование ПЦР-продукта. Полу-
ченный ПЦР-продукт переосаждали в мягких 
условиях, добавляя к пробе ацетат аммония 
до конечной концентрации 0,125 М и эта-
нол до 70%. Смесь оставляли на 20 мин при 
комнатной температуре, а затем центрифу-
гировали 20 мин при 13 000 об/мин (центри-
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фуга Eppendorf 5415 R). Осадок промывали 
70%-м охлаждённым этанолом, высушива-
ли, перерастворяли в деионизованной воде 
и определяли концентрацию ДНК в раство-
ре с использованием спектрофотометра нано 
EzDrop 1000. В реакцию секвенирования 
брали около 30 нг ПЦР-продукта и 8 пмоль 
соответствующего праймера. Каждый обра-
зец секвенировали дважды – как с прямого, 
так и с обратного праймера. Реакцию про-
водили с использованием набора реагентов 
для циклического секвенирования по Сэнге-
ру NovaDye Terminator Cycle Sequencing Kit 
(v3.1) («ДжинКвест», Россия) с последую-
щим анализом продуктов на секвенаторе ABI 

Рис. 1. Нативный ареал Pungitius pungitius (выделен синей штриховкой) и P. platygaster (выделен красной штри-
ховкой) с указанием нумерации мест сбора материала в соответствии с табл. 1: места сбора нашего материала 
обозначены кружками без букв; места сбора проб из NCBI GenBank – квадратами, окраска их соответствует об-
наруженным в выборках гаплотипам (см. табл. 1); красным цветом обозначен гаплотип S1, оранжевым – S2, жёл-
тым – S3; вишнёвым – S4, синим – N1, голубым – остальные гаплотипы; кружками с буквами обозначены недавно 
заселённые колюшками водоёмы (табл. 2–4), кружками чёрными – места находок P. pungitius, белыми – места находок 
P. platygaster, серыми – места недавних находок обоих видов; белым кружком с пунктиром обозначена р. Горынь, 
где видовая принадлежность колюшки не совсем ясна; I – Днепровско-Бугский канал; II – Мариинский канал.

PRISM 3500xL Applied Biosystems Межин-
ститутского центра коллективного пользова-
ния «Геном» ИМБ РАН. 

Анализ результатов секвенирования и 
построение сети гаплотипов для частич-
ных последовательностей COI мтДНК. 
Результаты секвенирования анализировали с 
использованием специализированного редак-
тора BioEdit v. 7.2.5 [Hall, 1999]. Для перевода 
нуклеотидных последовательностей в амино-
кислотные использовали опцию ‟Translate in 
selected frame (permanent)” с применением 
генетического кода митохондрий. Для по-
строения сети гаплотипов частичных после-
довательностей COI мтДНК использовали 
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программу Network 10.2.0.0. (https://www.fluxus-engineering.
com), применяя опцию ‟Median Joining”.

В анализ также включены последовательности, взятые из 
базы данных NCBI GenBank, содержащей сведения о последо-
вательностях гена COI в популяциях девятииглой колюшки бас-
сейнов Балтийского и Белого морей [Denys et al., 2018; Ericson 
et al., 2020]; из этих регионов наиболее вероятно вселение девя-
тииглой колюшки в бассейн Понто-Каспия. В общей сложности 
проанализирована 41 последовательность. Места сбора матери-
ала указаны на рис. 1 и в табл. 1. 

Поиск и анализ литературы. Поскольку большая часть све-
дений о распространении колюшек в бассейнах Волги и Дне-
пра приведена в источниках, не входящих в базу данных Web 
of Science, мы провели 7 февраля 2025 года поиск литературы 
в базе данных Научной электронной библиотеки eLIBRARY.RU 
(https://elibrary.ru/), содержащей большое количество публика-
ций на русском, украинском и белорусском языках. Поиск по со-
четаниям ‘Pungitius Волга’ дал 131 результат, ‘колюшка Волга’ 
– 294, ‘Pungitius Днепр’ – 63, ‘колюшка Днепр’ – 140, ‘колючка 
Днепр’ – 207 («колючка» – украинское название колюшки). Ис-
пользованы только работы, в которых была информация о по-
имках колюшек Pungitius pungitius и/или Pungitius platygaster 
в конкретных водоёмах бассейнов Днепра и Волги. Из анализа 
исключены дублирующие публикации – например, если об од-
ной и той же находке колюшки сообщалось сначала в тезисах 
конференции, а потом в статье, мы ссылались только на статью. 
Карты созданы в QGIS 3.40.0 [QGIS Development Team, 2025] 
с использованием гидрографических данных HydroRIVERS 
[Lehner, Grill, 2013]. 

Результаты
Генетическое разнообразие. Изученный участок гена COI 

имеет длину 644 п.н. Данные о распространении гаплотипов 
гена COI в популяциях колюшек рода Pungitius бассейнов Дне-
пра и Волги, а также прилегающих регионов, представлены в 
табл. 1. Нами выявлены два неизвестных ранее гаплотипа, обо-
значенные в этой таблице 2 и 3. 

Медианная сеть, включающая все изученные гаплотипы, при-
ведена на рис. 2. На рисунке чётко выделяются две группы гапло-
типов, соответствующие P. pungitius (группа N) и P. platygaster 
(группа S). Однако только одна из нуклеотидных замен, разделя-
ющих эти два вида, ведёт к замене аминокислоты в белке (весь 
изученный участок последовательности соответствует 214 ами-
нокислотам). В позиции 83 аминокислотной последовательно-
сти COI произошла замена валина (у P. platygaster) на изолейцин 
(у P. pungitius). Обе аминокислоты относятся к числу гидрофоб-
ных.

Распространение Pungitius pungitius в бассейнах Днепра и 
Волги. Сведения о находках девятииглой колюшки в бассейне 
Волги приведены на рис. 1 и в табл. 2. P.
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Рис. 2. Медианная сеть, включающая изученные гаплотипы колюшек рода Pungitius: голубым цветом обозначены 
гаплотипы, обнаруженные в бассейне Волги; тёмно-синим – в бассейне Белого моря; серым – в бассейне Балтий-
ского моря; зелёным – в бассейне Днепра; розовым – в бассейне Каспийского моря и в Маныче; тёмно-красным 
– в Крыму.

Таблица 2. Находки девятииглой колюшки (Pungitius pungitius) в бассейне Волги

Регион Водоём Обозначение на 
рис. 1

Первое 
обнаружение 

(год)
Ссылка

Вологодская область р. Кема (бассейн оз. 
Белое) (A) ? Яковлев и др., 2001

Рязанская область р. Ока (C) 1968–1969 Бабушкин, 1990; Иванчев, 
Иванчева, 2010

Москва и Московская 
область

р. Москва и 
притоки (D) 1970-е

Ziuganov, Gomeluk, 1985, p. 
242; Цепкин, Соколов, 1987, 

1998; Фокина, Касумян, 2003; 
Михайлова, Касумян, 2015

Чувашская 
Республика, Нижего-
родская область

Чебоксарское 
водохранилище и 

притоки 
(E) 2003 Морева, Клевакин, 2022, и 

ссылки в этой работе

Ульяновская и 
Самарская области

Куйбышевское 
водохранилище и 

притоки 
(F) 1995

Назаренко, Арефьев, 1997; 
Евланов и др., 1998; Абрамов 

и др., 2002; Завьялов и др., 
2007, и ссылки в этой работе; 

Зусмановский и др., 2008; 
Семенов, 2010; Шакирова, 

Северов, 2014

Самарская область
Притоки 

Саратовского 
водохранилища 

(G) 1993
Варлаков, 1992; Завьялов и 
др., 2007, и ссылки в этой 

работе

г. Саратов
Бассейн 

Волгоградского 
водохранилища 

(H) ? Завьялов и др., 2007

Республика 
Татарстан Бассейн р. Кама (K) 2008 Аськеев и др., 2010
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В бассейне Днепра этот вид встреча-
ется значительно реже. В 1905 году одна 
особь поймана вблизи деревни Видибор, 
в бассейне Припяти, на современной тер-
ритории Беларуси [Грацианов, 1907]. Дли-
тельное время этот вид в бассейне Днепра 
не отмечался, но в 1985 году девятииглая 
колюшка обнаружена в р. Ясельда (бас-
сейн Припяти) и с тех пор была отмечена 
в нескольких других притоках Припяти на 
территории Беларуси [Ризевский, 2017]. В 
водоёмах Украины этот вид обнаружен со-
всем недавно, в 2020–2023 годах, в двух не-
больших притоках Днепра в окрестностях 
Киева [Gabrielczak et al., 2025]. В р. Днепр 
в пределах Российской Федерации (в Смо-
ленской области) не выявлено никаких ви-
дов колюшек [Быков, 2017]. 

Распространение Pungitius platygaster в 
бассейнах Днепра и Волги. Сведения о поим-
ках малой южной колюшки в бассейне Волги 
приведены в табл. 3, в бассейне Днепра  – в 
табл. 4, карта современного распространения 
вида – на рис. 1. Поскольку колюшка из 
р.  Ясельда в бассейне Припяти генетически 
идентифицирована нами как P. pungitius, есть 
вероятность, что в р. Горынь, также распо-

Таблица 3. Находки малой южной колюшки в бассейне Волги

Регион Водоём Обозначение на 
рис. 1

Первое обнару-
жение (год) Ссылка

Вологодская, 
Ярославская, 
Тверская области

Рыбинское 
водохранилище (B) ? Слынько и др., 2000; Яков-

лев и др., 2001

Республики Чувашия, 
Марий Эл, Татарстан, 
Ульяновская и 
Самарская области

Куйбышевское 
водохранилище (F)

2004–2012 Шакирова, Северов, 2014

? Слынько и др., 2000

Саратовская, 
Самарская и 
Ульяновская области

Саратовское 
водохранилище и 

притоки 
(G)

2004, 2005 Завьялов и др., 2007, и 
ссылки в этой работе

? Слынько и др., 2000

1998 Завьялов и др., 2007, и 
ссылки в этой работе

Саратовская и 
Волгоградская 
области

Волгоградское 
водохранилище (H) 1998

Завьялов и др., 2007, и 
ссылки в этой работе; 
Слынько и др., 2000

Астраханская область Волго-Ахтубинская 
пойма (I) ? Слынько и др., 2000

Астраханская область Дельта Волги (J)
Часть 

исходного 
ареала вида

Кесслеp, 1870

ложенной в бассейне Припяти, тоже обитает 
этот вид, а не P. platygaster.

Обсуждение
Пути вселения девятииглой колюшки 

в Понто-Каспийский бассейн. Выполнен-
ный нами генетический анализ подтверждает 
наличие девятииглой колюшки в бассейнах 
Волги и Днепра. Многие чужеродные виды 
этих регионов, например ротан Perccottus 
glenii [Решетников, 2009] и амурский чебачок 
Pseudorasbora parva [Карабанов и др., 2020], 
происходят с Дальнего Востока – района на-
тивного распространения девятииглой колюш-
ки. Однако обнаруженные нами в популяциях 
девятииглой колюшки Понто-Каспийского 
бассейна гаплотипы идентичны или близки к 
гаплотипам, распространённым в популяциях 
этого вида бассейнов Балтики и Белого моря, 
относятся к Baltic subclade, по терминологии 
Denys et al. [2018]; в других частях нативного 
ареала девятииглой колюшки гаплотипы этой 
группы не выявлены. Это подтверждает про-
никновение девятииглой колюшки в бассейны 
Днепра и Волги с севера. 

В популяциях девятииглой колюшки бас-
сейна Понто-Каспия отмечены гаплотипы, 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202518

Таблица 4. Находки малой южной колюшки в бассейне Днепра

Регион Водоём Обозначение 
на рис. 1

Год самой ран-
ней поимки Ссылка

Днепропетровская 
область 

р. Днепр (Днепров-
ское водохранилище и 

притоки)
(L)

Отмечена еще 
в начале XX 

в., обитает до 
настоящего 

времени

Белинг, 1935; Амброз, 1956; 
Христов, Кочет, 2008; Мов-

чан, Романь, 2014;

Днепропетровская, 
Полтавская, 
Кировоградская 
области 

Каменское, или 
Днепродзержинское, 

водохранилище и 
притоки

(M) 1953–1959 
Беляев и др., 1965; Щербак, 
1989; Мовчан, Романь, 2014; 

Zymaroieva et al., 2023

Полтавская, 
Черкасская, 
Киевская области 

Кременчугское 
водохранилище и 

притоки 
(N) Вторая 

половина XX в.

Щербак, 1989; Мовчан, 
Романь, 2014; Романь и др., 
2017; Куцоконь и др., 2024

Черкасская, 
Киевская области р. Рось (O) Вторая 

половина XX в. Куцоконь, 2010

Черкасская, 
Киевская области 

Каневское 
водохранилище и 

притоки
(P) Вторая 

половина XX в.

Щербак, 1989; Сытник и др., 
2012; Мовчан, Романь, 2014; 

Prychepa et al., 2021

Киевская область Озёра на территории 
г. Киев (Q) ? Худіяш и др., 2020

Черниговская 
область Бассейн р. Десна (R) Вторая 

половина XX в.

Ткаченко и др., 2008; 
Вобленко, Шешурак, 2010; 
Сытник и др., 2012; Roman, 

2015
Курская область 
(Россия) 

р. Сейм в бассейне 
Десны (S) 2009 Жердева и др., 2013; Быков, 

2020
Киевская, 
Черниговская 
области 

Киевское 
водохранилище (T) Вторая 

половина XX в. Щербак, 1989

Ровенская область р. Горынь (бассейн 
Припяти) (U) ? Гроховська и др., 2012

Гомельская область 
(Беларусь) 

Основное русло 
Днепра (V) 2007–2008 Ризевский и др., 2009

которые не выявлены в популяциях бассейнов 
Балтийского и Белого морей. Этот факт позво-
лил высказать предположение о естествен-
ном происхождении популяций девятииглой 
колюшки бассейна Днепра [Gabrielczak et al., 
2025]. Однако, по нашему мнению, гаплоти-
пы, известные сейчас только в популяциях 
бассейна Понто-Каспия, могут присутство-
вать и в популяциях бассейна Балтийского 
моря, но не обнаружены из-за недостаточной 
изученности генетического разнообразия де-
вятииглой колюшки бассейна Балтики. 

Точно определить пути вселения на имею-
щемся у нас ограниченном материале затруд-
нительно, но, поскольку у девятииглой ко-
люшки бассейна Днепра обнаружен гаплотип 
N1, более вероятно ее происхождение от по-

пуляции бассейна Вислы, где этот гаплотип 
найден, чем от популяции Немана, где этот 
гаплотип не обнаружен. Реки Западный Буг 
(бассейн Вислы) и Припять (бассейн Днепра) 
соединены Днепровско-Бугским каналом, 
функционирующим с перерывами с 1783 года 
[Малыхина, 2010]. Этот канал является ча-
стью так называемого Центрально-Европей-
ского инвазионного коридора, по которому 
предполагается трансбассейновое саморас-
пространение чужеродных гидробионтов [Bij 
de Vaate et al., 2002]. 

Важно отметить, что девятииглая ко-
люшка не была отмечена в верхней части 
бассейна р. Волга в ходе ихтиологических 
исследований, проводившихся в XIX веке 
[Озерецковский, 1817; Кесслеp, 1870; Варпа-
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ховский, 1886], а также в первой половине и 
в середине XX века [Дрягин, 1933; Пермитин, 
1964 и многие другие]. В то же время было 
высказано мнение, что это нативный вид, ра-
нее не обнаруженный ихтиологами из-за ма-
лых размеров и обитания в малых водоёмах 
[обзор: Морева, Клевакин, 2022]. Это мнение 
послужило основанием для включения девя-
тииглой колюшки в Красные книги некото-
рых регионов [Новиков, 2008]. С этой точкой 
зрения совпадают взгляды, изложенные в ста-
тье Е.А. Цепкина и Л.И. Соколова [1998, с. 
37]: «В последние годы необычайно быстро 
стала распространяться по всей Москве-ре-
ке девятииглая колюшка Pungitius pungitius, 
прежде обитавшая лишь в небольших забо-
лоченных озерках, расположенных в самых 
верховьях реки и непосредственно с ней не 
соединявшихся».

Однако есть прямое указание на недавнее 
вселение девятииглой колюшки в бассейн 
Волги: «В 1970-х гг. P. pungitius была случай-
но вселена в верхнюю часть бассейна Волги 
(Московская область, река Сходня)» (“In the 
1970’s P. pungitius was accidentally introduced 
to the upper Volga basin (Moscow region, the 
Skhodnya River)” [Ziuganov, Gomeluk, 1985, 
p. 242]. В то же время Г.М. Бабушкин [1990, 
с. 92] пишет, что девятииглая колюшка появи-
лась в пойме Оки (на территории Рязанской 
области) уже в 1968–1969 годах, т.е. вселение 
в р. Сходня было, видимо, не единственным.

Высоковероятно вселение девятииглой ко-
люшки в Белое озеро в верхней части бассей-
на Волги из Онежского озера, относящегося 
к бассейну Балтики, по Мариинскому каналу, 
который построен в начале XIX века [Исто-
мина, 1982]. Этот канал соединяет р. Вытегра 
(приток Онежского озера) и р. Ковжа (приток 
Волги), являясь «водным путём» между бас-
сейнами Балтийского и Каспийского морей. В 
Вытегорском водохранилище, через которое 
проходит канал, девятииглая колюшка обита-
ет [Коновалов и др., 2015].

Видимо, девятииглая колюшка вселялась 
в бассейн р. Волга в разное время и разными 
способами, вселение шло с севера. В то же 
время большинство других видов рыб, а так-
же водных беспозвоночных, пересекавших 
водораздел Понто-Каспийского бассейна с 

бассейнами Балтики и Белого моря, расселя-
лись в противоположном направлении, с юга 
на север [Bij de Vaate et al., 2002; Слынько и 
др., 2010; Махров и др., 2020; Copilaş‑Ciocianu 
et al., 2023]. Одно из немногих исключе-
ний – родственный вид, трехиглая колюшка, 
вселившаяся в бассейны Волги и Днепра из 
бассейна Балтийского моря [Bardukov et al., 
2025]. Вселение и широкое расселение де-
вятииглой колюшки в Понто-Каспийском 
бассейне показывает, что этот вид весьма 
экологически пластичен, что, к примеру, об-
условливает его широкое распространение в 
Арктике [Андрияшев, 1954; Зюганов, 1991]. 
Можно предположить, что девятииглая ко-
люшка имеет южное происхождение и отно-
сительно недавно вселилась в Арктику – как 
это ранее показано для трехиглой колюшки 
(Artamonova et al., 2022). 

Расселение малой южной колюшки по 
северной части Понто-Каспийского бас-
сейна и возможность гибридизации с де-
вятииглой колюшки в этом регионе. Вид 
P.  platygaster исходно населял прибрежные 
районы Чёрного, Азовского, Каспийского и 
Аральского морей и низовья впадающих в 
них рек, в том числе Днепра и Волги. Этот 
вид был отмечен также в бассейне Дуная в 
районе Белграда и в р. Урал вверх до Магни-
тогорска и Оренбурга [Paepke, 2002a]. В по-
следние годы отмечено сокращение ареала 
малой южной колюшки как в бассейне Дуная 
[Stefanov, Trichkova, 2011], так и в бассейне 
Урала [Корляков, 2019].

Однако расширение распространения 
вида отмечено в бассейнах многих других 
рек Понто-Каспийского бассейна – в бассей-
не Кубани [Абрамчук и др., 2018], Дона [Ден-
щик, Самчук, 1990; Слынько, Тютин, 2009], 
Южного Буга [Мовчан и др., 2002], Днестра 
и Прута [Булат и др., 2019], в водоёмах Кры-
ма [Мовчан, 2011; Карпова, 2016], в искус-
ственных водных системах Северного Кав-
каза [Козлов, Киреева, 2007] и, как показано 
выше, в бассейне Волги и Днепра. 

Перекрывание ареалов малой южной ко-
люшки и девятииглой колюшек в бассейне 
Волги может привести к их гибридизации. 
Экспериментально получены три поколения 
фертильных гибридов и возвратные гибри-
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ды этих видов [Ziuganov, Gomeluk, 1985], т.е. 
весьма вероятно образование обширных ги-
бридных зон колюшек рода Pungitius в бас-
сейнах Волги и Днепра. 

Успешная гибридизация девятииглой и 
малой южной колюшек – необычное явление 
и заслуживает специального исследования, 
поскольку эти два вида дивергировали очень 
давно и должны были иметь существенную 
репродуктивную изоляцию. Ископаемые 
находки колюшек рода Pungitius, датируе-
мые миоценом, известны как в бассейнах 
современных Чёрного и Каспийского морей 
[Schwarzhans, 2017], так и в бассейне Север-
ного Ледовитого океана, в Западной Сиби-
ри [Штылько, 1934; Лебедев, 1959; Яковлев, 
1964], т.е. колюшки этих бассейнов полно-
стью или частично были географически изо-
лированы многие миллионы лет и теорети-
чески должны были накопить генетические 
различия, достаточные для возникновения 
постзиготической репродуктивной изоляции. 

Заключение
Таким образом, два вида колюшек рода 

Pungitius активно расселяются по Понто-Ка-
спийскому бассейну. Расселение аборигенно-
го вида, малой южной колюшки, достаточно 
легко объяснимо как проявление хорошо из-
вестной тенденции расширения ареалов пон-
то-каспийских видов. Успешное расселение 
по бассейнам рек Днепр и Волга девятииглой 
колюшки, исходный ареал которой находится 
на севере Евразии и Северной Америки, ско-
рее всего, объясняется южным происхожде-
нием предков этого вида. 
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COUNTER-SPREAD INVASION OF NINE-SPINED STICKLEBACK 
(PUNGITIUS PUNGITIUS) AND SOUTHERN NINE-SPINED 

STICKLEBACK (PUNGITIUS PLATYGASTER) (GASTEROSTEIDAE) 
IN THE WATER BODIES OF THE PONTO-CASPIAN BASIN
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Using the analysis of the diversity of the mitochondrial gene COI, it was revealed that the nine-spined 
stickleback invaded the Dnieper basin from the Baltic Sea basin and invaded the Volga basin from the same 
basin (the Baltic Sea) or, less likely, from the White Sea basin. Apparently, these migrations occurred recently 
via canals built in the late 18th – early 19th centuries. Literature analysis confirms that both the nine-spined 
stickleback and the closely related species, the southern nine-spined stickleback, which has spread from 
the south, are now widespread in the Volga and Dnieper basins. In both basins, the ranges of these two fish 
species now overlap and hybrid zones are likely emerge in those areas.

Keywords: fishes, colonization, alien species, hybridization, Black Sea, Caspian Sea.
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Поиск природных антиоксидантов благодаря их роли в минимизации вредных последствий окис-
лительного стресса для организма человека становится всё более актуальным. Выдвинута гипотеза 
о повышенном уровне вторичных метаболитов в инвазионных видах, поскольку во вторичном аре-
але растения произрастают в стрессовых условиях среды. Проведён целенаправленный скрининг 
наиболее агрессивных инвазионных видов на наличие в них соединений с антиоксидантной актив-
ностью. Методом DPPH определена антиоксидантная активность экстрактов листьев (51 образец) и 
соцветий (56 образцов) 39 инвазионных видов растений, собранных в различных регионах Европы. 
Показано, что все исследованные инвазионные виды активно ингибируют окислительные процессы 
и, следовательно, могут формировать антиоксидантную защиту в условиях окислительного стресса. 
Наиболее выраженной антиоксидантной активностью обладают спиртовые экстракты соцветий у 
всех видов рода Solidago и у Ailanthus altissima и спиртовые экстракты листьев видов рода Solidago, 
Veronica filiformis и Sorbaria sorbifolia. У водных растворов антиоксидантная активность в целом 
несколько ниже: наиболее высокая антиоксидантная активность соединений зафиксирована в ли-
стьях Reynoutria×bohemica, Ribes aureum и Sorbaria sorbifolia и в соцветиях Reynoutria×bohemica и 
Ailanthus altissima. Благодаря высокой антиоксидантной активности инвазионные растения являются 
перспективным ресурсом для использования в медицинской практике.

Ключевые слова: инвазионные виды, окислительный стресс, антиоксидантные соединения, 
ресурсный потенциал

DOI: 10.35885/1996-1499-18-3-026-037

Введение
В связи с негативным воздействием сво-

бодных радикалов на человека во всём мире 
ведутся исследования по поиску эффектив-
ных соединений (антиоксидантов), защища-
ющих живые организмы от их повреждающе-
го воздействия. В живом организме должен 
существовать баланс между производством 
и накоплением активных форм кислорода и 
азота в клетках и тканях, а также способность 
биологической системы детоксицировать эти 
формы. Отсутствие этого баланса вызывает 
явление, называемое окислительным стрес-
сом [Pizzino и др., 2017]. Поэтому особое 
внимание привлекают заболевания/расстрой-
ства, связанные с окислительным стрессом 
(нейродегенеративные, сердечно-сосудистые, 
митохондриальные заболевания и даже рак), 
так как в их патогенезе принимают участие 
свободные радикалы [Miguel, 2010; Olszowy, 
2019]. Этот факт вызвал растущий интерес 

к попыткам понять механизм действия сво-
бодных радикалов и найти эффективные ве-
щества (антиоксиданты), которые защища-
ют живые организмы от их повреждающего 
воздействия [Mishra et al., 2012]. Антиокси-
данты, используемые в медицине и промыш-
ленности, делятся на две группы: природные 
и синтетические. Поскольку наиболее рас-
пространённые синтетические антиоксидан-
ты подозреваются в том, что они оказывают 
вредное воздействие на организм человека 
[Dawidowicz et al., 2015], всё больше внима-
ния уделяется природным антиоксидантным 
соединениям, обнаруженным в растениях 
[Chanda, Dave, 2009; Olszowy and Dawidowicz, 
2018]. Среди них наиболее популярны поли-
фенольные соединения, которые содержат 
в своей структуре одну или несколько ги-
дроксильных групп. Эти соединения можно 
структурно разделить на два основных клас-
са: фенольные кислоты и флавоноиды.
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За последние 200 лет региональная флора 
во многих странах претерпела весьма суще-
ственные изменения: едва ли не треть её со-
ставляют чужеродные, неаборигенные виды, 
некоторые из которых (инвазионные) активно 
внедряются в естественные ценозы. Выявле-
ние механизмов, которые помогают крайне 
вредоносным инвазионным растениям-за-
хватчикам добиваться успеха, имеет важное 
значение для концептуальных вопросов эко-
логии и управления экосистемами [Mack, 
1996; Huang, Asner, 2009]. Ключом к понима-
нию инвазионного процесса, по-видимому, 
являются не столько биоморфологические 
признаки, сколько механизмы, включаю-
щие взаимодействие с видами-конкурентами 
во вторичном ареале [Cappuccino, Arnason, 
2006]. Гипотеза новейшего оружия (Novel 
weapons hypothesis) рассматривает успешные 
вторжения с точки зрения воздействия инва-
зионных видов на аборигенные определён-
ными химическими веществами, к которым 
аборигенные организмы не адаптированы 
[Callaway, Aschehoug, 2000]. Действительно, 
инвазионные популяции обычно представля-
ют собой одновидовые «заросли», в которых 
растут лишь единичные угнетенные растения, 
поскольку чужеродные инвазионные виды 
выделяют химические вещества, ингибирую-
щие прорастание всех других растений. И это 
означает, что инвазионные растения вполне 
могут обладать специфическими биологиче-
ски активными веществами и рассматривать-
ся как ресурсные виды.

Инвазионные виды пока не находят широ-
кого практического применения. Тем не ме-
нее ресурсный потенциал инвазионных рас-
тений как нового источника ценных веществ 
не вызывает сомнений. Во вторичном ареале 
они имеют бóльшие, чем на родине, размеры 
и формируют мощные (обычно одновидовые) 
заросли. Площадь территории, занятой инва-
зионными видами, особенно в антропогенно 
нарушенных местообитаниях, довольно ве-
лика, поэтому возможные объёмы их ежегод-
ных заготовок достаточно высоки. Основная 
проблема использования чужеродных видов 
– недостаток сведений о динамике накопле-
ния ими химических веществ. Имеющиеся в 
литературе данные по биохимии вида в есте-

ственном ареале не всегда можно приложить 
к этому же таксону из вторичного ареала в 
связи со значительными микроэволюцион-
ными изменениями растений в новых почвен-
но-климатических условиях [Виноградова и 
др., 2019]. 

В связи с этим весьма актуально и пер-
спективно провести целенаправленный скри-
нинг наиболее агрессивных инвазионных 
видов на наличие в них ценных фитохимиче-
ских соединений.

Цель работы – сформировать представ-
ление об инвазионных видах как потенци-
альных ресурсных растениях, определить 
антиоксидантную активность соединений из 
различных органов наиболее агрессивных 
инвазионных видов и выявить образцы рас-
тений, обладающих наиболее высокой актив-
ностью удаления свободных радикалов (ан-
тирадикальной активностью).

Материалы и методы
Образцы инвазионных видов собраны в 

различных регионах Европы (табл. 1). Расте-
ния собирали в фазу начала цветения, иссле-
довали листья и соцветия/цветки отдельно. 

Высушенный на воздухе растительный 
материал механически измельчали в лабора-
торной мельнице до получения однородного 
порошка. Навески измельчённого образца (1 г) 
экстрагировали в 25 мл тремя различными 
растворителями (дистиллированная вода, 
этанол и метанол). Экстракция проводилась в 
течение 12 ч при непрерывном перемешива-
нии на шейкере. После этого экстракты филь-
тровали для последующего измерения. 

Антиоксидантную активность определяли 
по методике Brand-Williams et al. [1995] с ис-
пользованием 2,2-дифенил-1-пикрилгидрази-
ла (DPPH) на спектрофотометре (Genesys 20 
UV-VIS, USA) в соответствии с методом, под-
робно описанным в [Vinogradova et al., 2021]. 
DPPH является стабильным свободным ра-
дикалом, который принимает водородный 
радикал или электрон для того, чтобы стать 
стабильной диамагнитной молекулой [Mu et 
al., 2004]. Уменьшение содержания радикала 
DPPH используется в качестве оценки анти-
оксидантного действия соединений антиок-
сидантной природы. 
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Таблица 1. Характеристика исследуемых образцов

Аббре-
виатура Название вида Место сбора образцов

Исследуемые 
органы (л –листья; 
соцв. – соцветия)

An Acer negundo L. Словакия, Нитра. 48.299255 с. ш., 18.099472 в. д., Л., соцв. ♀ и ♂

Ada Adenocaulon adhaerescens 
Maxim.

Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Ail Ailanthus altissima (Mill.) 
Swingle Словакия, Нитра. 48.302701 с. ш., 18.095007 в. д., Л., бутоны и 

цветки
Amr Amaranthus retroflexus L. Россия, Москва 55.849610 с. ш., 37.590941 в. д., Л., соцв.

Asp Amelanchier ×spicata (Lam.) 
K.Koch

Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.779890 с. ш., 36.797929 в. д., Л., соцв.

Aar Aronia arbutifolia (L.) Pers. Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Ame Aronia melanocarpa (Michx.) 
Elliott

Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Ami Aronia mitschurinii 
A.K.Skvortsov & Maitul.

Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.780144 с. ш., 36.797598 в. д., Л., соцв.

Apr Aronia × prunifolia (Mar-
shall) Rehder

Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Bid Bidens×decipiens Warnst. Беларусь. Брестская обл. Ганцевичи 52.746344 
с. ш., 26. 383355 в. д., Л., соцв.

Bud Buddleja davidii Franch. Великобритания. Лондон. Риджентс парк. 
51.530669 с. ш., 0.161470 з.д. Л., соцв.

Ech Echinocystis lobata (Mich,) 
Torr et Gray

Россия, Московская обл., 55.686290 с. ш., 
36.684440 в. д., Л., соцв.

Era Erigeron annuus (L.) Desf Словакия, Нитра. 48.299255 с. ш., 18.099472 в. д., Л., соцв.
Erb Erigeron bonariensis L. Италия, Верона. 45.430971 с. ш., 10.980007 в. д., Соцв.

Erc1 Erigeron canadensis L. Великобритания. Лондон. Риджентс парк. 
51.530669 с. ш., 0.161470 з.д. Л., соцв.

Erc2 Erigeron canadensis L. Великобритания. Ричмонд, Кью 51.477479 с. ш., 
0.302858 з.д. Л., соцв.

Erc3 Erigeron canadensis L. Италия, Верона. 45.430971 с. ш., 10.980007 в. д., Соцв.
Erc4 Erigeron canadensis L. Словакия, Нитра. 48.299255 с. ш., 18.099472 в. д., Соцв.
Ers1 Erigeron sumatrensis Retz. Италия. Бергамо 45.707618 с. ш., 9.658052 в. д., Л., соцв.
Ers2 Erigeron sumatrensis Retz. Италия, Верона. 45.430971 с. ш., 10.980007 в. д., Соцв.

Eut1 Euthamia graminifolia (L.) 
Nutt.

Беларусь, Брестская обл., Пинский р-н. 52.231771 
с. ш., 26.573801 в. д., Л., соцв.

Eut2 Euthamia graminifolia (L.) 
Nutt.

Чехия, Брно. Бот. сад ун-та Масарика. 49.204451 
с. ш., 16.596100 в. д., Л., соцв.

Gap1 Galinsoga parviflora Cav. Беларусь. Окрестности г. Несвиж. 53.292293 
с. ш., 26.647112 в. д., Л., соцв.

Gap2 Galinsoga parviflora Cav. Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.782430 с. ш., 36.796307 в. д., Л., соцв.

Gaq1 Galinsoga quadriradiata Ruiz 
& Pav.

Беларусь. Окрестности г. Несвиж. 53.292293 
с. ш., 26.647112 в. д., Л., соцв.

Gaq2 Galinsoga quadriradiata Ruiz 
& Pav.

Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Gem Geum macrophyllum Willd. Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Hel Helianthus tuberosus L. Словакия. г. Нова Баня. 48.407742 с. ш., 
18.632576 в. д., Л., соцв.
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Hor Hordeum jubatum L. Словакия, г. Нитра. 48.317958 с. ш., 18.140982 
в. д., Л., соцв.

Img Impatiens glandulifera Royle Россия, Московская обл. 55.686290 с. ш., 
36.684440 в. д., Л., соцв.

Imp Impatiens parviflora DC. Россия, Московская обл. 55.686290 с. ш., 
36.684440 в. д., Л., соцв.

Lun Lunaria rediviva L. Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Lup Lupinus polyphyllus Lindl. Россия, Московская обл., 55.771983 с. ш., 
36.805890 в. д., Л., соцв.

Oen Oenothera biennis L. Россия, Москва, Главный ботанический сад. 
55.842859 с. ш., 37.593085 в. д., Л., соцв.

Par Parthenocissus inserta 
(A.Kern.) Fritsch

Словакия, г. Нитра. 48.303192 с. ш., 18.099341 
в. д., Л., соцв.

Phy Phytolacca americana L. Словакия, г. Нитра. 48.302721 с. ш., 18.099394 
в. д., Л., соцв.

Que Quercus rubra L. Словакия, г. Нитра. 48.303635 с. ш., 18.098976 
в. д., Л., соцв.

Rey Reynoutria×bohemica Chrtek 
& Chrtková

Словакия. г. Нова Баня. 48.407742 с. ш., 
18.632576 в. д., Л., соцв.

Rib Ribes aureum Pursh Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.779890 с. ш., 36.797929 в. д., Л., соцв.

Sca1 Solidago canadensis L. s.l. Венгрия, г. Кечкемет. 46.776161 с. ш., 19.766722 
в. д., Л., соцв.

Sca2 Solidago canadensis L. s.l. Беларусь. Брестская обл. Ганцевичи. 52.746344 
с. ш., 26. 383355 в. д., Л., соцв.

Sca3 Solidago canadensis L. s.l. Словакия. г. Нова Баня. 48.407742 с. ш., 
18.632576 в. д., Л., соцв.

Sca4 Solidago canadensis L. s.str. Венгрия, г. Кечкемет. 46.776161 с. ш., 19.766722 
в. д., Л., соцв.

Sgi1 Solidago gigantea Ait. Словакия. г. Нова Баня. 48.407742 с. ш., 
18.632576 в. д., Л., соцв.

Sgi2 Solidago gigantea Ait. Венгрия, г. Дунайварош. 46.891718 с. ш., 
18.964720 в. д., Л., соцв.

Sni1 Solidago×niederederi Khek Россия, окрестности г. Калуга, 1. 54.523053 с. ш., 
36.120148 в. д., Л., соцв.

Sni2 Solidago×niederederi Khek Россия, окрестности г. Калуга, 2. 54.523053 с. ш., 
36.120148 в. д., Л., соцв.

Sni3 Solidago×niederederi Khek Россия. Псков. 57.801945 с. ш., 28.260243 в. д., Л., соцв.

Ssn1 Solidago × snarskisii Gudž. 
& Žaln.

Россия, окрестности г. Калуга, 1. 54.530126 с. ш., 
36.141434 в. д., Л., соцв.

Ssn2 Solidago × snarskisii Gudž. 
& Žaln.

Россия, окрестности г. Калуга, 2. 54.530126 с. ш., 
36.141434 в. д., Л., соцв.

Ssn3 Solidago × snarskisii Gudž. 
& Žaln.

Россия, окрестности г. Калуга, 3. 54.530126 с. ш., 
36.141434 в. д., Л., соцв.

Ssn4 Solidago × snarskisii Gudž. 
& Žaln.

Россия, окрестности г. Калуга, 4. 54.530126 с. ш., 
36.141434 в. д., Л., соцв.

Sor Sorbaria sorbifolia (L.) 
A.Braun

Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.772274 с. ш., 36.800963 в. д.,

Л., бутоны и 
цветки

Sym Symphyotrichum×salignum 
(Willd.) G.L.Nesom

Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.784166 с. ш., 36.795871 в. д., Л., соцв.

Ver Veronica filiformis Sm. Россия, Московская обл., окрестности г. 
Звенигород. 55.782430 с. ш., 36.796307 в. д., Л., соцв.
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При анализе полученных данных исполь-
зовали среднее значение и стандартное откло-
нение в трёх повторностях. Статистический 
анализ выполнен в программе PAST 2.17. 
Данные проанализированы с помощью теста 
ANOVA, различия между средними значения-
ми признака проверены по критерию множе-
ственных сравнений Тьюки Крамера (p <0.05).

Результаты
Антиоксидантная активность соединений 

в листьях. Антиоксидантная активность 51 
образца растительных экстрактов 39 инва-
зионных таксонов была оценена с помощью 
активности удаления свободных радикалов. 
Активность захвата свободных радикалов 
в метанольных экстрактах листьев колеба-
лась от 37,2 до 94,10% и в среднем состави-
ла 80,86±11,88; в этанольных экстрактах – от 
18,25 до 91,52%, в среднем 72,46±18,72; в во-
дных экстрактах – от 17,41 до 89,17%, в сред-
нем 46,59±18,06.

Образцы разделились на два кластера 
(рис. 1). В состав первого кластера вошли 
образцы с наименьшей антирадикальной ак-
тивностью: центроид кластера образцов с 
процентом ингибирования радикала DPPH в 
метанольных экстрактах составил 67,48%, в 
этанольных экстрактах – 45,11 и 39,15% – в 
водных экстрактах. В первый кластер вошло 
12  таксонов: Acer negundo, Adenocaulon ad-
haerescens, Amaranthus retroflexus, Amelanch-

ier spicata, Erigeron canadensis, Echinocystis 
lobata, Galinsoga parviflora, G.quadriradiata, 
Hordeum jubatum, Impatiens parviflora, Phy-
tolacca americana, Solidago× snarskisii. Ми-
нимальная активность захвата свободных 
радикалов зафиксирована в листья Hordeum 
jubatum: 37,20% – в метанольном, 18,25% – в 
этанольном, 18,78% – в водном экстрактах. 

Второй кластер содержал существенно 
больше видов с повышенным количеством 
соединений антирадикальной активности: 
центроид кластера характеризовался 85,44% 
ингибирования свободного радикала DPPH 
в метанольных экстрактах, в этанольных и 
водных экстрактах – 81,82 и 49,14% соедине-
ний соответственно. Дистанция между цен-
троидами первого и второго кластера – 42,07.

Второй кластер разделился на два под-
кластера, один из которых как бы промежу-
точный, а второй подкластер включал 19 
таксонов с максимальным количеством сое-
динений антиоксидантной активности в ли-
стьях: Adenocaulon adhaerescens (всходы), 
Symphyotrichum × salignum, Bidens×decipiens, 
Buddleja davidii, Erigeron canadensis, E.suma-
trensis, Erigeron annuum, Helianthus tuberosus, 
Impatiens glandulifera, Lupinus polyphyllus, 
Oenothera biennis, Parthenocissus inserta, Ve-
ronica filiformis, и все 6 таксонов, в том числе 
и гибридогенных, рода Solidago.

Обращает на себя внимание (рис. 2), что 
в первый подкластер второго кластера попа-

Рис. 1. Ранжирование инвазионных видов по антиоксидантной активности соединений в листьях.
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ли таксоны, которые имеют не очень высокие 
показатели антиоксидантной активности в 
спиртовых экстрактах, но довольно высокие 
– в водных экстрактах (на рис. 2 это правая 
верхняя группа образцов).

Ниже приводим перечень инвазионных 
видов с наивысшими показателями (табл. 2). 
Данные таблицы 2 демонстрируют возмож-
ность применения экстрактов инвазионных 
видов различными способами – как в виде 
спиртовых настоек или наливок (виды из 1-го 
и 2-го столбца табл. 2), так и в виде фиточаёв 
(виды из 3-го столбца табл. 2). 

Антиоксидантная активность соедине-
ний в цветках или соцветиях растений. По 
количеству соединений антирадикальной 
активности общая выборка из 56 образцов 
39 инвазионных таксонов характеризовалась 
следующими показателями: антиоксидант-
ная активность соединений в метанольных 
экстрактах изменялась от 30,3 до 94,07% и в 
среднем составила 84,67±11,89; в этанольных 
экстрактах – от 22,5 до 95,66%, в среднем 
76,58±19,5; в водных экстрактах – от 13,46 до 
90,56%, в среднем 49,63±19,04.

Образцы разделились на три класте-
ра (рис. 3). Дистанция между центроидами 
первого и второго кластера – 58,93, между 
центроидами второго и третьего кластера – 
32,60, между центроидами первого и третье-

Рис. 2. Антирадикальная активность экстрактов листьев инвазионных видов: D – водного экстракта; B – метаноль-
ного экстракта; C – этанольного экстракта.

го кластера – 57,641.
Образцы из первого кластера содержали 

наименьшее количество соединений анти-
радикальной активности: центроид кластера 
образцов с процентом ингибирования радика-
ла DPPH в метанольных экстрактов составил 
63,56%, в этанольных и водных экстрактах 
– 35,59 и 35,98% соответственно. В первый 
кластер вошло 7 таксонов: Amaranthus retrof-
lexus, Echinocystis lobata, Galinsoga quadrira-
diata, Hordeum jubatum, Lupinus polyphyllus, 
Oenothers biennis и Phytollaca americana.

Минимальное количество соединений 
антирадикальной активности содержали 
цветки: в метанольном – Lupinus polyphyllus 
(30,30%), в этанольном – Amaranthus retrof-
lexus (22,50%), в водном экстрактах – Echino-
cystis lobata (13,46%).

Образцы второго кластера (12 таксонов) 
содержали среднее количество соединений 
антирадикальной активности: центроид кла-
стера образцов с процентом ингибирования 
радикала DPPH в метанольных экстрактах 
составил 86,87%, в этанольных и водных экс-
трактах – 74,79 и 73,29% соответственно. 

Наиболее многочисленным оказался тре-
тий кластер, который включает таксоны с 
наибольшим количеством соединений с ан-
тиоксидантной активностью: центроид кла-
стера характеризовался в метанольных, эта-
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Таблица 2. Наиболее высокие показатели ингибирования свободных радикалов экстрактами листьев различных 
образцов инвазионных видов растений

В метанольном экстракте ≥ 90% В этанольном экстракте ≥ 85% В водном экстракте ≥ 65%
Aronia arbutifolia (Aar)
94,14±0,42

Solidago snarskisii (Ssn3) 
91,52±1,33

Reynoutria×bohemica (Rey)
89,17±1,94

Aronia prunifolia (Apr)
94,04±0,64

Solidago niederederi (Sni2) 
91,45±0,34

Ribes aureum (Rib)
80,14±0,81

Solidago gigantea (Sgi2) 92,77±1,04 Solidago gigantea (Sgi2)
90,89±1,63

Sorbaria sorbifolia (Sor)
78,28±2,60

Aronia mitschurinii (Ami)
92,58±0,66

Solidago niederederi (Sni1)
90,78±0,40

Geum macrophyllus (Gem)
75,29±1,88

Solidago niederederi (Sni2) 91,54±1,24 Solidago canadensis (Sca2)
90,21±0,46

Aronia mitschurinii (Ami)
72,12±0,99

Solidago niederederi (Sni1)
91,12±1,51

Solidago canadensis (Sca1)
90,14±1,76

Quercus rubra (Que)
70,51±4,56

Solidago canadensis (Sca1) 90,56±0,93 Solidago snarskisii (Ssn1)
90,03±1,54

Euthamia graminifolia (Eut2) 
68,51±2,28

Aronia melanocarpa (Ame)
 90,34±0,50

Solidago canadensis (Sca4)
88,71±1,26

Solidago gigantea (Sgi1) 
66,95±1,63

Solidago snarskisii (Ssn3) 90,33±1,63 Veronica filiformis (Ver)
87,59±0,61

Aronia arbutifolia (Aar)
65,67±1,54

Solidago canadensis (Sca4)
90,32±1,18

Sorbaria sorbifolia (Sor)
86,94±0,76

Ailanthus altissima (Ail)
64,60±2,19

Рис. 3. Ранжирование инвазионных видов по количеству соединений антирадикальной активности в цветках/
соцветиях.

нольных и водных экстрактах 88,72; 86,95 и 
43,11% ингибирования свободного радикала 
DPPH соответственно. В третий кластер во-
шли 20  таксонов: Acer negundo (♂ цветки), 
Adenocaulon adhaerescens, Symphyotrichum 
×salignum, Bidens×decipiens, Buddleja da-
vidii, все 8 образцов 4 видов рода Erigeron, 
Galinsoga parviflora, Helianthus tuberosus, Im-
patiens parviflora, Lunaria rediviva, Veronica 

filiformis и все 15 образцов 6 таксонов рода 
Solidago. 

Аналогично результатам исследования 
листьев имеются таксоны, которые содержат 
не слишком высокое количество соединений 
антирадикальной активности в спиртовых 
растворах и очень высокое – в водных рас-
творах цветков и соцветий (рис. 4, верхний 
правый угол).
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Ниже приводим перечень образцов инва-
зионных видов с наивысшими показателями 
антиоксидантной активности (табл. 3). 

Некоторые виды (Adenocaulon adhaer-
escens, Erigeron canadensis, Solidago× snar-
skisii), по-видимому, содержат сложный 
комплекс полифенольных соединений, что 
обусловило их высокие позиции в несколь-
ких группах. В основном это связано с раз-
личающимися почвенно-климатическими 
условиями произрастания и гибридным про-
исхождением таксона (рис. 5). Поэтому в 
дальнейшем необходимо провести более де-
тальное исследование наиболее перспектив-
ных инвазионных видов для отбора хеморас 
с наиболее высоким количеством соединений 
антиоксидантной активности. 

Рис. 4. Антирадикальная активность экстрактов цветков/соцветий инвазионных видов: D – водного экстракта; 
B – метанольного экстракта; C – этанольного экстракта.

Обсуждение
В настоящее время в большом объёме 

проводятся фитохимические исследования с 
целью выявления широкого спектра природ-
ных соединений, присутствующих в расти-
тельных экстрактах, поскольку именно при-
менение растений позволяет снизить риск 
заболеваний, этиология которых связана с 
иммунной дисфункцией или постоянным 
воспалением. Кроме того, биоактивные сое-
динения растений могут регулировать окис-
лительный стресс, вызванный дисбалансом в 
производстве активных форм кислорода и ан-
тиоксидантной способности клеточных фер-
ментов [Yashin et al., 2013]. Высокое количе-
ство свободных радикалов в клетках создаёт 
условия, при которых свободные радикалы 

Рис. 5. Вариабельность антиоксидантной активности: слева – экстрактов листьев Solidago × snarskisii в зависимости 
от гибридной природы образца; справа – экстрактов соцветий Erigeron canadensis в зависимости от пункта сбора 
образца; 1 – метанольный экстракт; 2 – этанольный экстракт; 3 – водный экстракт.
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Таблица 3. Наиболее высокие показатели ингибирования свободных радикалов экстрактами цветков или соцветий 
различных образцов инвазионных видов растений

В метанольном экстракте ≥ 92% В этанольном экстракте ≥ 90% В водном экстракте ≥ 60%
Solidago gigantea (Sgi2)
94,07±0,63

Solidago snarskisii (Ssn2)
95,66±2,06

Reynoutria×bohemica (Rey)
90,56±0,90

Solidago canadensis (Sca2) 
93,94±2,38

Solidago snarskisii (Ssn3)
94,90±1,47

Ailanthus altissima бут. (Ail) 
87,05±3,07

Solidago snarskisii (Ssn4)
93,83±0,51

Solidago canadensis (Sca1) 
94,81±1,87 

Aronia arbutifolia (Aar)
83,26±0,93

Euthamia graminifolia (Eut2)
93,66±1,15

Solidago snarskisii (Ssn4)
93,90±2,98

Ailanthus altissima цв. (Ail)
80,69±1,53

Solidago canadensis (Sca4)
93,25±0,8

Solidago niederederi (Sni2)
93,68±2,30

Amelanchier spicata (Ame)
78,13±2,23

Solidago niederederi (Sni2)
93,12±1,89

Solidago snarskisii (Ssn1)
93,67±1,99

Ribes aureum (Rib)
77,46±0,75

Solidago snarskisii (Ssn3)
93,08±1,87

Euthamia graminifolia (Eut2) 
93,65±1,53

Aronia mitschurinii (Ami)
77,22±0,31

Reynoutria×bohemica (Rey)
92,95±1,24

Solidago niederederi (Sni1)
93,21±0,24

Aronia prunifolia (Apr)
74,34±1,25

Ailanthus altissima цв. (Ail)
92,89±1,35

Solidago gigantea (Sgi2)
93,20±0,83

Geum macrophyllus (Gem)
72,78±0,64

Solidago snarskisii (Ssn2)
92,75±2,76

Solidago canadensis (Sca2)
92,90±1,35

Acer negundo♀ (An)
67,46±1,46

Erigeron canadensis (Erc4)
92,40±1,84

Euthamia graminifolia (Eut1) 
90,68±1,56

Sorbaria sorbifolia цв. (Sor)
65,27±1,22

Solidago canadensis (Sca1)
92,28±2,32

Ailanthus altissima цв. (Ail)
90,51±0,71

Solidago canadensis (Sca1) 
64,38±1,35

Acer negundo♀ (An)
91,88±7,03

Solidago canadensis (Sca4)
90,20±2,37

Solidago snarskisii (Ssn4)
60,08±3,20

окисляют стенки кровеносных сосудов, бел-
ковые молекулы, ДНК, углеводы и липиды. 
Наиболее активные свободные радикалы раз-
рушают связи в молекулах ДНК и повреждают 
генетический аппарат клеток, регулирующий 
их рост, что может привести к образованию 
раковых клеток. Окисленные липопротеины 
низкой плотности могут откладываться на 
стенках кровеносных сосудов, что приводит 
к атеросклерозу и сердечно-сосудистым за-
болеваниям. Окислительный стресс также 
играет ключевую роль в патогенезе старения. 
Окислительный стресс можно уменьшить с 
помощью антиоксидантной терапии, то есть 
употреблением определённого количества 
природных антиоксидантов, содержащих-
ся в растениях; такой подход является более 
информативным [Kupaeva, Kotenkova, 2021]. 
Антирадикальную активность различных 
видов растений изучают сейчас в массовом 
масштабе [Villano et al., 2007; Tirzitis, Bartosz, 
2010; Mishra et al., 2012]. Особенно велико ко-

личество исследований растительных препа-
ратов (более 1000 наименований) традицион-
ной китайской медицины [Яшин и др., 2017].

Известно, что радикал DPPH является 
мерой неферментативной антиоксидантной 
активности растительных экстрактов: чем 
выше значения DPPH, тем выше антиокси-
дантная активность. Метод DPPH применял-
ся для оценки антирадикальной активности 
многих видов – Tussilago farfara L. и Cetraria 
islandica (L.) Ach. [Ivanišová et al., 2016], спир-
товых экстрактов коры Acacia auriculiformis 
A. Cunn. [Singh et al., 2007], листьев Diospyros 
ebenum Roxb. [Baravalia et al., 2009] и др.

Как мы и ожидали, большинство инва-
зионных видов содержали высокие уровни 
биоактивных веществ: полученные ранее ре-
зультаты показали, что у инвазионных видов 
антиоксидантная активность зачастую выше, 
чем у большинства аборигенных растений, 
используемых в традиционной медицине, 
в том числе и у растений, входящих в офи-
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циальную фармакопею. Именно такая высо-
кая антиоксидантная активность выявлена 
у видов рода Galinsoga [Vinogradova et al., 
2019], комплекса видов Aronia [Vinogradova 
et al., 2020a], Adenocaulon adhaerescens 
[Vinogradova et al., 2020b]. Показано, что экс-
тракты инвазионных Solidago canadensis и 
S. gigantea имеют более высокую антиради-
кальную активность, чем аборигенный вид S. 
virgaurea L. [Shelepova et al., 2020]. Определе-
на антирадикальная активность Echinocystis 
lobata [Vinogradova et al., 2021].

Антиоксидантный потенциал может быть 
обусловлен наличием фенольных кислот и 
флавоноидов. Каждое фенольное соедине-
ние обеспечивает антиоксидантный потен-
циал по-разному, и его эффект тесно связан 
со структурой. Например, рутин и кверцетин 
содержат вицинилдигидроксильные группы, 
и их присутствие влияет на способность фе-
нолов ингибировать катализируемое железом 
и медью производство инициирующих ради-
кальных видов. Поэтому вполне вероятно, 
что свойства хелатирования металлов и/или 
захвата свободных радикалов способствуют 
ингибированию автоокисления глюкозы ме-
таболитами рутина и кверцетина, которые со-
держат вицинильные дигидроксильные груп-
пы. С другой стороны, хлорогеновая кислота 
ингибирует окисление липидов в эмульсии 
типа «масло в воде» посредством комплекс-
ного эффекта, хелатирования металлов в ги-
дрофильной фазе и захвата свободных ради-
калов в гидрофобной фазе [Shelepova et al., 
2020]. 

В данной работе мы постарались как мож-
но более расширить выборку объектов с пер-
спективой на более детальные исследования 
межпопуляционной изменчивости биохими-
ческих особенностей инвазионных видов с 
наиболее высоким содержанием веществ ан-
тиоксидатной активности.

Заключение
Все исследованные инвазионные виды 

активно ингибируют окислительные про-
цессы и, следовательно, могут формировать 
антиоксидантную защиту в условиях окис-
лительного стресса. Наиболее выраженны-

ми антиоксидантными свойствами обладают 
спиртовые экстракты соцветий у всех видов 
рода Solidago и у Ailanthus altissima и спир-
товые экстракты листьев видов рода Solidago, 
Veronica filiformis и Sorbaria sorbifolia. У во-
дных растворов антиоксидантная активность в 
целом несколько ниже: наибольшая антиокси-
дантная активность была отмечена в листьях 
Reynoutria×bohemica, Ribes aureum и Sorbaria 
sorbifolia и в соцветиях Reynoutria×bohemica 
и Ailanthus altissima. Благодаря высокой ан-
тиоксидантной активности инвазионные рас-
тения являются перспективным ресурсом для 
использования в медицинской практике. В 
будущем это растительное сырье может стать 
аналогом многих лекарственных препаратов, 
применяемых для лечения заболеваний раз-
личной этиологии, сопровождающихся уси-
лением свободнорадикальных механизмов.
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SCREENING OF INVASIVE PLANT SPECIES FOR SUBSTANCES  
OF ANTIOXIDANT ACTIVITY

Vinogradova Yu.K.*, Shelepova O.V.**

Tsitsin Main Botanical Garden of the Russian Academy of Sciences, Moscow, 127275 Russia 
e-mail: *gbsad@mail.ru; **shov_gbsad@mail.ru

The search for natural antioxidants due to their role in minimizing the harmful effects of oxidative stress 
on the human body is becoming more and more relevant. The hypothesis of the increased level of second-
ary metabolites in invasive species has been put forward, because in the secondary range the plants grow 
under stressful environmental conditions. Targeted screening of the most aggressive invasive species for 
the presence of substances of antioxidant activity in them was carried out. The DPPH method was used 
to determine the antioxidant activity of extracts of leaves (51 samples) and inflorescences (56 samples) of 
39 invasive plant species collected in different regions of Europe. It has been shown that all investigated 
invasive species actively inhibit oxidative processes and, therefore, can form antioxidant defense under 
oxidative stress. Alcoholic extracts of inflorescences of all Solidago species and Ailanthus altissima and 
alcoholic extracts of leaves of Solidago species, Veronica filiformis and Sorbaria sorbifolia have the highest 
antioxidant activity. In aqueous solutions, the antioxidant activity is in general somewhat lower: the greatest 
amount of substances with antioxidant activity was observed in the leaves of Reynoutria×bohemica, Ribes 
aureum and Sorbaria sorbifolia and in the inflorescences of Reynoutria×bohemica and Ailanthus altissima. 
Due to their high antioxidant activity, the invasive plants are a promising resource for use in medical practice.

Keywords: invasive species, oxidative stress, antioxidant compounds, resource potential.
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Veronica filiformis – кавказско-малоазиатский вид, в последние десятилетия расширяющий вторич-
ный ареал на территории Европы. Во вторичном ареале размножается исключительно вегетативным 
способом, формируя большие по площади клоны. Цель исследования – восстановить картину ин-
вазии V. filiformis в европейской части России и оценить генетический полиморфизм этого вида во 
вторичном и естественном ареале. Выделена ДНК из 14 образцов V. filiformis из естественного ареала 
(Турция, Грузия, Абхазия, Северный Кавказ и его предгорья на территории России) и 14 образцов из 
вторичного ареала (европейская часть России и некоторые страны Европы). Анализ изменчивости 
особей V. filiformis и по ядерной, и по хлоропластной ДНК показал, что по хлоропластным маркерам 
изменчивость выше, чем по ядерным, как в естественном, так и во вторичном ареале. Генетическая 
изменчивость хлоропластной ДНК оказалась более высокой в центре европейской части России, во 
вторичном ареале. Полученные данные свидетельствуют об активных микроэволюционных процес-
сах во вторичном ареале вида и говорят в пользу того, что нынешний вторичный ареал V. filiformis в 
России – последствия всего одного случая непреднамеренной интродукции и последующей активной 
адаптации вида к новым условиям среды.

Ключевые слова: Veronica filiformis, ITS 1–2, rpl32–trnL, trnL–trnF, Кавказ, микроэволюция.
DOI: 10.35885/1996-1499-18-3-038-049

Введение
Биологические инвазии в настоящее время 

считаются одним из основных факторов, опре-
деляющих крупномасштабные экологические 
изменения, поскольку инвазионные виды вы-
зывают деградацию среды обитания, снижают 
естественное биоразнообразие, способствуют 
изменениям в экосистемах и влияют на сукцес-
сионные процессы [Le Roux, Wieczorek, 2009].

Поскольку в регион вторичного ареала 
попадает только небольшая часть популя-
ции чужеродного вида, в процессе приспо-
собления к новым условиям среды наблюда-
ются изменения её генетической структуры. 
Обычно изменяются частота редких алле-
лей, число гаплотипов, доля полиморфных 
локусов, средняя гетерозиготность. Всё это 
сказывается на ходе инвазионного процесса, 
а при определённых условиях может приво-
дить к микроэволюции и формообразованию 
[Скворцов, 1995; Дгебуадзе, 2023]. 

Модели распределения генетического раз-
нообразия в значительной степени зависят от 
репродуктивной биологии чужеродного вида 
[Виноградова, 1992]. Перекрёстноопыля-
ющиеся виды растений обычно имеют вы-
сокий уровень генетического разнообразия 
внутри популяций, но низкий уровень гене-
тической дифференциации между популяци-
ями, в то время как самоопыляющиеся виды 
и апомикты обычно имеют меньшую внутри-
популяционную генетическую изменчивость 
и больший уровень межпопуляционной из-
менчивости [Hamrick, Godt, 1996]. Клональ-
ное размножение также может снизить ге-
нетическое разнообразие внутри популяций 
[Scheepens et al., 2007].

Генетическое разнообразие растений во 
вторичном ареале можно объяснить не толь-
ко биологическими особенностями вида, но 
и множественной интродукцией из разных 
источников, как это отмечено для Phalaris 
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arundinacea, Alliaria petiolata, Pueraria lobata 
и Euphorbia esula [Ward et al., 2008]. Сильная 
корреляция между более высокой генетиче-
ской диверсификацией и множественными 
интродукциями была задокументирована 
также для Ambrosia artemisiifolia, и Cirsium 
arvense [Le Roux, Wieczorek, 2009] и Pueraria 
lobata [Pappert et al., 2000]. 

Информация об уровне генетического раз-
нообразия инвазионных популяций по срав-
нению с исходными необходима для проверки 
различных эволюционных и экологических 
гипотез, используемых для объяснения успе-
ха инвазионных видов [Bossdorf et al., 2005; 
Prentis et al., 2008]. В литературе встречается 
два противоположных мнения относительно 
роли изменчивости в успехе инвазии чуже-
родного вида. Есть данные, что инвазионные 
виды могут быстро эволюционировать [Lee, 
2002] и что быстрая адаптация на генетиче-
ской основе играет важную роль в успехе 
биологических инвазий [Mooney & Cleland, 
2001; Sakai et al., 2001]. Другие исследования 
ставят под сомнение важность генотипиче-
ской изменчивости и указывают на фенопла-
стичность как ключ к успеху колонизации и 
устойчивости некоторых видов в реципиент-
ных сообществах [Parker et al., 2003; Poulin et 
al., 2005; Le Roux et al., 2007]. 

Метаанализ литературных источников по-
казал [Ward et al., 2008], что часть агрессив-
ных инвазионных видов обладает высоким 
уровнем внутрипопуляционного генетическо-
го разнообразия в сочетании с низкой межпо-
пуляционной изменчивостью (Pueraria loba-
ta, Solidago canadensis, Linaria vulgaris), тогда 
как другая группа растений с высокой степе-
нью инвазивности, наоборот, отличается низ-
кой внутрипопуляционной изменчивостью 
в сочетании с высокой межпопуляционной 
изменчивостью (Euphorbia esula, Alliaria peti-
olata). Высокий уровень как межпопуляцион-
ной, так и внутрипопуляционной изменчиво-
сти не был отмечен ни у одного инвазионного 
вида. Низкий уровень и межпопуляционной, 
и внутрипопуляционной изменчивости выяв-
лен у Eichornia crasipes, Aegilops triuncialis и 
Alternanthera philoxeroides. 

Реконструкция истории инвазии чуже-
родных видов является сложной задачей, 

поскольку события интродукции могут про-
исходить в больших временных и простран-
ственных масштабах. Не всегда возможно с 
уверенностью определить, была ли инвазия 
инициирована одной или несколькими спон-
танными популяциями. Инструментом для 
более глубокого понимания динамики попу-
ляций при биологических инвазиях являются 
методы молекулярной систематики и популя-
ционной генетики. Эти методы могут помочь 
раскрыть историю интродукции инвазион-
ных видов, определяя источник интродукции 
и оценивая уровень генетического разнообра-
зия в инвазионных популяциях по сравнению 
с естественными [Bossdorf et al., 2005; Kang et 
al., 2007; Lavergne, Molofsky, 2007; Dlugosch, 
Parker, 2008; Hufbauer, Sforza, 2008; Prentis et 
al., 2009].

Системы молекулярных маркеров позво-
ляют напрямую изучать различия в после-
довательности ДНК, что ведёт к точному 
обнаружению генетических различий между 
особями. Конечным источником всех генети-
ческих вариаций являются мутации, которые 
изменяют последовательность ДНК. Флукту-
ирующие паттерны генетической изменчиво-
сти, рассматриваемые как изменения частот 
аллелей и генотипов с течением времени, 
позволяют измерять генетическую изменчи-
вость и картировать её распределение внутри 
и между популяциями [Ward et al., 2008]. Из-
учение генетического разнообразия и гене-
тической структуры чужеродных видов при-
звано не только реконструировать историю 
инвазии, но и вести поиск закономерностей, 
которые могут объяснить или предсказать ин-
вазивность того или иного вида. 

Для оценки генотипической изменчиво-
сти чужеродных клонально размножающих-
ся видов в качестве объекта исследования 
мы выбрали веронику нитевидную Veronica 
filiformis J.E. Smith (Plantaginaceae). Это мно-
голетнее травянистое растение родом из Ма-
лой Азии и субальпийского пояса гор Кавказа 
[Гроссгейм, 1967] стремительно расширяет 
вторичный ареал на территории России, а 
также натурализовалось во многих районах 
Центральной и Западной Европы, Северной 
Америки, в Новой Зеландии и в Иране [Вино-
градова и др., 2017]. 
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Вид во вторичном ареале размножается 
исключительно клонально. Завязь часто ре-
дуцирована, семена либо вообще не завязы-
ваются [Скворцов, 1982], либо образуются 
редко; немногочисленны, плоские, узлова-
тые, длиной 1 мм [Thaler, 1951; Майоров и 
др., 2012]. Жизнеспособные семена были об-
наружены только в одном образце вторично-
го ареала [Kornaś, Kuc, 1953]. Эксперименты 
по опылению и цитологические наблюдения 
роста пыльцевых трубок внутри пестиков 
показали, что V. filiformis – облигатно само-
несовместимый вид [Scalone, Albach, 2014]. 
Даже при искусственном внутри- и межпо-
пуляционном скрещивании, проведённом 
в условиях теплицы, семена, полученные в 
эксперименте, были мельче и имели более 
низкую всхожесть, чем в естественном аре-
але [Scalone, Albach, 2012]. Методом AFLP 
выявлено 2 генетических кластера вида в 
южной Германии на участке протяженно-
стью 150 км и установлено, что V. filiformis 
расселяется вегетативным путём при отсут-
ствии полового размножения за счёт нако-
пления фенотипически наблюдаемых му-
таций репродуктивных признаков [Scalone, 
Albach, 2012].

Наши предыдущие исследования пока-
зали, что вектором инвазии V. filiformis на 
первом этапе стала преднамеренная интро-
дукция, за которой последовало расширение 
вторичного ареала вида [Виноградова и др., 
2017]. Однако тогда мы не могли сказать, 
было ли формирование новых спонтанных 
популяций следствием непреднамеренной 
интродукции из первоначальной инициаль-
ной популяции или же это результат множе-
ственной интродукции из других регионов 
естественного ареала. Многочисленные гер-
барные сборы вероники во вторичном ареале 
могли быть представлены всего одним кло-
ном – в случае, если имел место единичный 
случай интродукции, или же несколькими 
клонами – в случае множественной интро-
дукции. 

Цель исследования – восстановить карти-
ну инвазии V. filiformis в европейской части 
России и соседних регионах, а также оценить 
генетический полиморфизм этого вида.

Материалы и методы
ДНК выделена из листьев растений из гер-

барной коллекции ГБС РАН (МНА), собран-
ных в разных частях естественного (Грузия, 
Турция, республики Кавказа в составе Рос-
сии, юг Краснодарского и Ставропольского 
края) и вторичного ареала. Во вторичном аре-
але растения были собраны как в европейской 
части России (Москва, Калуга, Владимирская 
область), так и в странах Европы (Германия, 
Литва, Украина).

Выделение ДНК проводилось СТАВ-ме-
тодом [Rogers, Bendich, 1985]. Всего была 
выделена ДНК из 30 образцов Veronica: из 28 
образцов V. filiformis и 2 образцов V. opaca, 
использованных в качестве внешней группы 
(табл. 1).

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) 
проводили в амплификаторе Biorad T-100 
(США). Для амплификации и последующе-
го секвенирования использовались прай-
меры: NNC-18S10 (AGGAGAAGTCGTA-
ACAA) и C26A (GTTTCTTTTCCTCCGCT) 
[Wen, Zimmer, 1996] для ITS1–2 и rpl32F 
(CAGTTCCAAAAAAACGTACTTC), trnL 
UAG (CTGCTTCCTAAGAGCAGCGT), C 
(CGAAATCGGTAGACGCTACG), F (ATTT-
GAACTGGTGACACGAG) для участков хло-
ропластной ДНК [Shaw et al., 2005, 2007]. 
Праймеры были синтезированы и очищены в 
ПААГ компанией «Синтол» (Москва, Россия). 
Объём одной реакции ПЦР составил 20 мкл: 
1,5–2 нг ДНК, 5 пМ каждого праймера, 4 мкл 
готового Master MIX, содержащего Hotstart 
SmarTaq ДНК полимеразу (Диалат, Россия), 
а также 13 мкл деионизированной воды. Для 
проведения ПЦР использовали следующие 
протоколы: для ITS1–2 и trnL–trnF: 94 °C – 3 
мин; 94 °C – 20 с, 58 °C – 30 с, 72 °C – 40 с (34 
цикла); 72 °C – 3 мин; для rpl32–trnL: 94 °C – 
1 мин; 94 °C – 30 с, 57 °C – 40 с, 60 °C – 1 мин 
20 с (35 циклов); 57 °C – 40 с, 60 °C – 1 мин 
20 с (2 цикла). Продукты ПЦР разделяли в 1% 
агарозном геле в 0,5× TBE (pH = 8,3) буфе-
ре, содержавшем бромид этидия, и очищали 
переосаждением в 0,125 M/л растворе ацета-
та аммония в 70%-м этаноле [Daniels, 2003]. 
Очищенный ПЦР-продукт был секвенирован 
в двух направлениях с теми же праймерами 
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на ДНК-анализаторе 3730 DNA Analyzer (Life 
Technologies, США) в компании «Синтол». 

Полученные нуклеотидные последо-
вательности выравнивались в программе 
BioEdit v.7.0.8.0. [Hall, 1999]. Их длина со-
ставила 491–492 п.н. для участка ITS 1–2, 
524–653 п.н. для rpl32–trnL, 549–553 п.н. для 
trnL–trnF. Последовательности включены в 
международную базу данных GenBank, но-
мера для каждого образца представлены в 
табл. 1. Далее были построены филогенети-
ческие деревья в программе Меga v. 11 ме-
тодом максимального сходства (ML) и сеть 
гаплотипов в программе TCS v. 1.21 методом 
статистической парсимонии в программе 
TCS v. 1.21 [Clement et al., 2000; Tamura et al., 
2021].

Результаты
Анализ ядерного участка ITS 1–2 не по-

казал значительной изменчивости. С бут-
стреп-поддержкой 63% на филогенетическом 
дереве выделились в отдельную кладу 3 об-
разца из естественного ареала (Ver12a, Ver14a, 
Ver27b) (рис. 1). Отметим, что эти образцы 
собраны в граничащих между собой странах 
и регионах – Абхазия, Карачаево-Черкессия и 
юго-запад Краснодарского края (Красная По-
ляна). 

Выделившиеся на филогенетическом де-
реве 3 образца (клада 1) также отделились и 
при построении сети ядерных гаплотипов: 
образец Ver12a образовал отдельный гапло-
тип IC, образцы Ver14a и Ver27b образовали 
гаплотип IB (рис. 2, А). Что касается третьего 
отделившегося гаплотипа, ID, образованного 
единственным образцом Ver3a, он также вхо-
дит в отдельную субкладу (2а) на филогене-
тическом дереве, но с низкой бутстреп-под-
держкой (см. рис. 1). Остальные образцы 
отнесены к исходному гаплотипу IA, и гапло-
типы IA – ID можно отнести к одной группе 
(I), потому что отличаются они всего на одну 
замену или делецию.

На основании обоих межгенных неко-
дирующих спейсеров хлоропластной ДНК 
(rpl32–trnL и trnL–trnF) построено филогене-
тическое дерево (рис. 3), а также сеть гапло-
типов (рис. 2, B).

Рис. 1. Филогенетическое дерево образцов V. filiformis 
из естественного и вторичного ареала на основании 
участка ITS 1–2 ядерной ДНК: 1, 2 – клады образцов; 
2а – субклада (см. описание результатов).

На филогенетическом дереве c бут-
стреп-поддержкой более 50% выделились две 
субклады (1 и 2), в которые вошли особи, со-
бранные как в естественном, так и во вторич-
ном ареале. Субклада 3 включает только три 
образца из естественного ареала. В исходной 
кладе остались образцы из вторичного ареала 
– Ver17b (с территории Украины) и Ver15b (со-
бран в г. Калуга, и при построении сети гапло-
типов образовал отдельный гаплотип – 3А). 
При обработке данных по обоим хлоропласт-
ным участкам в программе TCS выделилось 
16 гаплотипов (см. рис. 2, B), большинство га-
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Рис. 2. Сети гаплотипов V. Filiformis: А – на основании ядерного участка ДНК ITS 1–2; В – на основании участков 
rpl32–trnL и trnL–trnF хлоропластной ДНК; стрелками отмечены исходные гаплотипы по данным ML анализа; 
число отрезков между кружками гаплотипов соответствует числу замен или делеций, если их более одной, отрезки 
разделены черными точками.

Рис. 3. Филогенетическое дерево образцов V. 
filiformis из естественного и вторичного ареала на 
основании участков rpl32–trnL и trnL–trnF хлоро-
пластной ДНК: 1 и 2 — субклады, включающие 
большую часть образцов; 3 – субклада образцов 
из естественного ареала (с низкой бутстреп-под-
держкой).

плотипов можно разделить на две группы, 
в состав каждой из которых входят гапло-
типы, очень близкие между собой. Таким 
образом, выделилось 4 группы гаплотипов: 
две многочисленные (1 и 2), а в две остав-
шиеся вошло по одному гаплотипу (3A и 
4A соответственно). Эти группы отмечены 
на рис. 3, встречаемость каждой из хлоро-
пластных групп отражена на карте (рис. 4). 
Видно, что в случае с хлоропластной ДНК 
разнообразие гаплотипов выше именно 
во вторичном ареале, там присутствуют 4 
группы гаплотипов, тогда как в естествен-
ном – только две. Две группы гаплотипов 
в естественном ареале представлены в об-
щей сложности 9-ю гаплотипами, четыре 
группы гаплотипов во вторичном ареале 
объединяют 5 гаплотипов, а два гаплотипа 
встречаются и в естественном, и во вторич-
ном ареале. При этом исходный гаплотип, 
от которого произошли остальные, не был 
найден среди нашей выборки образцов.
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Обсуждение
В естественном ареале Veronica filiformis 

по ядерному участку ITS 1–2 выявлена незна-
чительная изменчивость: большинство об-
разцов относятся к одному гаплотипу 1А (см. 
рис. 1, 2А), а остальные 3 гаплотипа являют-
ся очень близкими, потому что отличаются 
они всего на одну замену или делецию. Во 
вторичном ареале все образцы представлены 
единственным гаплотипом 1А, наиболее рас-
пространённым в естественном ареале. На-
личие нескольких (хотя и близких) ядерных 
гаплотипов в естественном ареале и един-
ственного ядерного гаплотипа во вторичном 
ареале говорит о том, что, по всей вероятно-
сти, изученные инвазионные популяции V. 
filiformis сформировались из одного источни-
ка, именно этот, наиболее распространённый 
гаплотип участвовал в процессе инвазии, и на 
начальном этапе формирования инициальной 
инвазионной популяции была утеряна лишь 

очень небольшая часть генетического раз-
нообразия. По хлоропластным межгенным 
спейсерам rpl32–trnL и trnL–trnF образцы 
показывают бо́льшую изменчивость, чем по 
ядерному участку. В естественном ареале вы-
явлены две близких группы хлоропластных 
гаплотипов; во вторичном ареале, помимо 
обеих этих групп, отмечены ещё два сильно 
отличающихся гаплотипа – в Москве и Калу-
ге. 

Инициальной инвазионной популяцией 
следует считать одичавший клон, обнаружен-
ный в 1971 г. на газонах плодового сада ВДНХ 
в Москве [Скворцов, 1982], история дальней-
шего распространения V. filiformis на террито-
рии России описана нами ранее [Виноградо-
ва и др., 2017]. Представленность нескольких 
существенно различающихся хлоропластных 
гаплотипов во вторичном ареале и их более 
низкое разнообразие в образцах из естествен-
ного ареала подтверждают наличие быстрых 

Рис. 4. Встречаемость хлоропластных групп гаплотипов V. filiformis.
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микроэволюционных преобразований гено-
фонда даже у клонально размножающихся 
растений. Случаи миграции между удалён-
ными друг от друга популяциями объясняют-
ся деятельностью человека, способствующей 
не только первоначальной интродукции, но и 
дальнейшему распространению V. filiformis 
по европейской России. Обзор литературных 
источников по этой проблеме показал, что, 
хотя множественные интродукции сыграли 
определённую роль в возникновении ряда 
инвазий растений и способствуют сохране-
нию генетического разнообразия [Frankham, 
2005], некоторые инвазии растений были 
инициированы всего лишь несколькими инт-
родукциями или, возможно, даже одним со-
бытием [Ward et al., 2008], так что инвазия V. 
filiformis не является исключением. 

Во вторичном ареале V. filiformis идёт ак-
тивная микроэволюция вида, приведшая за 
50 лет к формированию двух хлоропластных 
гаплотипов, распространённых пока не очень 
широко. Наибольшее разнообразие гаплоти-
пов отмечено в Москве – пункте первоначаль-
ной интродукции. Эти данные подтверждают 
выдвинутую нами ранее гипотезу о том, что 
у чужеродных видов быстро возникают изме-
нения в генах, определяющих признаки, су-
щественно влияющие на адаптацию к новым 
условиям среды [Виноградова, 1992]. Веро-
ятно, довольно высокий темп микроэволюци-
онных процессов отчасти связан и с тем, что 
во вторичном ареале V. filiformis преимуще-
ственно встречается в газонах больших горо-
дов, и интенсивное загрязнение окружающий 
среды индуцирует мутации. 

Широко распространённые инвазионные 
виды (в том числе перекрёстноопыляющи-
еся) могут оставаться генетически относи-
тельно инвариантными и после многократ-
ных интродукций. Показано, например, что 
важным компонентом успешного распро-
странения Impatiens glandulifera по террито-
рии Европы является не генетическая вари-
абельность, а фенотипическая пластичность 
[Hagenblad et al., 2015]. К аналогичным выво-
дам мы пришли, обнаружив низкую степень 
полиморфизма участков хлоропластной ДНК 
(rpl32 trnL и trnL–trnF) у Erigeron canadensis 
L. [Галкина и др., 2022], а также участка ITS 

1–2 ядерной ДНК и участка trnL–trnF хлоро-
пластной ДНК у Acer negundo L. [Виноградо-
ва, Галкина, 2023], расселяющихся по Транс-
сибирской магистрали. Выдвинута гипотеза 
о случайной интродукции с транспортом по 
Транссибу (а возможно, и по всей России) 
только нескольких генотипов обоих видов, 
обладающих высокой степенью инвазионной 
активности. Другие генотипы, в том числе 
попавшие на территорию бывшей Россий-
ской империи ранее, не проявили способно-
сти внедряться в естественные фитоценозы и 
встречаются довольно редко. Таким образом, 
результаты успешной инвазии E. canadensis 
и A. Negundo, по всей видимости, связаны с 
модификационной изменчивостью. 

Наши данные констатируют также вывод 
А. Смита [Smith et al., 2020], утверждавшего, 
что зачастую популяции инвазионных видов 
теряют генетическое разнообразие в резуль-
тате эффекта основателя, но многие из них 
позднее формируют во вторичном ареале 
даже более высокое генетическое разнообра-
зие, чем в первичном ареале. В этом случае 
вступают в действие такие механизмы, как 
возникновение новых генотипов в результа-
те скрещивания между дивергентными ис-
ходными популяциями, гибридизация, высо-
кая частота мутаций и проявление скрытых 
(криптических) генетических вариаций. Та-
кое увеличение генетического разнообра-
зия может повысить успех колонизации и 
адаптивный потенциал инвазионных видов. 
Однако в случае инвазии V. filiformis было 
утеряно лишь незначительное количество 
генетической изменчивости вследствие кло-
нального размножения этого вида.

Наши результаты согласуются также с 
данными о низкой генетической изменчиво-
сти клонально размножающихся видов рас-
тений. Так, по данным британских ботаников 
[Hollingsworth, Bailey, 2000], 150 популяций 
Reynoutria japonica из Великобритании и 16 
популяций из Европы и США показали ге-
нетическую идентичность в связи с отсут-
ствием мужских фертильных особей этого 
вида. Низкое генетическое разнообразие 
отмечено у китайских инвазионных популя-
ций Alternanthera philoxeroides и Eichhornia 
crassipes [Ren et al. 2005; Geng et al. 2007]. 



47РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

Из обобщения данных по генетической из-
менчивости инвазионных видов [Ward et al., 
2008] видно, что из 20 проанализированных 
таксонов 11 могут размножаться клонально, у 
2 видов размножение агамоспермное и 1 вид 
– апомикт. В этом случае способность видов 
адаптироваться к различным условиям мо-
жет быть результатом не локального отбора, а 
преадаптационной способности к фенотипи-
ческой пластичности. 

Полученные данные позволяют предпо-
ложить, что естественные кавказские попу-
ляции V. filiformis представляют собой вари-
ации генотипа, заранее адаптированного к 
условиям Средней России. Это неудивитель-
но, поскольку растения субальпийского пояса 
Кавказа произрастают в условиях, близких по 
климату к условиям Москвы, и в списке инва-
зионных растений России виды кавказско-ма-
лоазиатского происхождения представлены 
довольно широко [Сенатор, Виноградова, 
2023] . 

Выводы
Генетическое разнообразие инвазионного 

в России клонально размножающегося вида 
V. filiformis крайне низкое: по ядерному участ-
ку ITS 1–2 оно практически не выражено как 
в первичном, так и во вторичном ареале, а по 
хлоропластным межгенным спейсерам rpl32–
trnL и trnL–trnF в естественном ареале выяв-
лены две группы хлоропластных гаплотипов, 
а во вторичном – 4.

Произрастающие в Средней России попу-
ляции V. filiformis возникли в результате од-
нократной непреднамеренной интродукции 
не позднее 1971 г. с последующим саморас-
селением из инициального одичавшего клона 
с территории ВДНХ (Москва). Наибольшее 
разнообразие гаплотипов отмечено в Москве 
– пункте первоначальной интродукции: за 50 
лет сформировались два хлоропластных га-
плотипа, не выявленные нами в естественном 
ареале. Вероятно, довольно высокий темп 
микроэволюционных процессов провоциру-
ется в том числе и интенсивным загрязнением 
окружающий среды в населённых пунктах.
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GENETIC POLYMORPHISM OF VERONICA FILIFORMIS J.E. SMITH 
(PLANTAGINACEAE) IN THE NATURAL AND SECONDARY RANGE
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Veronica filiformis is a Caucasian species that has been expanding its secondary range in Europe recent 
decades. The aim of the study was to restore the picture the settlement of V. filiformis in European Russia 
and to assess the genetic polymorphism of this species. DNA was isolated from 14 specimens of V. filiformis 
from the natural range (Turkey, Georgia, Abkhazia, the North Caucasus and its foothills in Russia) and 14 
specimens from the secondary range (European part of Russia and some European countries). The analysis of 
variability of V. filiformis specimens by both nuclear and chloroplast DNA showed that variability according 
to chloroplast markers is higher than revealed by nuclear markers both in the natural and secondary habitats. 
The genetic variability of chloroplast DNA was higher in the center of the European part of Russia, close 
to the region of initial introduction. The data obtained indicate active micro-evolutionary processes in the 
secondary range of the species and confirm that the current secondary range of V. filiformis in Russia is the 
consequence of only one case of unintentional introduction and subsequent active adaptation of the species 
to new environmental conditions.

Key words: Veronica filiformis, ITS 1–2, rpl32–trnL, trnL–trnF, Caucasus, microevolution.
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Приведены первые сведения о распространении и количестве велигеров Dreissena polymorpha в 
планктоне нижнего течения р. Пышма (Западная Сибирь). Велигеры были найдены на всем протя-
жении обследованного участка водотока, вплоть до устья р. Пышма. Выявлена сезонная динамика 
численности данного инвазионного вида.
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Введение
Впервые речная дрейссена – Dreissena 

polymorpha (Pallas, 1771) – была описана из р. 
Урал П.С. Палласом [Паллас, 1773]. Начиная 
с XIX в. этот двустворчатый моллюск широ-
ко распространился по водоёмам и водотокам 
Европы и Северной Америки, оказывая су-
щественные воздействия на их экосистемы. В 
Западной Сибири живые особи D. polymorpha 
впервые были найдены в августе 2021 г. в р. 
Пышма [Бабушкин и др., 2022; Babushkin et 
al., 2023]. Отмечено, что популяции дрейс-
сены, вселяясь в биотопы, могут изменить 
структуру пищевой сети, создавая трофиче-
скую конкуренцию и преобразуя планктон-
ные и бентосные сообщества [Дрейссена..., 
1994; Самые опасные инвазионные..., 2018; 
Karatayev, Burlakova, 2022 и мн. др.]. Кроме 
того, моллюски этого вида являются актив-
ными фильтраторами, что влияет на качество 
воды, уровень содержания в ней биогенных 
элементов и может вызвать сокращение по-

пуляций аборигенных видов [Ricciardi et al., 
1998, 2003; Sousa et al. 2009, 2014; Higgins et 
al., 2010].

Взрослые особи речной дрейссены при-
крепляются к различным твёрдым субстра-
там с помощью биссусных нитей, образуя 
плотные скопления (щетки, друзы), что может 
приводить к различным экологическим и эко-
номическим проблемам. Так, попав в систему 
Великих озер США и Канады в конце 80-х го-
дов прошлого столетия, дрейссена, по разным 
оценкам, ежегодно приносит ущерб эконо-
мике до нескольких сотен миллионов долла-
ров [Mackie et al. 1989; MacIsaac 1996; Hosler, 
2011]. Речная дрейссена может обитать в си-
стемах охлаждения атомных и гидроэлектро-
станций, различных водоводах, что приводит 
к нарушению их работы, поэтому вид внесён 
в список «Самые опасные инвазионные виды 
России» [Самые опасные инвазионные..., 
2018] и аналогичный международный список 
[Marsden, 2025].
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Особенностью этого моллюска является 
высокая плодовитость и наличие свободно-
плавающей личинки — велигера, которая мо-
жет находиться в планктоне от 10 до 18 дней 
и более в зависимости от условий среды. 
Велигеры могут переноситься с течением на 
значительные расстояния, что способствует 
расселению в водных экосистемах [Дрейс-
сена…, 1994; Pollux et al., 2010; Karatayev, 
Burlakova, 2022]. В водоёмах численность 
личинок может достигать десятков, сотен ты-
сяч и даже миллионов экземпляров на метр 
кубический, как было отмечено в Угличском 
и Иваньковском водохранилищах [Столбуно-
ва, 1999, 2013]. Биомасса моллюсков в кон-
турных биотопах нередко составляет десятки 
килограммов на метр квадратный, в каналах 
технических водоёмов – до 50 кг/м² [Прота-
сов и др., 2012].

Целью представленной работы было изу-
чение распространения и выявление динами-
ки численности велигеров речной дрейссены 
в нижнем течении р. Пышма на территории 
Тюменской области.

Материал и методы
Пышма – река, протекающая в Свердлов-

ской и Тюменской областях, является самым 
длинным притоком р. Тура, общая протяжён-
ность 603 км, площадь водосбора — 19.4 тыс. 
км². Берёт начало из оз. Ключи недалеко от г. 

Верхняя Пышма, на восточном склоне Сред-
него Урала. В верховьях река протекает через 
водохранилище Белоярской АЭС. Нижнее те-
чение реки на протяжении 150 км проходит 
по равнинной части Западной Сибири в Тю-
менской области. Русло извилистое, ширина 
50–100 м, глубина от 0.7–1.0 м на перекатах 
до 7–8 м на плесах, скорость течения в межень 
0.5–0.7 м/c. Речная вода по химическому со-
ставу гидрокарбонатная, кальциевая, мягкая в 
половодье и умеренно жёсткая в межень, ми-
нерализация во время половодья составляет 
150–220 мг/дм³ и в зимнюю межень возрас-
тает до 400–550 мг/дм³, слабощелочная (pH = 
7.5–7.6). Ледостав на реке устанавливается во 
второй половине октября–ноябре, продолжа-
ется около 160 дней. Толщина льда в среднем 
30–40 см. Весенний ледоход начинается в се-
редине апреля – начале мая [Лезин, 1999]. 

Район исследования в 2022–2023 гг. харак-
теризовался весьма тёплой весенней погодой, 
в апреле прослеживались резкие перепады 
температуры воздуха от 0 °С до +10 °С, с на-
чала мая данный показатель имел стабильно 
положительные значения. Среднемесячная 
температура воздуха в мае 2022 г. составляла 
12.2 °С, в 2023 г. — 14.9 °С. В летний пери-
од среднемесячная температура воздуха была 
15–22 °С. Продолжительность периода с тем-
пературой выше 10 °С составляет порядка 
180 дней ежегодно.

Рис. 1. Карта-схема станций отбора проб в р. Пышма. 1 – д. Малые Акияры; 2 – мост через р. Пышма у с. Черви-
шево; 3 – окраина пос. Винзили; 4 – устье р. Пышма.
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В работе исследованы пробы планктона, 
отобранные сливом 50 л воды из поверхност-
ного слоя (0–0.5 м) русла р. Пышма через 
сеть Джеди с мельничным газом № 68. Не-
посредственно в месте отбора пробы фик-
сировали техническим формалином, доводя 
концентрацию в пробе до 4%. Одновременно 
с отбором проб измеряли температуру воды 
в поверхностном слое с помощью термо-
метра Milwaukee TH310. В лаборатории из 
проб зоопланктона выбирали всех велигеров 
с применением бинокулярного стереомикро-
скопа ЛОМО МСП-2 для дальнейшего коли-
чественного анализа.

Поскольку первые находки взрослых осо-
бей дрейссены обнаружены в р.  Пышма на 
участке около 1 км ниже д. Малые Акияры, 
станции учёта планктонных личинок мол-
люска расположили следующим образом (рис. 
1): станция № 1 — д. М. Акияры (56°58ʹ26.2ʺ 
c.ш., 65°22ʹ19.7ʺ в.д.), № 2 — мост через р. 
Пышма у с. Червишево (56°57ʹ47.8ʺ с.ш., 
65°26ʹ22.4ʺ в.д.), № 3 — окраина пос. Винзили 
(56°56ʹ26.1ʺ с.ш. 65°47ʹ21.5ʺ в.д.), № 4 — устье 
р. Пышма (57°06ʹ53.5ʺ с.ш. 66°20ʹ44.0ʺ в.д.).

На постоянной станции (д. М. Акияры) 
отбор проб проводили каждые 15 дней с на-
чала мая по сентябрь 2022 г., в 2023 г. — в 
конце мая и июня, в начале августа и сентя-

Таблица. Численность велигеров D. polymorpha в р. Пышма (на ст. № 1 у д. М. Акияры) в 2022 и 2023 гг.

Дата отбора проб Температура воды, °С Пределы варьирования 
численности велигеров, экз/м³

Средняя численность 
велигеров, экз/м³*

2022 г.
10 мая 14.0 0 0
25 мая 16.0 1800–2680 2107±497
09 июня 18.5  80–100  87±12
24 июня 23.0 260–680  420±227
07 июля 21.0  80–520  247±238
18 июля 26.0 300–500  393±100
04 августа 24.0 340–620  433±161
21 августа 19.0 0 0
14 сентября 16.0 0 0

2023 г.
29 мая 14.0 2400–5800 3887±534
23 июня 21.0 160–540  320±196
08 августа 23.0 100–280 187±90
09 сентября 17.0 0 0

бря. Ниже по течению от д. М. Акияры до 
устья в июле–августе 2022 г. проведены ра-
зовые сборы (станции № 2, 3 и 4). На каждой 
станции отбирали по 3 планктонные пробы, 
всего отобрано и проанализировано 54 пробы 
планктона.

Результаты и обсуждение
Первый отбор проб 10 мая 2022 г. в р. Пыш-

ма у д. М. Акияры (температура воды 14 °С) 
показал отсутствие велигеров D. polymorpha. 
Через 15 дней, при прогреве воды до 16 °С, по-
казатели численности велигеров достигли мак-
симума за сезон, что отражено нами в таблице. 

В дальнейшем на этой станции отмече-
ны значительные колебания численности 
личинок — средние значения показателя ко-
лебались от 87 до 433 экз/м³. При снижении 
температуры воды в конце августа и в даль-
нейшем велигеры не были найдены. Мини-
мальные значения численности отмечены в 
начале июня.

В 2023 г. в течение периода отбора проб 
наблюдалось снижение показателя численно-
сти велигеров в пробах зоопланктона на стан-
ции № 1: среднее значение падало с 3887 экз/
м³ в конце мая до 187 экз/м³ в начале августа. 
При отборе проб в начале сентября личинки 
не были отмечены (см. табл.). 

Примечание: * – среднее значение, ± стандартная ошибка среднего.
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При изучении распространения велигеров 
вниз по течению в июле–августе 2022 г. их 
присутствие было выявлено на всех 4 участ-
ках реки, при этом отмечено уменьшение 
численности от д. М. Акияры (358 экз/м³) до 
устья р. Пышма (7 экз/м³) (рис. 2).

Обширная научная литература по коли-
чественному развитию речной дрейссены 
касается в основном водных техноэкосистем 
[Лазарева и др., 2014; Громова, Протасов, 
2016;  Колозин, и др., 2021; Перетыкин, Об-
винцева, 2023; Федорова и др., 2024], реже 
естественных водоёмов и водотоков [Дрейс-
сена…, 1994; Михайлов, 2015; Жданова, 
2018; Травина и др., 2020; Михайлов, 2022; 
Шихова, Целищева, 2024]. Большая часть 
этой литературы посвящена половозрелым 
моллюскам.

В значительно меньшем числе публикаций 
представлены сведения о динамике численно-
сти речной дрейссены на личиночной стадии. 
Так, по литературным данным, появление 
первых велигеров в планктоне отмечается 
в мае–июне при прогреве воды до 10–17 °C 
[Кирпиченко и др. 1964;  Ackerman et al., 1994; 
Львова и др., 1994; McMahon, 1996; Pollux et 
al., 2010]. Оптимальной температурой воды 
для начала размножения D. polymorpha явля-
ется 15 °C, для массового нереста – 17–20 °C. 
Некоторые авторы отмечают, что температура 
воды в течение нереста, его календарные сро-
ки, длительность и пик в различных участках 
ареала речной дрейссены могут не совпадать 
[Львова и др., 1994; McMahon, 1996; Столбу-
нова, 2013; Лазарева и др., 2014]. К примеру, 
в водохранилищах Верхней Волги наиболь-

Рис. 2. Численность велигеров D. polymorpha (экз/м³) на станциях в р. Пышма,  июль–август, 2022 г.

шая численность велигеров была выявлена 
в летний период [Лазарева и др., 2014], как 
и в водоёме-охладителе Хмельницкой АЭС, 
где дополнительный пик наблюдался также 
в октябре [Громова, Протасов, 2016]. В Цим-
лянском и Куйбышевском водохранилищах 
первые личинки были обнаружены в мае при 
температуре 15 °C, пик нереста наблюдался с 
июня по август при температуре 20 °C [Кир-
пиченко, 1971]. В озере Плещеево единичные 
велигеры появлялись весной при температу-
ре воды 6–7 °С [Жданова, 2018]. В большин-
стве водоёмов Европы появление велигеров 
фиксировали при температуре 17 °C и выше, 
пик – при 20–22 °C, однако в оз. Онтарио ли-
чинки были найдены при температуре воды 
3.5–11.0 °C [McMahon, 1996].

Наши результаты не вполне соответству-
ют большинству литературных данных. При 
сравнении динамики численности велигеров 
в 2022 и 2023 гг. на участке р. Пышма у д. 
М. Акияры (станция № 1) было показано, что 
пик численности был в конце мая при темпе-
ратуре воды 14–16 °С. Средняя численность 
личинок дрейссены в этот период составля-
ла 2107–3887 экз/м³, что, к примеру, близко 
к максимальным значениям данного пока-
зателя в Ириклинском водохранилище [Ко-
лозин и др., 2021] на литорали – 943 экз/м³ 
и в пелагиали – 2689 экз/м³. Наши данные о 
появлении и развитии личинок в р. Пышма 
находятся в соответствии с исследованиями 
D. polymorpha в р. Рейн (Германия), где тем-
пературный порог нереста составил 12 °C, 
авторами также было показано, что на нерест 
влияет не только температура, но и наличие 
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значительного запаса питательных веществ в 
водоёме [Neumann et al., 1992]. 

Исчезновение велигеров в р. Пышма про-
исходило в конце августа при весьма высокой 
температуре воды (17–19 °C). По собствен-
ным и литературным данным [Лазарева и 
др., 2014] известно, что личинки дрейссены 
способны переносить и более суровые темпе-
ратурные условия. Ряд авторов отмечает, что 
особи разных возрастов речной дрейссены 
нерестятся в разные временные промежутки, 
взрослые особи – в начале сезона, а особи 
осеннего оседания – с конца июля по сентябрь 
[Львова и др., 1994; Neumann et al., 1992]. 
Мы можем предположить, что в условиях р. 
Пышма максимальная продукция велигеров 
приходится на взрослых особей, а пополне-
ние популяции молодью незначительно. Это 
может быть связано с низкой представленно-
стью в реке твёрдых субстратов, пригодных 
для оседания и прикрепления личинок в кон-
це метаморфоза и подтверждается отсутстви-
ем велигеров в планктоне в августе–сентябре.

В целом, наличие велигеров в планктоне 
служит фактическим подтверждением натура-
лизации речной дрейссены в нижнем течении 
р. Пышма, которую мы предполагали ранее по 
косвенным признакам: находкам особей раз-
личных размерно-возрастных групп [Бабуш-
кин и др., 2022]. Обнаружение личинок мол-
люска в планктоне устьевой зоны реки также 
подтверждает наше предположение о возмож-
ности дальнейшего распространения инвай-
дера в Обь-Иртышском бассейне [Babushkin 
et al., 2023]. Постепенное снижение численно-
сти велигеров от достоверно известного места 
обитания взрослых особей у д. М. Акияры к 
устью р. Пышма может свидетельствовать об 
отсутствии размножающихся популяций вида 
ниже по течению. Однако для того, чтобы точ-
но это выяснить, необходимы дополнитель-
ные исследования как динамики численности 
велигеров в планктоне, так и поиск взрослых 
моллюсков. Кроме того, важно выяснить, су-
ществуют ли размножающиеся популяции на 
участке реки от Белоярского водохранилища 
до популяции у д. М. Акияры, что наряду с 
выявлением генетического разнообразия мол-
люсков из этих локалитетов может прояснить 
появление вида в Западной Сибири.

Заключение
Велигеры D. polymorpha обнаружены на 

всём протяжении нижнего течения р.  Пыш-
ма от района первой находки инвайдера у 
д. М. Акияры Тюменской области до устья, 
что фактически подтверждает натурализа-
цию вида в Западной Сибири, предположен-
ную нами ранее. Максимальная численность 
личинок выявлена в районе первой находки 
речной дрейссены в Западной Сибири (стан-
ция № 1), ниже по течению их численность 
снижалась, минимальные значения зареги-
стрированы на устьевом участке р. Пышма. 
Велигеры D. polymorpha появлялись в райо-
не исследований при температуре воды 14–
16 °С. Пик численности личинок у д. М. Аки-
яры наблюдался в 2022–2023 гг. в конце мая, в 
дальнейшем отмечены значительные колеба-
ния данного показателя. С конца августа и до 
конца периода наблюдений (сентябрь) вели-
геры в планктоне р. Пышма не встречались. 
Полученные результаты свидетельствуют о 
весьма длительном периоде вымета личинок 
речной дрейссены в Западной Сибири. Благо-
даря продолжительному нересту и высокому 
уровню адаптации к условиям среды инва-
зия D. polymorpha возможна и в другие реки 
Обь-Иртышского бассейна.
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RANGE EXPANSION OF THE ZEBRA MUSSEL INVASION 
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SIBERIA: VELIGERS IN THE PLANKTON OF THE PYSHMA RIVER 
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The first data on the distribution and quantity of Dreissena polymorpha veligers in the plankton of the 
lower reaches of the Pyshma River (Western Siberia) are presented. Veligers were found throughout the 
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В летне-осенний период 2024 г. на устричной ферме в районе г. Севастополь исследовали не характер-
ную для Чёрного моря ассоциацию консортного типа со средообразующим видом Cradoscrupocellaria 
cf. bertholletii (Audouin, 1826) (Bryozoa). В ассоциации макрофиты не отмечены. Зарегистрировано 
38 видов макрозообентоса, относящихся к Polychaeta, Decapoda, Amphipoda, Bivalvia, Gastropoda, 
Tanaidacea, Pantopoda. Отмечено четыре инвазивных для Чёрного моря вида: Anadara kagoshimensis 
(Tokunaga, 1906); Stenothoe cf. tergestina; Caprella cf. equilibra; Hydroides dianthus (Verrill, 1873). 
Caprella cf. equilibra являлся массовым видом, а Stenothoe cf. tergestina – доминирующим. Анализ 
половой структуры популяций двух вышеуказанных видов показал преобладание самок у Stenothoe 
cf. tergestina. У Caprella cf. equilibra соотношение самцов и самок 1:1, что подтверждает устойчивое 
состояние популяции данного вида. Полихеты-вселенцы Hydroides dianthus обнаружены единично в 
колониях мшанок, прикреплённых к створкам моллюсков.

Ключевые слова: виды-вселенцы, макрозообентос, Amphipoda, устричная ферма, Чёрное море
DOI: 10.35885/1996-1499-18-3-057-063

Введение
В процессе развития марикультуры на 

Чёрном море в садках устричных ферм фор-
мируются ассоциации консортного типа с 
руководящими видами, не характерными для 
перифитона и бентоса. Эти виды получают 
преимущество вследствие особенностей ус-
ловий обитания в садках и расположения са-
мих садков. Садки закрыты снаружи и погру-
жены на глубину 4–6 м под поверхностью, что 
защищает обитающих в них гидробионтов от 
волнового воздействия и активного хищниче-
ства и позволяет им успешно выживать и раз-
виваться. К таким руководящим видам можно 
отнести мшанку (Bryozoa) Cradoscrupocellaria 
bertholletii (Audouin, 1826), которая не образу-
ет развитых колоний и не была ранее зареги-
стрирована как руководящий вид в условиях 
бентоса и перифитона Чёрного моря [Мак-
кавеева, 1979; Киселёва, 1981; Брайко, 1968, 
1985; Гринцов, 2000]. Название вида мшанки 
мы приводим с учётом определения, сделан-
ного ранее [Брайко, 1968]. Так как в послед-
ние десятилетия исследование этого вида на 

Чёрном море не проводили и не подтвержда-
ли раннее определение с применением гене-
тического анализа, то мы посчитали нужным 
в названии Cradoscrupocellaria использовать 
обозначение «cf.». Внутри устричных садков 
в летне-осенний сезон в период активного 
развития C. cf. bertholletii формирует колонии 
в виде плотных кустиков, не заселённых сидя-
чими формами беспозвоночных и макрофита-
ми. Как правило, данный вид прикрепляется 
к различным твёрдым субстратам, включая 
створки выращиваемых устриц – Crassostrea 
gigas (Thunberg, 1793) и митилид – Mytilus 
galloprovincialis Lamarck, 1819 и Mytilaster 
lineatus (Gmelin, 1791). Впоследствии в 
сформировавшихся специфических услови-
ях пространство внутри и вокруг колоний 
C. bertholletii заселяют различные представи-
тели макрозообентоса.

В настоящей работе представлена инфор-
мация о фаунистическом составе и количе-
ственных данных необычной ассоциации 
консортного типа, включающей виды, все-
лившиеся в Чёрное море.
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Материал и методика
Исследования проводили в летне-осенний 

период 2024 г. в акватории устричного хозяй-
ства, расположенного на внешнем рейде Се-
вастопольской бухты (рис. 1). Колонии C. cf. 
bertholletii отбирали с внутреннего простран-
ства устричных садков, в котором они нахо-
дились (рис. 2). Всего отобрали 51 колонию. 
Даты отбора проб следующие: 9 колоний ото-
браны 6.09.2024; 7 колоний – 9.09.2024; 16 ко-
лоний – 11.09.2024; 19 колоний – 16.09.2024. 
Собранный материал выдерживали в пресной 
воде 15 минут, затем беспозвоночных смыва-
ли на мельничное сито с ячеей 0.5 мм и по-
мещали в 96%-й этанол. Для всех собранных 
колоний был определен сырой вес в грам-
мах. Значения плотности поселений зареги-
стрированных беспозвоночных рассчитыва-
ли на сырой вес килограмма колоний C. cf. 

Рис. 1. Схема расположения устричной фермы на внеш-
нем рейде Севастопольской бухты.

Рис. 2. Колонии C. cf. Bertholletii: А – в устричном садке; В – внутренняя полость садка с колониями (стрелками 
указаны колонии C. cf. bertholletii внутри садков); С – отдельная колония C. cf. Bertholletii.

bertholletii. Для анализа половой структуры 
S. cf. tergestina и C. cf. equilibra просмотрено 
по 80 особей каждого вида.
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Идентификацию беспозвоночных живот-
ных проводили с помощью световых микро-
скопов МБС-9 и «Микмед-5», использовали 
специальную литературу [Кобякова, Долго-
польская, 1969; Грезе, 1985; Киселёва, 2004; 
Grintsov, Sezgin, 2011; Гринцов, 2022]. Расчёт 
значений встречаемости видов проводили с 
использованием функциональных возможно-
стей программы MS EXEL.

Результаты и обсуждение
Колонии C. cf. bertholletii светло-жёлто-

го цвета расположены почти исключитель-
но внутри от наружной сетки садков (рис. 
1, В). Они были прикреплены либо непо-
средственно к сетке, либо на раковины дву-
створчатых моллюсков. Расположение коло-
ний внутри садков не имело определённого 
порядка, они прикреплены как отдельно, 
так и вплотную друг к другу. Размер коло-
нии составлял около 10 см. Внешне коло-
нии представляли собой плотные кустики, 
состоящие из множества переплетающихся 

ветвящихся фрагментов, сходных по толщи-
не и ветвлению, ориентированных без опре-
делённого порядка. В период активного раз-
вития (июль-август) колонии были чисты от 
различных сидячих организмов. С сентября 
пространство колоний забивалось детритом 
и взвесью, а на их поверхности поселялись 
различные мелкие макрофиты и диатомовые 
водоросли.

На поверхности ветвей колоний, под ними 
и в полостях между ветвями зарегистрирова-
ны различные представители макрозообен-
тоса. Всего было идентифицировано 15 ви-
дов Polychaeta; 8 видов Amphipoda; 8 видов 
Decapoda; 2 вида Gastropoda; 3 вида Bivalvia; 
1 вид Tanaidacea; 1 вид Pantopoda, что в сум-
ме составляет 38 видов беспозвоночных. Для 
двустворчатых моллюсков встречаемость не 
рассчитывали, для остальных видов получе-
ны данные по встречаемости и максимальной 
плотности (табл.)

В том числе были обнаружены и виды, 
недавно вселившиеся в Чёрное море: 

Рис. 3. Виды, недавно вселившиеся в Чёрное море: A – Anadara kagoshimensis; B – Hydroides dianthus; C – Stenothoe 
cf. tergestina; D – Caprella cf. equilibra. Масштабная линейка: A, B – 1 см; C, D – 0,1 см.
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Таблица. Список видов макрозообентоса, их встречаемость и максимальная плотность поселений на кг сырого 
веса вида-консорта C. cf. bertholletii

Таксон, вид Встречаемость, 
%

Максимальные значения 
плотности поселений, экз/кг

Polychaeta
Alitta succinea (Leuckart, 1847) 23.5 654
Genetyllis tuberculata (Bobretzky, 1868) 3.9 44
Harmothoe imbricata (Linnaeus, 1767) 17.7 369
Harmothoe reticulata (Claparède, 1870) 19.6 325
Hydroides dianthus (Verrill, 1873) 11.8 487
Lysidice ninetta Audouin & H Milne Edwards, 1833  2.0 92
Nereis zonata Malmgren, 1867 70.6 2559
Pholoe inornata Johnston, 1839 31.4 853
Phyllodoce sp. 5.9 328
Platynereis dumerilii (Audouin & Milne Edwards, 1833) 74.5 1527
Polyophthalmus pictus (Dujardin, 1839) 11.8 270
Spirobranchus triqueter (Linnaeus, 1758) 2.0 135
Syllis prolifera Krohn, 1852 15.7 328
Syllidae gen. sp. 2.0 111
Trypanosyllis zebra (Grube, 1860) 3.9 135

Decapoda
Athanas nitescens Leach, 1814 70.6 2018
Alpheus dentipes Guerin, 1832 3.9 135
Hippolyte leptocerus (Heller, 1863) 2.0 92
Macropodia czernjawskii (Brandt, 1880) 5.9 182
Palaemon adspersus Rathke, 1837 2.0 25
Palaemon sp. 3.9 194
Pilumnus spinulosus Kessler, 1861 35.3 418
Pisidia bluteli (Risso, 1816) 60.8 1154

Amphipoda
Ampithoe ramondi Audouin, 1826  2.0 209
C. cf. equilibra 52.9 4804
Dexamine spinosa (Montagu, 1813) 3.9 209
Jassa marmorata Holmes, 1905 29.4 1346
Microdeutopus gryllotalpa A. Costa, 1853 5.9 353
Monocorophium acherusicum (A. Costa, 1853) 84.3 12177
Plumulojassa ocia (Spence Bate & Westwood, 1862) 2.0 205
S. cf. tergestina 90.2 16631

Tanaidacea
Leptochelia sp. 51.0 5682
Pantopoda
Tanystylum sp. 41.2 3106
Gastropoda
Tricolia pullus (Linnaeus, 1758) 11.8 325
Pyramidellidae gen. sp. 9.8 369

Bivalvia
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) – 10
Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 – 30
Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791) – 100
Crassostrea gigas (Thunberg, 1793)* – –

* Данный вид культивируется в садках, его встречаемость и плотность поселения не рассчитывали.

A.  kagoshimensis (Bivalvia) [Киселёва, 1992]; 
Stenothoe cf. tergestina (Amphipoda) [Грин-
цов, 2023]; Caprella cf. equilibra (Amphipoda) 
[Grintsov, 2021]; Hydroides dianthus (Verrill, 
1873) (Polychaeta) [Болтачева и др., 2011] 
(рис. 3).

Двустворчатый моллюск-вселенец A. 
kagoshimensis был обнаружен среди колоний 
C. cf. bertholletii в небольшом количестве (до 
10 экз. в пробе). Вероятно, в устричный садок 
анадары оседали из планктона на личиночной 
стадии, а затем росли и развивались среди ко-
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лоний. В настоящее время A. kagoshimensis 
успешно освоил акваторию Чёрного моря 
[Ревков, Живоглядова, 2025].

В каждом из крупных таксонов преимуще-
ство получили немногие виды, чья встречае-
мость была существенно выше, чем у других 
видов этих таксонов. Среди многощетинко-
вых червей (Polychaeta) это два вида из се-
мейства Nereididae Blainville, 1818: N. zonata 
и P. dumerilii (см. табл.). Их встречаемость 
превышала 70%. Данные виды являются мас-
совыми и широко распространены в обраста-
нии вдоль всего побережья Крыма [Киселёва, 
2004]. Среди прикреплённых к створкам мол-
люсков колоний C. cf. bertholletii единично 
были отмечены полихеты H. dianthus (пред-
ставители семейства Serpulidae Rafinesque, 
1815). Их встречаемость составляла 11.76%, 
а количество в пробе не превышало трёх эк-
земпляров. Эти полихеты строят трубки из 
углекислого кальция на створках моллюсков, 
на камнях и различных гидротехнических 
сооружениях. В Чёрном море H. dianthus 
впервые был обнаружен в 2009 г. на створках 
устриц, выращиваемых в районе Севастопо-
ля, а в последующие годы расселился вдоль 
берегов Крыма [Boltachova et al., 2021]. Мно-
гощетинковый червь H. dianthus является 
опасным инвазивным видом и в последние 
годы широко распространяется в Мировом 
океане [Sun et al., 2017].

Среди десятиногих раков преобладали 
два вида: A. nitescens (семейство Alpheidae 
Rafinesque, 1815) и P. bluteli (семейство 
Porcellanidae Haworth, 1825). A. nitescens оби-
тает в северо-западной Атлантике от Норве-
гии до Западной Африки, в Средиземном и 
Чёрном морях. В районе г. Севастополь A. 
nitescens отмечен с начала прошлого века и яв-
ляется часто встречающимся видом, а также 
составной частью биоценоза скал и ракушеч-
ника в северо-западной части Чёрного моря 
[Зернов, 1913]. Обычно встречается на глуби-
нах до 20–25 м в друзах мидий, среди при-
брежных макрофитов, под камнями на песке, 
реже на заиленных грунтах. P. bluteli встре-
чается в умеренных водах северо-восточной 
Атлантики, а также в морях Средиземномор-
ского бассейна и в Чёрном море. Обитает в 
прибрежной зоне среди обрастаний на кам-

нях и скалах, на мидиевых биоценозах, под 
камнями и в зоне ракушечника до глубины 40 
м [Кобякова, Долгопольская, 1969].

Лидерами среди разноногих ра-
ков (Amphipoda) стали также два вида: 
M. acherusicum (семейство Corophiidae Leach, 
1814) и вид-вселенец в Чёрное море S. cf. 
tergestina (семейство Stenothoidae Boeck, 
1871). M. acherusicum -- обычный вид в со-
обществах перифитона и бентоса, у берегов 
Крыма широко распространен [Гринцов, 
2022].

Помимо вышеперечисленных таксонов 
отмечены Tanaidacea, Pantopoda, Gastropoda, 
включающие по одному или по нескольку ви-
дов. Хотя число видов в этих таксонах мало, 
количественно они достигали максимальных 
значений плотности поселений (см. табл.), 
что указывает на благоприятную среду для их 
обитания в данной ассоциации.

Как правило, в надвидовых формирова-
ниях (ассоциациях, сообществах) по плотно-
сти поселений преобладают немногие виды, 
тогда как подавляющее большинство видов 
значительно уступает лидерам и доминан-
там [Алещенко и др., 2002], что мы и наблю-
дали в наших исследованиях. При этом два 
вида-вселенца для Чёрного моря из отряда 
Amphipoda успешно освоили данную среду 
обитания. Один из них (S. cf. tergestina) стал 
лидером по максимальной плотности поселе-
ний не только среди этой группы, но и в целом 
среди всех представителей макрозообентоса, 
зарегистрированных в данной ассоциации. 
Рассмотрим подробнее популяционные пока-
затели этих двух видов.

В водах Чёрного моря S. cf. tergestina от-
мечен впервые в 2018 г. [Гринцов, 2023]. Для 
данного вида зарегистрировано наибольшее 
значение плотности поселений из всех видов 
беспозвоночных – 16 631 экз/кг мшанки C. cf. 
bertholletii (см. табл.), что свидетельствует об 
успешном освоении видом данной консор-
ции.

Представитель морских козочек семей-
ства Caprellidae Leach, 1814, – C. cf. equilibra 
впервые зарегистрирован с 2018 г. на различ-
ных конструкциях носителей морской фер-
мы [Grintsov, 2021; Гринцов, 2023]. При этом 
максимальная плотность поселений C. cf. 
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equilibra в данной ассоциации (4805 экз/кг) 
существенно выше, чем у большинства ви-
дов, что также свидетельствует об успешном 
освоении консорции данным видом.

Для анализа популяций двух доминирую-
щих амфипод вселенцев в консорции мшанки 
было рассчитано соотношение полов. В по-
селениях S. cf. tergestina преобладали самки. 
Они составляли 65% от всех проанализиро-
ванных взрослых особей, поддающихся поло-
вой идентификации. Самцы составляли соот-
ветственно 35% взрослых особей. Результаты 
анализа соотношения полов в тотальной про-
бе, включающей 50 колоний, практически та-
кие же: доля самок составляла 62%, самцов 
– 38%. Соотношение самцов и самок дру-
гого вида – C. cf. equilibra в сборной пробе 
из 51 пробы практически равно: самок 51%, 
самцов 49%. Вероятно, существуют факторы, 
влияющие на распределение самцов и самок, 
амфипод на колониях C. cf. bertholletii. В на-
ших исследованиях показано, что соотноше-
ние самцов и самок близко к стабильному 
(1:1), что подтверждает устойчивое состоя-
ние популяции.

Таким образом, специфические условия 
внутри устричных садков (защищённость от 
крупных хищников и удалённость от зоны 
прибоя и поверхности воды) создают бла-
гоприятную среду для развития колониаль-
ных организмов, таких как мшанка C. cf. 
bertholletii. Сформировавшаяся ассоциация 
консортного типа является местом обитания 
многих гидробионтов как аборигенных, так 
и видов-вселенцев. Подтверждением тому 
является регистрация в консорции мшанки 
C. cf. bertholletii четырёх видов беспозвоноч-
ных, недавно вселившихся в Чёрное море: A. 
kagoshimensis; C. cf. equilibra; H. dianthus; S. 
cf. tergestina. Один из них (C. cf. equilibra) 
стал массовым, а другой (S. cf. tergestina) – 
доминирующим по плотности поселений, что 
свидетельствует об успешном освоении эти-
ми видами-вселенцами данной среды обита-
ния.

Заключение
В ассоциации консортного типа со средо-

образующим видом C. cf. bertholletii (Bryozoa) 
зарегистрировано 38 видов беспозвоночных, 

из них 4 вида недавно вселившихся в Чёр-
ное море: A. kagoshimensis; C. cf. equilibra; H. 
dianthus; S. cf. tergestina. Вид C. cf. equilibra 
(Amphipoda) стал массовым, а S. cf. tergestina 
(Amphipoda) – доминирующим по плотности 
поселений, что ранее не было отмечено ни в 
одном из сообществ Чёрного моря.
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ALIEN SPECIES IN THE ASSOCIATION OF THE CONSORT  
TYPE CRADOSCRUPOCELLARIA CF. BERTHOLLETII  

(AUDOUIN, 1826) (CANDIDAE, BRYOZOA)

© 2025 Grintsov V.A.*, Timofeev V.A.**, Lisitskaya E.V. ***

A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of the RAS, Sevastopol
e-mail: *vgrintsov@gmail.com; **tamplier74@mail.ru; ***e.lisitskaya@gmail.com 

In the summer and autumn period of 2024, an association of consort type with not typical for the Black 
Sea the environment-forming species Cradoscrupocellaria cf. bertholletii (Audouin, 1826) (Bryozoa) was 
studied on an oyster farm near Sevastopol. Macrophytes were not found in the association. Thirty eight mac-
rozoobenthos species belonging to Polychaeta, Decapoda, Amphipoda, Bivalvia, Gastropoda, Tanaidacea, 
and Pantopoda have been recorded. Four species that are invasive to the Black Sea: Anadara kagoshimensis 
(Tokunaga, 1906); Stenothoe cf. tergestina; Caprella cf. equilibra; Hydroides dianthus (Verrill, 1873) have 
been discovered. Caprella cf. equilibra was an abundant species, Stenothoe cf. tergestina was the dominant 
one. Analysis of the sexual structure of the populations showed the predominance of females Stenothoe 
cf. tergestina. The ratio of males and females of Caprella cf. equilibra was 1:1, which confirms the stable 
state of the population of this species. The polychaetes-invaders of Hydroides dianthus have been found in 
colonies of bryozoans attached to the shells of mollusks.

Keywords: alien species, macrozoobenthos, Amphipoda, oyster farm, the Black Sea.
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Осолонение и повышение температуры воды Азовского моря и непосредственно Таганрогского 
залива за последние годы привело к распространению в этом бассейне новых для региона видов. В 
конце мая 2024 г. в западной части залива, недалеко от г. Мариуполь (46°54’11» с. ш. 37°47’12» в. д.), 
в улове ловушечного вентеря на глубине 7.5 м при солёности у дна 13.6‰ была обнаружена серая 
песчаная креветка Crangon crangon (Linnaeus 1758). Ранее в северной части Азовского моря и в Та-
ганрогском заливе эти креветки не встречались. Данный вид, единственный из семейства Crangonidae 
зарегистрированный в Азовском море, обитает исторически в Керченском проливе и в южной части 
Азовского моря. Можно предположить, что из-за изменений условий среды произошёл сдвиг ареала 
песчаной креветки на север Азовского моря с проникновением в Таганрогский залив.

Ключевые слова: ракообразные, Crangonidae, серая песчаная креветка, Crangon crangon, осоло-
нение, Азовское море, Таганрогский залив.

DOI: 10.35885/1996-1499-18-3-064-068

Ареалом серой песчаной креветки 
Crangon crangon (Linnaeus, 1758) является 
северный шельф Атлантического океана. На 
западе ареал вида простирается от побере-
жья Марокко до Белого моря на севере Рос-
сии. C. crangon населяет Балтийское, Среди-
земное, Чёрное моря [Campos et al., 2009]. В 
Азовском море C. crangon отмечен в Керчен-
ском проливе и южной части Азовского моря 
[Мордухай-Болтовской, 1960; Кулиш, Левин-
цова, 2019].

Считается, что восточная средиземномор-
ская популяция серой песчаной креветки са-
мая древняя, и в период позднего плейстоцена 
эта популяция стала источником распростра-
нения данного вида в восточной части Атлан-
тического океана [Luttikhuizen et al., 2008].

Взрослые особи обитают на дне, предпо-
читая прибрежные зоны и лиманы, выбирая 
отмели с солоноватой водой. Они обычно 
многочисленны и оказывают влияние на эко-
системы, в которых обитают [Campos et al., 
2009].

Длина взрослых особей варьирует от 30 
до 50 мм, иногда они могут достигать 90 мм 

[Fish et al., 2011]. Креветка обладает маски-
ровочной окраской, которая имитирует цвет 
песчаного дна, и может изменяться в зависи-
мости от окружающей среды [Определитель 
фауны…, 1969; Макаров, 2004, с. 158–160]. 
Питаются креветки преимущественно ночью, 
днём зарываются в песок, прячась от хищни-
ков [Буруковский, 2022]. Основными врагами 
являются водоплавающие птицы и некоторые 
виды рыб [Макаров, 2004, с. 185]. Половая 
зрелость у самок наступает при длине тела от 
22 до 43 мм, у самцов – от 30 до 55 мм. В пе-
риод между окончанием метаморфоза и пер-
вым размножением у песчаной креветки про-
ходит 20–25 линек [Meixner, 1969; Campos, 
van der Veer, 2008].

Исследования показали, что при темпе-
ратуре 3–4 °C оптимальная солёность для 
креветок этого вида составляет 34‰, и в 
холодные зимние месяцы песчаные кревет-
ки концентрируются в Средиземном море в 
водах с солёностью 34,7‰, а с повышением 
температуры летом оптимальной для них 
становилась солёность 30–20‰ и ниже. Это 
также подтверждается данными о промыс-
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ле креветок в Средиземном море [Макаров, 
2004, с. 177]. Личинки предпочитают полига-
линную зону и не встречаются при солёности 
воды ниже 10‰. Их численность достигает 
максимума летом, зимой они не встречаются, 
данные приведены для Северного моря [Ма-
каров, 2004, с. 264].

Серая песчаная креветка относится к ви-
дам с коротким жизненным циклом. Продол-
жительность жизни составляет до трёх лет. 
Она обладает высокой репродуктивной спо-
собностью, которая выражается в растянутом 
нерестовом периоде с возможностью форми-
рования потомства (до трёх раз) и высокой 
абсолютной плодовитостью не менее 1,1 ты-
сячи яиц на один грамм массы тела самки 
[Кулиш, Кузнецова, 2022б]. Предполагается, 
что в неблагоприятных условиях, вызванных 
заморными явлениями, популяции восполня-
ют свою численность путём увеличения пло-
довитости [Макаров, 2004]. В тёплое время 
года особи рассредоточены по акватории, но 
могут образовывать скопления из однораз-
мерных особей [Кулиш, Кузнецова, 2022б]. 

Данный вид креветок имеет высокое про-
мысловое значение. Серая песчаная кревет-
ка входит в пятёрку самых ценных промыс-
ловых видов в некоторых странах Западной 
Европы. Этот факт служит основанием для 
разработки стратегии развития её промысла 
в Азовско-Черноморском бассейне [Кулиш, 
Кузнецова, 2022а, б].

В акватории Керченского пролива в 2014–
2018 гг. отмечено, что C. crangon распростра-
нён по всей акватории пролива. Взрослых 
особей находили в Керченской бухте, Та-
манском заливе возле мыса Тузла, а также в 
юго-западной части пролива рядом с озером 
Балчи-коль (Солёное) [Кулиш, Левинцова, 
2019].

В юго-западной части Азовского моря в 
2016–2017 гг. зарегистрировано 46 видов, из 
них 12 видов Crustacea, однако за это время 
исследований серая песчаная креветка в уло-
вах не была обнаружена [Болтачева и др., 
2022]. 

В данной публикации приводятся сведе-
ния о новых местах находок серой песчаной 
креветки в Азовском море и Таганрогском за-
ливе.

Материал и методика
Работы «По определению солёности и 

распределению бентоса в Азовском море и 
Таганрогском заливе» проходили в период 
с 20 по 30 мая 2024 г. на научно-исследова-
тельском судне Южного научного центра 
РАН ПТР «Денеб». Основное оборудова-
ние и приборы: CTD-зонд SEACAT SBE 19, 
зонд Aanderaa, зонд SBE-21, сеть Апштей-
на, сеть ИКС 80, дночерпатель Ван Виина, 
ловушечный вентерь 1,5 м, ячеей 8 мм, Глу-
бину проведения работ определяли по эхо-
лоту Furuno  FCV 1200L. Местоположение 
станций регистрировали по спутникам GPS, 
ГЛОНАСС, Галилео, QZSS, Бейдоу, SBAS. 
Данные о температуре и солёности воды по-
лучены с указанных зондов в местах лова. 
Для работы применяли световые микроскопы 
«МБС-9» и «Микмед-5». Фотографии выпол-
нены смарт камерой Sony IMX686 с матрицей 
Quad Bayer 1/17’’ и цифровым микроскопом 
MS4. 

Результаты и осуждение
При проведении комплексной экспедиции 

по Азовскому морю юго-восточней г. Мариу-
поль, координаты: 46°54’11’’ с. ш. 37°47’12’’ 
в. д., 21 мая 2024 г. в улове ловушечного 
вентеря среди 30 особей травяной креветки 
Palaemon adspersus Rathke, 1836 была обна-
ружена лишь одна особь песчаной креветки. 
C. crangon легко отличается от других, оби-
тающих в Азовском море креветок коротким 
рострумом и «пояском» чёрного цвета на 
третьем сегменте абдомена (рис. 1) [Макаров, 
2004, Определитель, 1969].

Пойманный экземпляр оказался яйценос-
ной самкой и имел общую длину (Lt) 70 мм. 
Глубина в месте обнаружения креветки со-
ставляла 7.5 м. Температура поверхностных 
вод была +19 °C, а у дна +17,3 °C. Солёность 
поверхностных вод составляла 13,3‰, а у дна 
– 13,6‰. Согласно нашим данным, этот вид 
креветок ранее не встречался в водах Таган-
рогского залива.

У Керченского пролива 23 мая 2024 г. 
серая песчаная креветка нами отмечена не 
была, хотя эти места обычны для данного 
вида. Позднее, 26 мая 2024 г., также в улове 
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ловушечного вентеря в юго-западной части 
Азовского моря у мыса Казантип за ночь 
было поймано 16 экземпляров песчаной кре-
ветки и 21 – травяной креветки. 

В северо-западной части Азовского моря 
(46°13’16’’ с. ш. 35°40’0’’ в. д.), 28,8 км 
юго-восточней Молочного лимана, 27 мая 
2024 г. на глубине 11 м в дневном улове были 
обнаружены 15 особей травяной и 4 – серой 
песчаной креветки. Последними оказались 
два самца и две яйценосные самки. Темпе-
ратура в месте данной находки составляла 
+17.5 °C, солёность – 14.21‰ у поверхности 
и 14.15‰ у дна. Размеры особой песчаной 
креветки (Lt) варьировали от 50 до 63 мм.

Юго-восточней Обиточной косы в 19 км 
(46°20’16’’ с. ш. 36°16’24’’ в. д.) 28 мая 2024 г. 
на глубине 11.5 м за ночь пойман один экзем-
пляр серой песчаной креветки длиной (Lt) 
63  мм (яйценосная самка), 3 голландских 
краба Rhithropanopeus harrisii (Gould 1841) и 
15 травяных креветок. Температура воды на 
поверхности и у дна в месте находки была 
+17.5 °C, солёность – 14.44‰ по всей толще. 

Юго-западней Белосарайской косы на уда-
лении 18.3 км (46°43’17’’ с. ш. 37°11’5’’в. д.) 
29 мая 2024 г. за ночь в улове ловушки на глу-
бине 6 м оказалось 8 экземпляров травяных 

Рис. 1. Серая песчаная креветка C. crangon, западная часть Таганрогского залива, 21 мая 2024 г.: A – вид сверху; 
B – вид сбоку (s − «поясок» чёрного цвета на третьем сегменте абдомена); C – вид головного отдела сверху (r – 
рострум); D – вид головного отдела сбоку (фото Г.Е. Гуськова).

креветок, 2 – голландского краба и 3 – пес-
чаной креветки размером (Lt) 53, 58 и 64 мм 
соответственно. 

По нашим данным, первый подтверждён-
ный случай встречи C. crangon у северного 
берега Азовского моря произошёл 20 июля 
2021 г. у села Урзуф Донецкой области между 
Бердянской и Балосарайской косами.

Заключение 
За последние годы из-за потепления кли-

мата и малоснежных зим зафиксировано со-
кращение стока воды из р. Дон в Азовское 
море, что привело к повышению солёности 
как в море, так и в Таганрогском заливе. В 
период проведения данных работ солёность 
воды варьировала от 0.7‰ в устье р. Дон и 
в восточный части Таганрогского залива до 
12.8‰ на поверхности и 13.8‰ у дна в его за-
падной части. После находки C. crangon в мае 
2024 г. в западной части залива (46°54’11’’ с. 
ш. 37°47’12’’ в. д.) можно предположить, что 
произошло расширение ареала серой песоч-
ной креветки на север в результате осолоне-
ния Азовского моря и Таганрогского залива. 
Таким образом, можно утверждать, что песча-
ная креветка в настоящее время встречается 
вдоль всего северного побережья Азовского 



67РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

моря от косы Бирючий остров на северо-за-
паде до западной части Таганрогского залива 
включительно.
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FIRST RECORD OF CRANGON CRANGON (DECAPODA, 
CRAN-GONIDAE) IN THE TAGANROG BAY

Guskov G.Е.*, Shokhin I.V.**

Federal Research Center Southern Scientific Center RAS, 41 Chekhov Ave., Rostov-on-Don, 344006 Russia
 e-mail: *gleb_guskov@mail.ru; **ishohin@mail.ru

Salinization and an increase in the temperature of the waters of the Sea of Azov and the Taganrog Bay 
itself in recent years have led to the spread of adventitious species in this basin. At the end of May 2024, 
in the eastern part of the bay, not far from the city of Mariupol (46°54’11” n. 37°47’12” e.d.), a Crangon 
crangon (Linnaeus 1758) was found in the catch of a trap venter at a depth of 7.5 m at a salinity of 13.6% 
at the bottom. Previously, these shrimps had not been found in the northern part of the Sea of Azov and in 
the Taganrog Bay. This species, the only one from the Crangonidae family recorded in the Black Sea, lives 
in the Kerch Strait and in the southern part of the Sea of Azov. It can be assumed that due to changes in 
environmental conditions, the range of the shrimp shifted to the north of the Sea of Azov with penetration 
into the western part of the Taganrog Bay.

Keywords: Crustaceans, Crangonidae, Crangon crangon, salinization, Sea of Azov, Taganrog Bay.
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На основе исследований 1995–2024 гг. установлен высокий уровень видового богатства (310 видов 
из 4 семейств; 60% фауны Удмуртии) и проведён многосторонний анализ фауны долгоносикообраз-
ных жуков (Curculionoidea) г. Ижевск, крупного промышленного города, расположенного на востоке 
европейской части России. Сравнение комплексов долгоносиков экологических зон города и типов 
биотопов, различающихся степенью урбанизации, позволило выявить основные тенденции трансфор-
мации фауны в городской среде. Показано, что в селитебной зоне, при условии высокой мозаичности 
среды и сохранении остаточных природных биотопов, видовое богатство долгоносикообразных 
жуков не ниже, чем в зелёной зоне города, но состав и структура (ареалогическая и экологическая) 
имеют существенные отличия. Резкое обеднение и кардинальная трансформация структуры фауны 
(преобладание рудеральных и эврибионтных видов, заметная доля видов степного происхождения) 
наблюдаются в районах городской застройки. Качественные изменения фауны при урбанизации прояв-
ляются также в появлении в ней значительной группы адвентивных видов (37; 12% фауны). Большая 
часть из них – ближние вселенцы, проникшие в город вслед за сорно-рудеральной растительностью 
из долин крупных рек юга республики или лесостепной зоны Заволжья. Основной вектор инвазии 
– саморасселение по антропогенно трансформированным биотопам. Непреднамеренный завоз из 
отдалённых регионов с посадочным материалом или грунтом можно предполагать для четырёх видов 
долгоносиков (Otiorhynchus smreczynskii, Polydrusus formosus, Exomias pellucidus, Pholicodes sp.).

Ключевые слова: Coleoptera, Curculionoidea, долгоносикообразные жуки, Ижевск, Предуралье, 
городская фауна, адвентивные виды.
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Введение
Городская (урбанистическая) среда – осо-

бая и сравнительно новая среда обитания жи-
вых организмов, в том числе и насекомых. 
Она характеризуется сложной мозаичностью, 
динамичностью и большим разнообразием 
биотопов: от сильно трансформированных 
(урбанизированных, рудеральных, сегеталь-
ных) местообитаний до значительной сте-
пени сохранённых природных биоценозов 
зелёной зоны города. Специфическими для 
города типами биотопов являются многоэ-
тажные строения и прилегающие к ним тер-
ритории, а также городские парки и скверы, 
ботанические сады. При этом аборигенное 
ядро фауны в основном концентрируется в 
сохранившихся природных и псевдоприрод-

ных биоценозах. В районах плотной застрой-
ки преобладают экологически пластичные 
виды открытых пространств, не свойствен-
ные лесным экосистемам, в зданиях – обли-
гатные синантропы. Антропическая транс-
формация биоты в городах проявляется, в 
частности, в концентрации здесь популяций 
адвентивных (чужеродных) видов. Благодаря 
разнообразию и специфике местообитаний в 
городской черте, часто наблюдаются высокий 
уровень видового богатства насекомых (в том 
числе и жуков-долгоносиков) и значитель-
ные отличия состава и структуры городских 
фаун от фаун соответствующих природных 
ландшафтов [Cholevicka, 1981; Клауснитцер, 
1990; Дедюхин, 2006, 2019б; Арзанов, Черед-
ников, 2018]. 
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Город Ижевск – столица Удмуртской Ре-
спублики, крупный промышленный, транс-
портный и культурный центр региона, распо-
ложен в центральной её части, в междуречье 
Камы и Вятки и на границе северной и юж-
ной подзон зоны хвойно-широколиственных 
лесов (подтайги) востока Русской равнины 
[Ильминских, 1998; Шадрин, 1999]. Числен-
ность населения Ижевска, постоянно прожи-
вающего в городе, составляет около 620 тыс. 
человек. Площадь городской черты – 315,15 
км² (включая акваторию Ижевского пруда). 
Географические координаты центральной 
части Ижевска  – 56.85° с. ш., 53.20° в. д. 
Территория в рамках черты города делится 
примерно поровну на районы застройки (се-
литебная зона в широком смысле, включая 
промышленную) и зелёную (рекреационную) 
зону. Собственно селитебная зона включает в 
себя жилые районы различных строительных 
типов: зоны многоэтажной (около 16.50 км²) 
и индивидуальной (около 24.40 км²) застрой-
ки, а также массивы садово-дачных участков. 
Большие площади занимают производствен-
ная зона и зоны транспортной и инженерной 
инфраструктур (32.25 км²). К рекреационной 
зоне города относятся городские леса и лесо-
парки (включая комплексный заказник «Вер-
ховье Ижевского пруда») (около 80.00 км²), 
зелёные насаждения общего пользования 
(парки отдыха, скверы, бульвары) (4.17 км²) 
[Ижевск…, 2025]. 

Долгоносикообразные жуки (Curculion-
oidea) характеризуются высоким уровнем 
разнообразия как в природных, так и в ан-
тропогенно изменённых ландшафтах, при 
этом большое число видов этого надсемей-
ства трофически связано с растениями-цено-
фобами [Коротяев, 2012]. Поэтому они мо-
гут служить одной из модельных групп при 
изучении закономерностей трансформации 
экосистем, в том числе при урбанизации сре-
ды. Работы подобного рода широкое распро-
странение получили в зарубежных странах 
[Cholevicka, 1981; Клауснитцер, 1990; Bayer, 
Winkelmann, 2005; Germann et al., 2008]. В 
России долгоносики в городах, как правило, 
изучались в связи с завозом адвентивных ви-
дов и их последующей инвазией [Коротяев 
и др., 2015, 2018; Забалуев, 2023; Дедюхин, 

Плакхина, 2024а, 2024б], либо исследования 
ограничивались описанием комплексов дол-
гоносикообразных жуков в городских зелё-
ных насаждениях или в ботанических садах 
[Томилова, 1962; Кривец, 2002, Богачева и 
др., 2009; Дедюхин, 2010]. Специальные ра-
боты, посвящённые многостороннему ана-
лизу городской фауны этой группы, в нашей 
стране очень редки. Единственное исключе-
ние составляет работа, в которой детально 
изучен и проанализирован состав фауны над-
семейства Curculionoidea, г. Ростов-на-Дону 
[Арзанов, Чередников, 2018].

Сведения о видовом составе долгоносико-
образных жуков Ижевска можно почерпнуть 
в ряде публикаций [Дедюхин, 2006, 2010, 
2012, 2014, 2019а, 2019б, 2019в]. В них для го-
рода (включая леса зелёной зоны и Учебный 
ботанический сад УдГУ) в общей сложности 
указано 219 видов. За последние годы был 
собран новый обширный материал в разных 
частях и экологических зонах города, а так-
же детально обработаны сборы предыдущих 
лет, что позволило существенно дополнить 
общий список долгоносикообразных жуков 
города и уточнить состав чужеродных видов. 

Цель данной работы – на основе резуль-
татов многолетних исследований впервые 
провести разносторонний анализ фауны дол-
гоносикообразных жуков г. Ижевск в целом 
(и адвентивного компонента, в частности), 
установить закономерности пространствен-
ной дифференциации фауны в черте города и 
оценить степень её трансформации. 

Материал и методы
Материалы для настоящей работы получе-

ны в ходе комплексного изучения жуков-фи-
тофагов г. Ижевск (в рамках изучения фауны 
этих групп Удмуртии и Вятско-Камского ре-
гиона в целом) в течение последних 30 лет 
(1995–2024 гг.). В качестве основных методов 
применялись энтомологическое кошение и 
сбор жуков непосредственно с кормовых рас-
тений (ручным способом либо отряхиванием 
имаго в сачок). Кроме того, проводился визу-
альный учёт специфических повреждений, 
оставляемых жуками-фитофагами на расте-
ниях, а также сбор преимагинальных стадий 
с последующим выведением жуков на кор-
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мовых растениях в лабораторных условиях. 
Ограниченно использовались также линии 
почвенных банок-ловушек, а также разбор 
лесной подстилки на пологе. 

Исследованиями был охвачен широкий 
спектр биотопов во всех административных 
районах и экологических зонах города. Ста-
ционарные многолетние сборы проведены на 
трёх участках с разной степенью урбанисти-
ческой нагрузки (рис. 1).

Помимо оригинальных данных, исполь-
зовались также немногие сохранившиеся на 
ватных матрасиках материалы, собранные на 
территории Ижевска студентами Удмуртско-
го государственного педагогического инсти-
тута (сейчас Удмуртский государственный 
университет) в начале 70-х гг. XX в. под ру-
ководством канд. биол. наук В.И. Рощиненко.

Общий объём изученного материала со-
ставил около 20 тыс. экземпляров. Все сборы 
хранятся в коллекции автора.

Анализ пространственного распределе-
ния фауны осуществлялся в градиенте воз-
растания урбанистической нагрузки от пе-
риферии к центру города согласно подходу, 
предложенному Б. Клауснитцером [1990]. 
В качестве основных сравниваемых единиц 
при анализе трансформации структуры фа-
уны в городской среде были взяты выборки 
(парциальные фауны) двух основных эколо-
гических зон города: урбанизированной, или 
селитебной, зоны в широком смысле (в той 
или иной степени застроенной, включая мно-
гоэтажную застройку, транспортные зоны, 
садово-дачные участки, ботанический сад, 
парки отдыха, а также остаточные участки 
лесов, окружённые городской застройкой) и 
зелёной зоны, в которой преобладают леса и 
лесопарки рекреационного и водоохранного 
назначения, а застройка представлена в виде 
отдельных баз отдыха и детских лагерей. К 
этой же зоне относится ООПТ «Верховья 
Ижевского пруда», где во многом сохрани-
лись комплексы, характерные для долины р. 
Иж до затопления водами водохранилища 
большей части её поймы на территории го-
рода. В целом, фауну зелёной зоны мы рас-
сматриваем как контрольную, во многом от-
ражающую состав первичной (аборигенной) 
фауны этой территории, а фауну селитебной 

зоны – как фауну, складывающуюся в услови-
ях городской среды.

Для сравнения видового состава долго-
носикообразных жуков разных экологиче-
ских зон и типов биотопов города использо-
вался коэффициент Жаккара [Jaccard, 1901]. 
Номенклатура видов и общие данные об их 
распространении приняты по новой версии 
«Каталога долгоносикообразных жуков Пале-
арктики» [Alonso-Zarazaga et al., 2024]. Уточ-
нение ареалов в пределах европейской части 
России проводилось по ряду других источни-
ков [Исаев, 2007; Дедюхин, 2012; Дедюхин, 
Плакхина, 2024а; Забалуев и др., 2019; Заба-

Рис. 1. Географическое положение Ижевска (A) и места 
стационарных исследований в черте города с разной 
степенью урбанистической нагрузки (B): 1 – ботаниче-
ский сад УдГУ и окрестные лесные и луговые участки 
зелёной зоны; 2 – лесопарк в долине р. Чемошурка, 
окружённый многоэтажной застройкой и полями; 3 – 
исторический центр города.
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луев, 2025]. При выделении ареалогических 
комплексов использован принцип построе-
ния схем ареалов по К.Б. Городкову [1984].

Результаты и их обсуждение
Видовое богатство фауны. Всего в черте 

г. Ижевск (включая лесные массивы зелёной 
зоны и верховье Ижевского пруда) зарегистри-
ровано 310 видов надсемейства Curculionoidea 
(без учёта Scolytinae из Curculionidae), что со-
ставляет свыше половины (60.3%) фауны ре-
спублики (к настоящему времени в Удмуртии 
известно 514 видов долгоносикообразных жу-
ков). Показательно, что флора Ижевска также 
включает около 60% видов флоры республики 
[Ильминских и др., 1998]. 

Таким образом, уровень видового богат-
ства этой группы в городской черте Ижев-
ска может считаться высоким. Известно, что 
локальные фауны долгоносиков городов мо-
гут быть очень богатыми. Например, фауна 
Берлина насчитывает более 540  видов этого 
надсемейства [Bayer, Winkelmann, 2005]. Для 
Варшавы приведено 346  видов [Cholevicka, 
1981]. Практически столько же видов отмече-
но в Ростове-на-Дону (347 из пяти семейств) 
[Арзанов, Чередников, 2018]. 

Причинами, обусловившими большое раз-
нообразие долгоносиков в Ижевске, являются 
высокая мозаичность среды и, как следствие, 
широкий спектр часто контрастных по эколо-
гически условиям биотопов; богатство город-
ской флоры (включая обширные комплексы 
рудеральных, культивируемых растений и 
интродуцентов); наличие слабонарушенных 
лесных массивов зелёной зоны города, явля-
ющихся резерватами природного разнообра-
зия флоры и фауны, а также околоводных и 
заболоченных сообществ верховьев Ижевско-
го пруда, пойм р. Позимь и малых рек, проте-
кающих в городе; расположение территории 
города на значимом ландшафтно-зональном 
рубеже (границе двух подзон подтайги), что 
определило исторически сложившуюся раз-
ную степень освоенности южной и северной 
частей города. 

Распределение видового богатства над-
семейства Curculionoidea Ижевска по семей-
ствам следующее: Curculionidae (241 вид; 
78.5% состава фауны), Brentidae (52  вида; 

16.9%), Attelabidae (12 видов; 3.9%), Anthrib-
idae (5 видов; 1.6%). Интересно, что таксоно-
мическая структура фауны и доля, приходя-
щиеся на конкретные семейства, практически 
полностью соответствуют установленным 
для региональной фауны Вятско-Камского 
междуречья в целом [Дедюхин, 2012]. Прав-
да, в черте города пока не зарегистрирова-
ны представители небольшого семейства 
Nemonychidae (но вполне возможны).

Закономерности пространственно-
го распределения жуков-долгоносиков в 
черте г. Ижевск. Анализ пространственной 
дифференциации фауны долгоносикообраз-
ных жуков в урбанистическом градиенте от 
периферии к центру города показал, что по 
уровню видового богатства фауны зелёной и 
селитебной (в широком смысле) зон практи-
чески равны (257 и 259 видов; 82.9 и 83.9% 
фауны города) (табл. 1).

Таким образом, урбанизация не ведёт к 
обязательному снижению разнообразия этой 
группы жуков. Более того, благодаря ком-
плексности фауны совокупное видовое бо-
гатство долгоносиков в городской черте в 
настоящее время, несомненно, гораздо выше, 
чем оно было на этой территории до созда-
ния города. Связано это как с увеличением 
мозаичности среды, так и с особенностями 
экологии видов Curculionoidea, большинство 
из которых в местных условиях тяготеет к от-
крытым и хорошо прогреваемым биотопам с 
разрежённой растительностью. 

При этом фауна, складывающаяся в ус-
ловиях города, существенно трансформиро-
вана, что отражает невысокий уровень коэф-
фициента Жаккара (65%) между выборками 
селитебной и зелёной зоны. Так, 49 видов, 
обитающих в городских лесах и в верховьях 
Ижевского водохранилища, отсутствуют в 
основной части города (вероятно, исчезнув-
ший в селитебной зоне компонент фауны). 
Напротив, 55 видов, встречающихся на ур-
банизированных территориях, не обнаруже-
ны в естественных биоценозах зелёной зоны 
(в основном адвентивные и криптогенные 
виды). При этом ядро фауны города (даже в 
основной его части) составляют аборигенные 
виды, сохраняющиеся в остатках природных 
биоценозов, а также заселяющие вторичные 
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Таблица 1. Ареалогическая структура фауны долгоносикообразных жуков (Curculionoidea) г. Ижевск

Комплексы

Фауна г. Ижевск 
в целом Селитебная зона Зелёная зона

Число 
видов

Доля в фа-
уне, (%)

Число 
видов

Доля в фа-
уне (%)

Число 
видов

Доля в фа-
уне (%)

Долготные комплексы

Космополитный 2 0.6 2 0.8 - 0

Голарктический 22 7.1 21 8.1 22 8.6
Транспалеарктический 87 28.1 71 27.4 81 31.5
Западно-центрально-
палеарктический 141 45.5 122 47.1 108 42.0

Западнопалеарктический 44 14.2 33 12.7 37 14.4

Центральнопалеарктический 7 2.3 6 2.3 3 1.2
Центрально-восточно-
палеарктический 7 2.3 4 1.5 6 2.3

Всего 310 100 259 100 257 100
Широтные комплексы

Бореальный и арктобореальный 16 5.2 10 3.9 16 6.2

Полизональный 57 18.4 55 21.2 54 21.0
Температный 135 43.5 107 41.3 130 50.6

Южно-бореально-суббореальный 75 24.2 60 23.2 54 21.0
Суббореальный 27 8.7 27 10.4 3 1.2
Всего 310 100 259 100 257 100

городские местообитания (парки, агроценозы 
и т.д.) из природных резерватов. Последнее 
чётко показано на примере группировок дол-
гоносиков Ботанического сада Удмуртского 
университета (далее БС УдГУ) [Дедюхин, 
2010, 2019в].

Селитебная зона не является однород-
ной, поэтому для более детального анализа 
пространственной дифференциации фауны 
в городе целесообразно отдельно проанали-
зировать состав долгоносикообразных жуков 
в районах, занятых частной и многоэтажной 
застройкой.

На территориях с индивидуальной за-
стройкой, в садово-дачных массивах и на 
городских сельскохозяйственных землях 
(включая БС УдГУ) отмечено 214 видов 
(70.0% фауны города). Наблюдаемое здесь 
большое видовое богатство обусловлено в 
целом благоприятными условиями для оби-
тания обширной группировки долгоносиков 
открытых пространств, а также проникнове-
нием в сады и аллеи лесных и луговых видов 
из сопредельных участков зелёной зоны.

Напротив, в микрорайонах с типичной 
городской застройкой (включая дворы, ули-
цы, скверы, городские парки, пустыри и т.д.) 
зарегистрировано меньше половины видов, 
встречающихся в городе (143; 46.1%), а ко-
эффициент сходства состава долгоносико-
образных жуков между этой парциальной фа-
уной и фауной зелёной зоны составляет всего 
36.5%. Однако при учёте комплексов лесных 
участков, сохранившихся узкими полосками 
и островками в овражной сети вдоль долин 
малых рек (Карлутка, Подборенка, Чемошур-
ка), протекающих в центральных районах го-
рода, общее число видов долгоносиков, заре-
гистрированных в центральной зоне города, 
значительно больше (около 185), а коэффици-
ент Жаккара между фаунами зелёной и сели-
тебной зоны ожидаемо гораздо выше 55.6%.

Таким образом, значительное обеднение 
видового богатства долгоносикообразных 
жуков, сопровождаемое кардинальной транс-
формацией их комплексов, происходит лишь 
при глубокой урбанизации, когда исчезают 
территории, имеющие в той или иной степе-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 202574

ни сохранившуюся аборигенную раститель-
ность, в результате чего в фауне начинают 
преобладать виды, не характерные для мест-
ных сообществ. 

Интересно сравнить также локальное раз-
нообразие в конкретных микрорайонах го-
рода (радиусом около 1 км), различающихся 
уровнем и видами урбанистической нагрузки 
(места стационарных исследований отмече-
ны на рис. 1, B). Так, в БС УдГУ и в прилега-
ющих к нему лесных массивах зелёной зоны 
(зональные тёмнохвойно-широколиственные 
леса рекреационного назначения, небольшой 
пруд и заболоченные ольшаники в верховьях 
р. Карлутка) в ходе многолетних исследова-
ний выявлено 222  вида (174 вида отмечены 
непосредственно на территории ботаническо-
го сада, в том числе 81 вид – на культурных 
и интродуцированных видах растений). В ле-
сопарке, расположенном на восточной окраи-
не города, где сохранились лишь ленточные, 
тёмнохвойные и мелколиственные леса вдоль 
овражной системы долины р.  Чемошурка, и 
с прилегающими к нему городскими кварта-
лами, а также сопредельными полями видо-
вое богатство долгоносикообразных жуков 
заметно ниже (187 видов). В историческом 
центре города, наиболее плотно застроенном, 
где отсутствуют лесные участки, а древесные 
насаждения есть лишь на аллеях улиц, придо-
мовых территориях, в скверах и парке отды-
ха, удалось зарегистрировать лишь 85 видов 
долгоносиков (многие из которых собраны в 
единичных экземплярах). При этом в связи 
с малой площадью открытого грунта и регу-
лярным кошением газонов и пустошей здесь 
очень ограничено представлены пустыри.

Зоогеографический и экологический 
анализ фауны города. Трансформация фау-
ны в городской черте наглядно проявляется 
при сравнении зоогеографической и эколо-
гической структур комплексов долгоносико-
образных жуков, складывающихся на терри-
ториях с разной степенью урбанизации, на 
фоне структуры фауны городской черты 
Ижевска в целом. 

Анализ зоогеографической структуры по 
двум параметрам (долготной и широтной со-
ставляющих ареала) (см. табл. 1), показал, 
что в фауне Ижевска преобладают широко 

распространённые виды западно-централь-
но-палеарктического и транспалеарктическо-
го комплексов (в общей сложности 73.6%). 
Заметную роль играют также западнопалеар-
ктические элементы фауны (14.2%) при очень 
незначительном участии видов голарктиче-
ского (7.1%), центральнопалеарктического и 
центрально-восточно-палеарктического ком-
плексов (по 2.3% каждый). Подобное распре-
деление характерно и для региональной фау-
ны Удмуртии. 

При сравнении фаун двух основных эко-
логических зон города обращает на себя 
внимание более высокая доля в фауне урба-
низированной зоны западно-центрально-па-
леарктических видов (47 против 42% в фауне 
зелёной зоны) и центральнопалеарктических 
видов (2.3 против 1.2%) Напротив, в зелёной 
зоне несколько выше процент видов запад-
нопалеарктического комплекса (14.4 против 
12.7%).

Главной особенностью широтно-зональ-
ной структуры фауны города (см. табл. 1) вы-
ступает заметная доля в ней суббореальных 
(в основном степных) долгоносиков (27  ви-
дов; 8.7%), совершенно не характерных для 
зональных лесных ландшафтов. Подтвержде-
нием этому является почти полное отсутствие 
их в фауне зелёной зоны, где отмечено всего 
три таких вида в сухих сосняках, местами 
сохранившихся на северной, прилегающей к 
пруду окраине города. При этом все зареги-
стрированные в городе степные виды отме-
чены в застроенных районах или в городских 
агроценозах, составляя в фауне селитебной 
зоны 10.4% (против 1.2% в зелёной зоне). С 
другой стороны, в зелёной зоне Ижевска го-
раздо выше доля температных и бореальных 
форм (в общей сложности 57 против 45% в 
селитебной зоне). 

Таким образом, при урбанизации ярко 
выражена тенденция к формированию фау-
ны более южного типа. Подобная же особен-
ность характерна для фаун городов Средней 
Европы, в которых отмечается повышенная 
доля ксеротермофильных средиземномор-
ских видов [Клауснитцер, 1990; Germann et 
al., 2008]. В целом, это обусловлено комплек-
сом взаимосвязанных факторов: преоблада-
нием в городской среде открытых, хорошо 
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прогреваемых биотопов с травянистой рас-
тительностью, повышенным температурным 
режимом и общей ксерофикацией местооби-
таний.

Экологическая структура фауны проана-
лизирована по двум параметрам: биотопиче-
скому и ярусному предпочтению видов (табл. 
2). Соотношение групп, выделенных по био-
топическому преферендуму, также отражает 
существенные различия фаун урбанизиро-
ванной территории и периферии Ижевска. В 
селитебной зоне в общей сложности заметно 
преобладают виды, характерные для пусты-
рей и придорожной растительности (пионер-
ная группа) (73; 28%), а также эврибионты 
травянистых биотопов (60 видов: 23%). В 
зелёной зоне видовое богатство пионерной 
группы меньше почти в 2,5 раза (31 вид; 12%) 
и ожидаемо гораздо выше доли лесных (32 
против 23%), лугово-опушечных (17.1 про-
тив 13.9%) и околоводных форм (8.1 против 
4.6%). Тем не менее значительное число ви-
дов из этих групп сохраняется и в основной 
зоне города, что обусловлено наличием здесь 

Таблица 2. Экологическая структура фауны долгоносикообразных жуков (Curculionoidea) г. Ижевск

Группы

Фауна г. Ижевск 
в целом Селитебная зона Зелёная зона

Число 
видов

Доля в фа-
уне (%)

Число 
видов

Доля в фа-
уне (%)

Число 
видов

Доля в фа-
уне (%)

Биотопические группы

Лесная 84 27.1 60 23.2 83 32.3

Околоводно-болотная 29 9.4 12 4.6 29 8.1
Лугово-опушечная 45 14.5 36 13.9 44 17.1
Пионерная (рудеральная и 
сегетальная) 74 23.9 73 28.2 31 12.1

Эврибионты травянистых 
биотопов 60 19.4 60 23.2 54 21.0

Широкие эврибионты 16 5.2 16 6.2 16 6.2

Облигатные синантропы 2 0.6 2 0.8 – –
Всего 310 100 259 100 257 100

Фитобионтные (ярусные) группы

Хортобионты 199 64.2 180 69.5 154 59.9
Дендробионты и 
дендро-тамнобионты 84 27.1 64 24.7 78 30.4

Дендро-хортобионты 7 2.3 6 2.3 5 1.9

Гидатобионты 20 6.5 9 3.5 20 7.8

Всего 310 100 259 100 257 100

остатков естественных лесолуговых ланд-
шафтов.

Ещё одним ярким показателем, отражаю-
щим особенности фауны, а также степень её 
трансформации, служит соотношение фито-
бионтных (ярусных) групп (см. табл. 2). При 
этом установленное для городской фауны пре-
обладание хортобионтов (64%) характерно не 
только для фаун долгоносиков семиаридных 
и аридных областей, но и для фауны лесной 
зоны. Так, в фауне Вятско-Камского между-
речья на долю видов, связанных с травяни-
стой растительностью, приходится 65%, на 
дендробионтов – всего 22% [Дедюхин, 2013]. 
Таким образом, фитобионтная структура фа-
уны города во многом соответствует струк-
туре региональной фауны. Однако следует 
учитывать, что центром разнообразия фауны 
долгоносикообразных жуков Вятско-Камско-
го междуречья выступают долины рек юга 
региона, где участие травянистых сообществ 
(в том числе остепнённых) гораздо выше, чем 
в центральной водораздельной части, в кото-
рой расположен Ижевск. 
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Очень показательно в этом плане сравне-
ние двух основных парциальных фаун города. 
Если в фауне селитебной зоны гораздо выше 
доля хортобионтов (69.5 против 59.9%), то в 
фауне зелёной зоны гораздо больше участие 
видов, связанных с древесно-кустарниковой 
растительностью (30.4 против 24.7%), а так-
же с водными и амфибионтными растениями 
(7.8 против 3.5%). Таким образом, при урба-
низации территории явно прослеживается 
тенденция увеличения разнообразия и доли 
видов, обитателей травянистых растений.

Биотопическое распределение долго-
носикообразных жуков в городской среде. 
Ещё более детальная картина распределения 
долгоносиков в мозаичной городской среде 
проявляется при анализе их распределения 
по основным типам биотопов (табл. 3). 

Минимальное число видов отмечено в 
наиболее трансформированных биотопах го-
родских кварталов (69; 22.1%). Причем мно-
гие виды в глубоко урбанизированной среде 
встречаются в основном во дворах старой ма-
лоэтажной застройки 1960–1980 гг., где сфор-
мирован древесный и кустарниковый ярус, 
имеются клумбы с многолетниками, а также 
участки с бурьянным разнотравьем. Для та-
ких территорий очень характерен и ряд чу-
жеродных видов (Otiorhynchus smreczynskii, 
Pholicodes sp., Aspidapion validum). В новых 
кварталах с многоэтажной застройкой, на 
участках, занятых регулярно окашиваемыми 
газонами, или в скверах с молодыми посад-
ками декоративных растений спорадически 
встречаются не более 30 наиболее экологиче-
ски пластичных видов. 

Для любого города очень характерны 
посадки деревьев и кустарников, использу-

Таблица 3. Число видов и доля в фауне комплексов долгоносикообразных жуков (Curculionoidea) основных типов 
биотопов г. Ижевск
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Число видов 69 82 156 145 142 201 140

Доля в фауне города (%) 22.3 26.5 50.3 46.8 45.8 64.8 45.2

емых в озеленении. Состав комплексов дол-
гоносикообразных жуков этих насаждений в 
Ижевске очень беден, в них отмечено лишь 
15 видов, при этом почти все они повреждают 
интродуцированные растения, имеющие род-
ственные виды во флоре Удмуртии. Напри-
мер, в посадках осокоря (Populus nigra) и на 
близких к нему североамериканских тополях 
встречаются Byctiscus populi (в окрестных 
лесах обычен на осине), Dorytomus ictor и D. 
longimanus (ближайшие природные местоо-
битания этих видов находятся в долине Камы 
в естественных насаждениях Populus nigra), 
Anthonomus rectirostris и Tatianaerhynchites 
aequatus отмечены на черемухах Маака 
(Padus maackii) и виргинской (P. virginiana) (в 
лесах обычны на Padus avium и Sorbus aucu-
paria). На интродуцентах встречаются и неко-
торые полифаги. Так, Polydrusus inustus явно 
предпочитает Malus baccata и другие деревья 
и кустарники из семейства Rosaceae, хотя мо-
жет встречаться и на травянистых растениях. 

Явное предпочтение используемым в 
озеленении растениям отдаёт только наи-
более многочисленный в Ижевске чужерод-
ный партеногенетический вид Otiorhynchus 
smreczynskii. Наиболее сильно он поврежда-
ет листья на нижних ветках интродуцентов 
из семейства маслинные (Oleaceae): сирени 
(Syringa spp.), бирючины (Ligustrum vulgare), а 
также подрост ясеня пеньсильванского (Frax-
inus pensylvanica), но регулярно отмечается и 
на интродуцентах из других семейств (Padus 
virginiana, Symphoricarpos albus, Lonicera ta-
tarica, Ribes alpinum, Cornus sanguinea, Swida 
sanguinea, Populus balsamifera, Amelanchier 
spicata, Cerasus vulgaris, Malus baccata, Aro-



77РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

nia mitschurinii, Spiraea japonica, Crataegus 
spp.) и на некоторых используемых в озеле-
нении местных видах деревьев и кустарников 
(в частности, Rosa majalis, Ulmus spp., Padus 
avium) [Дедюхин, 2014, 2019б]. При ночных 
сборах (жуки O. smreczynskii поднимаются в 
кроны только после захода солнца) вместе с 
этим долгоносиком нередко попадаются (как 
правило, в меньшем количестве) местные 
полифаги Otiorhynchus ovatus и Sciaphilus 
asperatus (последний – только вблизи лесных 
участков), питающиеся как на аборигенных, 
так и на интродуцированных видах.

Невысокий уровень видового богатства 
надсемейства Curculionoidea наблюдается и в 
городских парках отдыха и скверах (82 вида; 
26.5%), что, вероятно, обусловлено сильным 
уплотнением почв и деградацией листовой 
подстилки (где развивается и зимует боль-
шинство дендробионтных видов), а также 
подроста и подлеска. Резко негативно сказы-
ваются на живущих на растениях насекомых, 
в том числе долгоносиках, регулярно прово-
димые в последние годы мероприятия по ко-
шению травянистого яруса и опрыскиванию 
этих территорий акарицидами. В результате 
даже в местах с высоким обилием кормовых 
растений на опушках парковой зоны числен-
ность и разнообразие долгоносикообразных 
жуков очень низки.

Показательно, что в лесопарках и лен-
точных участках лесных массивов, выпол-
няющих водоохранную роль для нескольких 
речек, протекающих в районах городской за-
стройки, уровень разнообразия долгоносиков 
намного выше (142 вида). Именно эти тер-
ритории играют роль основных резерватов 
природных компонентов в городской среде. 
Здесь отчасти сохраняется, хотя и обеднён-
ная, группа видов, характерных для лесов и 
лугов зелёной зоны (Anthribus nebulosus, Exa-
pion elongatulum, Temnocerus nanus, Involvu-
lus cupreus, Cyanapion columbinum, C. gnarum, 
Magdalis frontalis, Pissodes pini, Cryptorhyn-
chus lapathi, Tapinotus sellatus, Zacladus ger-
anii, Acalyptus carpini, Ellescus bipunctatus, E. 
scanicus, Dorytomus tortrix, D. dejeani, Rhyn-
chaenus xylostei, Tachyerges pseudostigma, 
Isochnus foliorum, Orchestes testaceus, Anoplus 
plantaris, Limobius borealis, Phyllobius glau-

cus, Sciaphilus asperatus, Brachysomus echi-
natus, Sitona striatellus). В свою очередь, эти 
комплексы вследствие инсуляризации лесов и 
чрезвычайно высокой рекреации значительно 
преобразованы. Их трансформация проявля-
ется, с одной стороны, в значительной доле 
видов открытых пространств, в первую оче-
редь связанных с сорной растительностью, с 
другой – для таких лесов очень характерны 
некоторые чужеродные виды. Так, в число 
наиболее обычных видов этих сообществ вхо-
дят чужеродные виды – Exomias pellucidus и 
Polydrusus inustus, очень редкие в естествен-
ных лесных массивах вне городской черты. 
В заречной части Ижевска в рекреационном 
лесу долины р. Малиновка близ элитного дач-
ного массива (микрорайон «Липовая Роща») 
впервые на территории республики обнару-
жен Polydrusus formosus.

Ещё одним местом сохранения природной 
фауны в городе выступают берега водоёмов. 
В заводях речек и локальных заболоченных 
участках встречаются некоторые гигрофиль-
ные виды (Notaris acridulus, Grypus equiseti, 
Tanysphyrus lemnae, Limnobaris dolorosa, 
Bagous alismatis). На небольших городских 
прудах, имеющих заросшие мелководья, 
помимо этих видов отмечены также более 
редкие в черте города Notaris scirpi, Bagous 
tempestivus и B. glabrirostris. Однако в целом 
состав гидробионтных долгоносиков в горо-
де значительно обеднён, а на большей части 
берега вдоль набережной Ижевского пруда, 
практически лишённой околоводной расти-
тельности, гидробионтные виды не обнару-
жены.

Напротив, в верховьях пруда (устье р. 
Карлутка и микрорайон Воложка), помимо 
всех видов, встречающихся в водоёмах се-
литебной зоны, отмечены такие редкие дол-
гоносики, как Lixus paraplecticus и Bagous 
rotundicollis. Первый вид включён в Красную 
книгу УР [Дедюхин, 2023] как индикатор 
крупных чистых водоёмов, тесно связанный 
с амфибионтными видами зонтичных (Sium 
latifolium, Oenanthe aquatica), а второй, раз-
вивающийся на кувшинках (Nymphea spp.), 
в России известен только здесь [Дедюхин, 
Каргапольцева, 2014]. В целом, созданная 
в пределах города особо охраняемая при-
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родная территория «Верховья Ижевского 
пруда» является резерватом разнообразной 
околоводной и водной фауны надсемейства 
Curculionoidea.

Одним из основных центров видового бо-
гатства долгоносикообразных жуков в городе 
являются рудеральные (пустыри, дорожные 
насыпи и т.д.) и сегетальные (поля, приуса-
дебные и садово-дачные участки, плодовые 
сады, ботанический сад) биотопы (156 и 145 
видов соответственно). В последних боль-
шинство видов связано с сорняками, а среди 
сельскохозяйственных вредителей почти все 
встречаются и на сорной растительности. Из 
вредителей плодовых культур основу состав-
ляют виды, живущие и на местных древес-
но-кустарниковых растениях. Исключение 
составляют лишь некоторые долгоносики, 
например Anthonomus pomorum, обычный 
на яблонях и грушах. Характерной чертой 
рудеральных биотопов в городе выступает 
присутствие адвентивных видов, связанных с 
сорняками южного происхождения.

Таким образом, общий высокий уровень 
видового богатства долгоносикообразных 
жуков в городской черте Ижевска складыва-
ется за счёт сочетания в ней комплексов ви-
дов с разными экологическими преференци-
ями.

Анализ адвентивного компонента фа-
уны г. Ижевск. Одним из основных показа-
телей степени трансформации фауны в ус-
ловиях городской среды выступает состав 
адвентивных видов, появившихся на данной 
территории вследствие прямого или косвен-
ного антропогенного влияния. Детальный 
анализ распространения и экологии дол-
гоносикообразных жуков фауны г. Ижевск 
показал, что к адвентивному компоненту с 
высокой долей достоверности может быть 
отнесёно 37 видов (11.9% видов фауны 
г.  Ижевск). При этом 12 из них в регионе 
встречаются исключительно в населённых 
пунктах, а восемь (Diplapion confluens, Lixus 
albomarginatus, L. fasciculatus, Polydrusus 
formosus, Otiorhynchus smreczynskii, Exomias 
pellucidus, Pholicodes sp., Sitona humeralis) – 
пока известны только на территории Ижев-
ска. Ещё по меньшей мере 36  видов могут 
считаться криптогенными формами.

Группа адвентивных видов гетерогенна в 
ареалогическом и экологическом плане, а так-
же по способу заселения (векторам инвазии) 
и времени вхождения в анализируемую фау-
ну. Как было показано выше, одной из глав-
ных особенностей фауны селитебной зоны 
города выступает её более южный характер 
по сравнению с фауной природных место-
обитаний. Это обусловлено присутствием 
здесь выходцев из лесостепной и степной 
зон, северные границы нативных ареалов 
которых лежат значительно южнее Ижевска 
(27 видов). Многие из них связаны со степ-
ными по происхождению растениями-архе-
офитами, расселение которых по террито-
рии республики произошло при первичном 
агрикультурном освоении территории [Пу-
зырёв, 2017]. К таковым относятся Bruchela 
orientalis, Ceutorhynchus sisymbrii (оба вида в 
Удмуртии – монофаги на Sisymbrium loeselii), 
C. granulicollis (на Thlaspi arvense), C. sophiae 
(на Deiscurainia sophia), Aulacobaris janthi-
na (развивается на разных крестоцветных, в 
Ижевске отмечен на Sisymbrium loeselii), Lix-
us myagri (олигофаг на некоторых крестоцвет-
ных, собран в ботаническом саду на Barbarea 
arcuata), Mogulones crucifer (на Cynoglossum 
officinale), Sirocalodes depressicollis (на Fuma-
ria officinalis), Aspidapion radiolus (на Malva 
pusilla), Cyphocleonus dealbatus (на Artemisia 
и Achillea). Почти все вышеперечисленные 
виды на юге Удмуртии встречаются и в сель-
ской местности (как в населённых пунктах, 
так и по окраинам полей), но отсутствуют 
или очень редки севернее Ижевска (особен-
но в подзоне южной тайги). В лесостепной 
зоне Заволжья, помимо рудеральных и сеге-
тальных биотопов, эти виды обитают в нару-
шенных степях, являясь компонентами сооб-
ществ начальных стадий сукцессий степных 
биоценозов [Дедюхин, 2024].

Так как выбор места под строительство 
Ижевского завода (и пруда) в 1740 году опре-
делялся в том числе и наличием поблизости 
как продовольственных, так и лесных ресур-
сов, то и сам город был заложен на стыке уже 
хорошо освоенной южной трети современ-
ной республики и лесного центра [Ильмин-
ских, 1998]. Эта особенность сохранилась и 
в современном ландшафте, когда в южных и 
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восточных окрестностях Ижевска преоблада-
ет агроландшафты, а в северной и западной 
(заречной) частях – лесные массивы зелёной 
зоны. Таким образом, значительная часть 
долгоносикообразных жуков, связанных с ар-
хеофитами, могла попасть на анализируемую 
территорию ещё до формирования заводской 
и городской застройки, при первичном агри-
культурном её освоении (то есть с высокой 
долей вероятности являются археоинвайде-
рами).

При этом значительное число видов юж-
ного происхождения, несомненно, вошло в 
состав фауны уже как компонент городской 
среды. Так, в последние 10 лет здесь впер-
вые зарегистрированы Lixus rubicundus (на 
Atriplex sagittata), Trichosirocalus horridus (на 
чертополохах, в Ижевске собран на Carduus 
crispus), Lixus fasciculatus (на Artemisia vul-
garis и Tanacetum vulgare), Pseudorchestes sm-
reczynskii (на Artemisia absinthium). 

Недавними вселенцами в фауну Ижевска, 
по всей видимости, являются Ischnopterapion 
loti, Sitona waterhousei и Hypera plantaginis, 
связанные с лядвинцем (Lotus corniculatus), 
местами произрастающим на газонах и пу-
стырях. Эти виды широко распространены 
в лесостепной и степной зонах Заволжья. В 
Удмуртии они локально встречаются только 
на юге, в основном в долине Камы. Вероят-
но, как семена лядвенца, так и развивающи-
еся на этом растении фитофаги попадают в 
город с завезённым плодородным грунтом 
(чернозёмом из лесостепной зоны), использу-
емым при разбивке городских газонов, либо 
со строительным песком с берега Камы. Не-
преднамеренный завоз с грунтом в Ижевск 
можно предполагать также для Sitona callosus 
(олигофаг на некоторых преимущественно 
степных бобовых) и S. humeralis (в основ-
ном развивается на Medicago, в Ижевске от-
мечен на M. lupulina), собранных на недавно 
разбитых и нерегулярно окашиваемых газо-
нах с развитым разнотравьем. Показательно, 
что все рассмотренные в этом абзаце виды 
были обнаружены в одной точке на окраине 
нового многоэтажного микрорайона в вос-
точной части Ижевска. Находки их в городе 
самые северные в регионе, отстоящие от бли-
жайших известных их местонахождений на 

50–150 км, а S. humeralis впервые обнаружен 
в фауне Удмуртии. Долгое время этот преи-
мущественно степной вид в Вятско-Камском 
междуречье был известен по одной находке 
с северо-востока Татарстана на остепнённом 
склоне р. Вятка [Дедюхин, 2012], где, веро-
ятно, и проходит граница его естественного 
ареала. В Прикамье известен и другой случай 
завоза этого вида в городскую среду. Так, в 
2022 г. он был собран в Учебном ботаниче-
ском саду Пермского университета (г. Пермь) 
[Дедюхин, Плакхина, 2024а, 2024б].

Ещё одним примером долгоносика, на юге 
региона обитающего в природных резерватах 
(особенно в долинах крупных рек), а на во-
доразделах встречающегося исключительно 
в антропогенных местообитаниях, является 
Polydrusus inustus. Этот многоядный вид, ве-
роятно, причерноморского генезиса, обычен 
на остепнённых склонах долин Камы и Вятки 
[Дедюхин, 2012]. При этом на Вятке он был 
известен ещё более 100 лет назад [Яковлев, 
1910]. В настоящее время P. inustus – места-
ми массовый вид в населённых пунктах и во 
вторичных колковых лесах юга Удмуртии, воз-
никших в результате антропогенной инсуляри-
зации ландшафта [Дедюхин, 2019а]. В городе 
он встречается исключительно в застроенных 
районах, особенно на декоративных яблонях 
[Дедюхин, 2019б]. В Центральной Европе этот 
вид появился лишь в середине XX века в ре-
зультате самопроизвольного расширения аре-
ала [Smreczyński, 1966].

По окультуренным ландшафтам Удмуртии 
в XX веке расселился и восточный степной 
вид – Gronops inaequalis, в Ижевске обнару-
женный на ксерофитном пустыре. При этом 
на юге Вятско-Камского региона как вреди-
тель всходов вики и гороха он отмечался уже 
в 1930-х гг. [Эстерберг, 1935]. Возможно, к 
вредителям вид был отнесён ошибочно, так 
как в основном связан с рудеральными ма-
ревыми. В Центральной и Западной Европе 
в ходе непреднамеренного завоза с почвой и 
рассадой он широко распространился лишь в 
1940–1980 гг. [Забалуев и др., 2019]. 

Адвентивный характер вышеперечислен-
ных видов на территории города не вызыва-
ет сомнений. Однако ряд видов пионерной 
группы, встречающихся по рудеральным 
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биотопам и севернее Ижевска, мы относим к 
криптогенным на исследуемой территории. 
Все они в республике отмечены и в природ-
ных местообитаниях, особенно в долинах рек 
(то есть не являются чужеродными для ре-
гиональной фауны). Эти виды теоретически 
могли обитать в окрестностях Ижевска и до 
антропогенного освоения этой территории в 
интразональных местообитаниях: по берегам 
и на склонах коренных берегов Ижа и Пози-
ми, в сухих сосновых лесах на песках. Одна-
ко в связи с тем, что эти формы явно тяготеют 
к открытым и хорошо прогреваемым место-
обитаниям, которые в доагрикультурный пе-
риод на водоразделах Удмуртии если и были, 
то носили очень локальный характер, первич-
ное обитание этих видов здесь не очевидно. В 
частности, это некоторые долгоносики, тесно 
связанные с донниками (Melilotus) (Stenopter-
apion meliloti, Tychius crassirostris, T. medicag-
inis, T.  breviusculus, T. meliloti), люцернами 
(Medicago) (Tychius medicaginis, Hypera trans-
silvanica), рудеральными сложноцветными 
(Coryssomerus capucinus, Microplontus eden-
tulus, Pseudostyphlus pillumus), маревыми 
(Bothynoderes affinis), крестоцветными (Ceu-
torhynchus dubius, C. plumbeus, C. griseus, C. 
chalybaeus), льнянкой (Linaria vulgaris) (Mec-
inus heydeni и Rhinusa eversmanni), клеверами 
(Catapion meieri, Sitona puncticollis). Толь-
ко в населённых пунктах республики, в том 
числе и в Ижевске, отмечен тесно связан-
ный с крапивой Parethelcus pollinarius, хотя 
два других вида, специализированных на 
Urtica spp. (Taeniapion urticarium и Nedyus 
quadrimaculatus), обычны и в природных ме-
стах произрастания крапивы (ольшаники и 
т.д.). К криптогенным относятся и некоторые 
многоядные виды (Phyllobius brevis, Ph. con-
temptus, Eusomus ovulum), возможно, широко 
распространившиеся на водораздельных про-
странствах Вятско-Камского региона уже по 
антропогенно освоенным ландшафтам.

Значительная часть чужеродных видов в 
город была завезена с посадочным материа-
лом. Развитие цветоводства обусловило про-
никновение в городскую среду Aspidapion 
validum. Этот вид средиземноморского про-
исхождения, обычный на Alcea rosea и суще-
ственно повреждающий шток-розу не только 

в Ижевске, но и в других населённых пунктах 
Удмуртии (а также во многих регионах евро-
пейской части России и Западной Сибири). 
Личинки этого вида развиваются в семенах, 
поэтому он легко распространяется с зара-
жённым семенным материалом. При этом в 
2010 году он отсутствовал в БС УдГУ [Дедю-
хин, 2010], но в настоящее время повреждает 
интродуцент из Сибири Alcea frolowiana. В 
естественных условиях этот вид встречает-
ся в долинах рек на алтее (Althea officinalis). 
Естественная граница его ареала (как и алтея) 
проходит на 150 км южнее Ижевска [Дедю-
хин, 2019а, 2019в].

С посевным луком в Удмуртию был за-
везён Oprohinus jakovlevi, где отмечен в ка-
честве вредителя. В природных биоценозах 
этот вид известен только в смежных регионах 
(в лесостепной зоне Татарстана и Кунгур-
ской островной лесостепи Пермского края), 
где встречается, помимо агроценозов, также 
на диких видах луков в каменистых степях 
[Дедюхин, 2019а; Дедюхин, Плакхина 2024а]. 
В Ижевске этот вид обнаружен на территории 
БС УдГУ, где повреждает виды рода Allium, в 
том числе интродуцированные из других ре-
гионов [Дедюхин, 2010, 2012]. 

Некоторые долгоносикообразные жуки в 
Ижевске отмечены только в БС УдГУ, куда 
были завезены при интродукции растений. 
Например, Squamapion samarense, вероятно, 
попал в ботанический сад с Nepeta nuda, при-
везённым с остепнённых склонов юга Удмур-
тии. Западнопалеарктический вид Diplapion 
confluens, возможно, завезён с семенами ап-
течной ромашки (Chamomilla recutita), на 
которой и был собран, хотя отмечен и на за-
лежи, прилегающей к отделу лекарственных 
растений, на Tripleurospermum perforatum 
[Дедюхин, 2010, 2019б]. По всей видимо-
сти, на трёхреберник этот вид здесь перешёл 
вторично, так как в других местах на этом 
широко распространённом в Удмуртии руде-
ральном растении более нигде не обнаружен. 
Примером единичного завоза, не закончив-
шегося натурализацией вида, может служить 
Lixus albomarginatus, экземпляр которого был 
выведен из стебля левкоя (Matthiola fragrans), 
интродуцированного в БС УдГУ из степей 
Оренбуржья. 
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В ходе интродукции деревьев и кустарни-
ков на территорию Ижевска попали и неко-
торые связанные с ними адвентивные виды 
надсемейства Curculionoidea. С одной сто-
роны, это ближние вселенцы, в регионе оби-
тающие в долинах крупных рек. Например, 
Neocoenorhinus pauxillus в городе обнаружен 
на вишне садовой (Cerasus vulgaris). На юге 
Вятско-Камского междуречья он встречается 
на Cerasus fruticosa и Prunus spinosa. Antho-
nomus pomorum в населённых пунктах, в том 
числе в условиях города повреждает в основ-
ном завязи яблонь и груш, а в природных ме-
стообитаниях на территории Удмуртии живёт 
только на остепнённых склонах на Cerasus 
fruticosa. Dorytomus longimanus и D. ictor, 
в природе обычные на Populus nigra, есте-
ственные насаждения которого отсутствуют 
в черте города [Ильминских и др., 1998], в 
Ижевске живут как в старых посадках этого 
вида, так и на ряде интродуцированных, в 
том числе гибридогенных, видах тополей.

Вселенцами из отдалённых регионов, 
лишь недавно появившимися в Ижевске в 
результате завоза декоративных древесно-ку-
старниковых интродуцентов или грунтов, 
являются Otiorhynchus smreczynskii, Exo-
mias pellucidus, Polydrusus formosus и Pholi-
codes sp. 

Европейский партеногенетический Otio-
rhynchus smreczynskii впервые в Ижевске был 
зарегистрирован в 2012 г. [Дедюхин, 2014]. В 
настоящее время он распространён по всей 
селитебной зоне Ижевска, где есть древес-
но-кустарниковые насаждения (в скверах, 
придомовых территориях, улицах, местами 
на приусадебных участках и садово-огород-
ных массивах и т.д.), но не заходит в леса и 
лесопарки даже в основной части города. Ев-
ропейский неморальный Exomias pellucidus, 
напротив, обычен в остаточных рекреацион-
ных лесах в овражной системе города, а от-
дельные находки известны в слабо нарушен-
ных лесах зелёной зоны. Впервые в Ижевске 
он обнаружен на берегу лесного ручья в 1998 
году недалеко от БС УдГУ [Дедюхин, 2010]. 

Новой и во многом неожиданной для фау-
ны Удмуртии находкой является обнаружение 
Polydrusus formosus – южноевропейского не-
морального вида, в XXI в. широко расселивше-

гося в Европе и Северной Америке. В средней 
полосе России он известен только в крупных 
городах (Санкт-Петербург и Москва), где 
впервые найден в 2015 и 2019 гг. соответствен-
но [Коротяев и др., 2015; Забалуев и др., 2019; 
Забалуев, 2023]. Таким образом, его находка в 
Ижевске отстоит почти на 1000 км к востоку 
от ближайших известных местонахождений. В 
Ижевске два экземпляра вида в разное время 
(июнь 2020 г. и июль 2024 г.) были собраны в 
заречной части (лес в долине р. Малиновка). 
Рядом располагается элитный дачный массив 
(микрорайон «Липовая Роща»), куда, веро-
ятно, вид и был завезён с посадочным мате-
риалом, а затем самостоятельно расселился в 
сопредельный рекреационный лесной массив. 
Подобный характер формирования его вто-
ричного ареала описан и для окрестностей 
Москвы [Забалуев, 2023]. Все три вышепере-
численных вида проникли в город из западных 
и центральных областей Европейской России 
или из европейских стран.

Несомненно, в результате непреднаме-
ренного завоза в Ижевск попал и вид из 
сложного в таксономическом отношении 
рода Pholicodes Schönherr, 1826. Ранее этот 
долгоносик приводился для Ижевска как ев-
ропейский обоеполый подвид Ph. inauratus 
arzanovi [Дедюхин, 2019б], распространён-
ный на восток до степной зоны Оренбург-
ской области [Немков, 2011; Дедюхин, 2021]. 
Номинативный преимущественно парте-
ногенетический подвид этого вида (самцы 
известны только с Алтая) распространён в 
Южной и Восточной Сибири, Восточном 
Казахстане [Давидьян, 1992]. Однако габиту-
ально особи из Ижевска очень напоминают 
также широко распространённого на Кавка-
зе и размножающегося партеногенетически 
Ph.  pancaucasicus (морфологически чрезвы-
чайно похож на Ph. inauratus inauratus). Чёт-
кие различия между самками этих форм не 
описаны. Для окончательного установления 
таксономического статуса и происхождения 
ижевской популяции вида требуется специ-
альное исследование, но, учитывая, что в 
выборке (около 20 экз.) присутствуют только 
самки, а окраска особей более соответствует 
Ph. pancaucasicus, наиболее вероятен завоз 
этого долгоносика именно из Кавказа вместе 
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грунтом, используемым при строительстве 
(возможно, известняком или песком), так как 
с древесной растительностью он не связан. 
При этом в городе вид пока локально распро-
странён только в одном микрорайоне на краю 
города [Дедюхин, 2019б], что может служить 
доводом его недавнего вселения. 

Наконец, с заражённым зерном и про-
дуктами его переработки в город проникают 
вредители зерновых запасов – облигатные 
синантропы с космополитными ареалами Si-
tophilus granarius и S. oryzae. 

Таким образом, в Ижевске в последние 
десятилетия происходит обогащение фауны 
долгоносикообразных жуков чужеродными 
видами, при этом их расселение в пригород-
ные леса практически не идёт (ограниченное 
проникновение в зелёной зоне города заре-
гистрировано лишь для Exomias pellucidus и 
Polydrusus formosus).

В целом, состав долгоносиков, непредна-
меренно завезённых из отдалённых областей 
и натурализовавшихся в Ижевске, гораздо 
беднее, чем в крупных городах центра и се-
веро-запада Европейской России. Например, 
в Москве известно по меньшей мере 10 таких 
видов (не считая облигатных синантропов 
рода Sitophilus) [Забалуев и др., 2019; Забалу-
ев, 2023]; в Санкт-Петербурге – 8 [Прасолов, 
2005; Коротяев и др., 2015, 2018; Колов, Ко-
ротяев, 2017; Забалуев и др., 2019]. В част-
ности, в Ижевске не отмечены виды рода 
Lignyodes Dejean, 1835 (хотя ясени широко 
используются в городском озеленении), ряд 
чужеродных для европейской части России 
видов рода Otiorhynchus Germar, 1822 (O. al-
bidus, O. asphaltinus, O. porcatus, O. rotundus, 
O. pseudonothus) и др. 

Вероятно, это обусловлено более суровы-
ми климатическими условиями Приуралья, 

что выступает основным сдерживающим 
фактором натурализации здесь популяций чу-
жеродных долгоносиков западного и юго-за-
падного происхождения даже в центре горо-
да, где климат мягче, чем в его окрестностях. 
Сравнительно меньший поток и ассортимент 
саженцев интродуцентов если и имеет значе-
ние, то явно второстепенное. Так, из Москвы 
и других городов запада и центра Европей-
ской России они активно ввозятся уже в тече-
ние 30 лет (а несколькими годами ранее завоз 
интродуцентов шёл напрямую из стран Ев-
ропы, в частности из Молдавии и Польши), 
при этом ассортимент культур используемых 
в озеленении разных городов средней полосы 
Европейской России очень схож.

Тем не менее состав адвентивного ком-
понента динамичен и в ближайшее время в 
городе возможно обнаружение новых все-
ленцев, что может быть стимулировано на-
блюдаемой тенденцией заметного смягчения 
климата в последние десятилетия, особенно 
в зимний период. Например, очень вероятно 
вхождение в состав городской фауны степно-
го вида Rhopalapion longirostre, в Удмуртии 
пока найденного лишь в одном сельском на-
селённом пункте в июле 2015 г. (пос. Лесной 
Можгинского р-на), расположенном в 30 км 
юго-западнее Ижевска [Дедюхин, 2019а]. В 
дальнейшем вид больше не отмечался. Тем не 
менее эта находка не случайна, так как в на-
стоящее время происходит активное его рас-
пространение с юга европейской части Рос-
сии в среднюю полосу (включая Московскую 
обл., Чувашию и Татарстан) [Егоров, 2017; За-
балуев и др., 2019]. Более того, Rh. longirostre 
(как и массовый в городе Aspidapion validum) 
в синантропных условиях входит в консор-
цию Alcea rosea. С высокой долей вероятно-
сти можно ожидать нахождение в Ижевске 

Таблица 4. Состав и распределение по основным экологическим зонам адвентивных и криптогенных видов фауны 
долгоносикообразных жуков г. Ижевск

Группы
Фауна г. Ижевск в целом Селитебная зона Зелёная зона
Число 
видов

Доля в фауне 
(%)

Число 
видов

Доля в фауне 
(%)

Число 
видов

Доля в фауне 
(%)

Адвентивная 37 11.9 37 14.3 4 1.6

Криптогенная 36 11.6 36 13.9 22 8.6
Всего 73 23.5 73 28.2 26 10.2
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и Otiorhynchus sulcatus, недавно зарегистри-
рованного в г. Пермь [Дедюхин, Плакхина, 
2024б].

Анализируя распределение адвентивных 
долгоносиков по территории города можно 
отметить, что все 37 таких видов отмечены 
в селитебной части города (28 зарегистриро-
ваны в центральной части Ижевска, а 20 – в 
районах частной застройки, 14 – в БС УдГУ) 
и только четыре – в зелёной зоне (табл. 4).

Виды из криптогенной группы распре-
делены более равномерно (см. табл. 4), две 
трети из них отмечены и в пределах зелёной 
зоны, где локализуются на лугах и нарушен-
ных участках, а некоторые на псаммофитных 
опушках сухих сосняков. 

Заключение
Фауна надсемейства Curculionoidea г. 

Ижевск (включая лесные массивы зелёной 
зоны и верховье Ижевского пруда) харак-
теризуется большим видовым богатством 
(310 видов, около 60% фауны Удмуртии). Её 
основу составляют аборигенные (лесные, 
лугово-опушечные и околоводные) виды. К 
адвентивным и криптогенным формам от-
носятся в общей сложности 73 вида (23.5%), 
при этом отдалёнными вселенцами являются 
лишь 6 видов. Из них 4 европейских долго-
носика встречаются в посадках интродуцен-
тов (Otiorhynchus smreczynskii), в рекреаци-
онных лесах (Polydrusus formosus, Exomias 
pellucidus) или на пустырях среди многоэ-
тажной застройки (Pholicodes sp.), а 2  вида 
(Sitophilus granarius и S. oryzae) – вредители 
запасов зерна, облигатные синантропы, по-
падающие в город с продуктами и вне ота-
пливаемых помещениях не встречающиеся. 
Большинство же адвентивных и криптоген-
ных видов степного генезиса, вероятно, попа-
ли на территорию Ижевска из сопредельных 
регионов вслед за расселением их кормовых 
растений (в основном сорняков степного про-
исхождения) либо из долин крупных рек юга 
Удмуртии, где встречаются на естественно 
нарушаемых участках (осыпающиеся скло-
ны, бечевник и т.д.).

Фауна города пространственно неод-
нородна. Сравнительный анализ видового 
состава долгоносикообразных жуков двух 

основных экологических зон города, различа-
ющихся уровнем урбанизации – селитебной 
(основная часть города) и зелёной (включаю-
щей слабо нарушенные природные биоцено-
зы на его периферии), показал при сходном 
уровне видового богатства (259 и 257 видов 
соответственно) существенные различия в 
видовом составе (коэффициент Жаккара – 
65%) и в структуре (ареалогической и эко-
логической) между этими парциальными 
фаунами. Обеднение видового богатства и 
кардинальная трансформация фауны (преоб-
ладание рудеральных и эврибионтных видов, 
значительная доля видов южного происхож-
дения, а также вселенцев из других регио-
нов) происходят только в районах плотной 
городской застройки, где отсутствуют сохра-
нившиеся природные участки, являющиеся 
важнейшими резерватами исконной фауны 
в городской среде. Минимальное число ви-
дов долгоносикообразных жуков отмечено 
на окультуренных придомовых территориях 
новой многоэтажной застройки и на крупных 
улицах и площадях города, где относительно 
регулярно встречается не более 30 видов. 

Выраженные тенденции последних лет, 
заключающиеся в строительстве новых ми-
крорайонов не только на залежных землях, но 
и на местах рекреационных лесов, а также ги-
бель остаточных лесов вследствие их инсуля-
ризации и чрезмерной рекреации неизбежно 
будут приводить к дальнейшему обеднению 
и трансформации аборигенной фауны дол-
гоносикообразных жуков города (в первую 
очередь его селитебной зоны). Кроме того, с 
большой долей вероятности можно ожидать 
появления новых чужеродных видов долго-
носиков как при их самопроизвольном рассе-
лении, так и путем натурализации в резуль-
тате непреднамеренного завоза с посадочным 
материалом и грунтами из других регионов.
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PATTERNS OF TRANSFORMATION OF THE FAUNA OF 
WEEVILS (COLEOPTERA, CURCULIONOIDEA) IN AN URBAN 

ENVIRONMENT (ON THE EXAMPLE OF THE CITY OF 
IZHEVSK)

© 2025 Dedyukhin S.V.

Federal State Educational Institution of Higher Education «Udmurt State University», 
Izhevsk, 426034, Universitetskaya street, 1/1

е-mail: ded@udsu.ru

Based on the research of 1995–2024, a high level of species richness was established (310 species from 4 
families; 60% of the fauna of Udmurtia) and a comprehensive analysis of the fauna of weevils (Curculion-
oidea) was carried out in Izhevsk, a large industrial city located in the east of the European part of Russia. 
Comparison of weevil complexes of the city’s ecological zones and biotope types differing in the degree of 
urbanization made it possible to identify the main trends in the transformation of fauna in the urban environ-
ment. It is shown that in the residential area, subject to high mosaicism of the environment and preservation 
of residual natural biotopes, the species richness of weevils is not lower than in the green zone of the city, 
but the composition and structure (range and ecological) have significant differences. A sharp depletion and 
cardinal transformation of the fauna structure (predominance of ruderal and eurybiont species, a noticeable 
proportion of species of steppe origin) are observed in the areas of urban development. Qualitative changes 
in the fauna during urbanization are also manifested in the appearance of a significant group of adventive 
species (37; 12% of the fauna). Most of them are nearby invaders that penetrated into the city following the 
weed-ruderal vegetation from the valleys of large rivers in the south of the republic or the forest-steppe zone 
of the Trans-Volga region. The main vector of invasion is self-dispersal through anthropogenically transformed 
biotopes. Unintentional import from remote regions with planting material or soil can be assumed for four 
species of weevils (Otiorhynchus smreczynskii, Polydrusus formosus, Exomias pellucidus, Pholicodes sp.).

Keywords: Coleoptera, Curculionoidea, weevils, Izhevsk, Cis-Urals, urban fauna, adventive species.



87РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

УДК: 575.17: 599.323.42

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ГЕМИСИНАНТРОПНОГО 
ВИДА – ПОЛЕВОЙ МЫШИ (APODEMUS AGRARIUS 

PALLAS, 1771) (MURIDAE) В ПАРКАХ МОСКВЫ
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Проведена оценка нейтрального генетического разнообразия (ген цитохрома b и 12 микросателлит-
ных локусов) популяций гемисинантропного вида – полевой мыши (Apodemus agrarius Pallas, 1771) 
в пяти парках г. Москва, расположенных на территориях с разной степенью урбанизации, и в двух 
точках Московской области – в окрестностях НЭБ «Черноголовка» и Звенигородской биологической 
станции МГУ им. М.В. Ломоносова. Показано, что генетически наиболее обособленной является 
популяция, представляющая собой отдельный кластер с пониженным уровнем генетического разно-
образия, из парка, расположенного ближе к центру города (Нескучный сад). Уровень генетической 
дифференциации популяций, населяющих парки в других районах города, выражен в значительно 
меньшей степени. Такая картина отличается от полученной ранее для аллельного разнообразия 
адаптивно-значимого экзона 2 гена DRB, входящего в состав главного комплекса гистосовмести-
мости. Предполагается, что скорость накопления изменений по нейтральным генам значительно 
ниже, чем для генов, отвечающих за формирование адаптаций, например, к паразитарной нагрузке. 
Полученные данные по генетическому разнообразию полевых мышей в Москве как по ядерным, так 
и по мтДНК-маркерам указывают на то, что состояние городских популяций полевой мыши в Мо-
скве, скорее, соответствует модели [по Miles et al., 2019] «связи между городскими изолятами», чем 
модели «городской фрагментации». В связи с этим, а также с потенциальной эпидемиологической 
опасностью следует обратить внимание на необходимость проведения постоянного мониторинга 
городских популяций полевой мыши как в Москве, так и в других городах, где обитает данный вид.

Ключевые слова: генетическое разнообразие, городская популяция, генетическая структура, 
микросателлитные локусы, цитохром b.
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Введение
Особенностью городской среды являются 

фрагментация биотопов, сопровождающаяся 
изоляцией зелёных зон, что приводит к воз-
никновению мозаик обычно из небольших 
обособленных участков (например, парков, 
садов, кладбищ и пр.), пригодных для обита-
ния гемисинантропных видов. К таким видам 
относят виды, обычно не живущие постоянно 
в постройках человека как истинные синан-
тропы, но для которых благоприятными явля-
ются именно зелёные городские территории 
[Кучерук, 1988, Тихонова и др., 2012]. Одним 
из эволюционных результатов фрагментации 
городской среды является снижение потока 
генов между отдельными малыми популяци-
ями. Это приводит к усилению генетическо-

го дрейфа и увеличению генетической диф-
ференциации этих популяций [Beninde et al., 
2018; Lourenço et al., 2017; Munshi-South et 
al., 2016] и, как следствие, к потере генети-
ческого разнообразия [Knapp et al., 2021]. Ги-
потеза об усилении дрейфа и дивергенции го-
родских популяций носит название «модели 
городской фрагментации» и считается наи-
более широко распространённым следстви-
ем урбанизации [Miles et al., 2019]. Однако 
урбанизация может способствовать и эколо-
гическому успеху некоторых видов. В част-
ности, такие виды, как серая крыса (Rattus 
norvegicus Berk., 1769.) и домовая мышь (Mus 
musculus L., 1758), могут процветать в горо-
дах [Carlen & Munshi-South, 2021; Rochat et 
al., 2017], перемещаясь между домами по 
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городским коммуникациям. Для этих видов 
характерно высокое генетическое разнообра-
зие, что согласуется с моделью «связи меж-
ду городскими изолятами» (urban facilitation 
model) [Miles et al., 2018, 2019]. Важно по-
нимать, каким эволюционным потенциалом 
обладает каждый конкретный вид, который 
прошёл через «сито» городской эволюции. 

Одним из широко распространённых в Мо-
скве видов является полевая мышь (Apodemus 
agrarius Pallas, 1771). Помимо Москвы, она 
отмечена в Санкт-Петербурге [Ключник, Ста-
ростина, 1963], Нижнем Новгороде [Петров и 
др., 1980], Томске [Андреевских, 2012], Екате-
ринбурге [Черноусова, 1992]. В Западной ча-
сти Европы полевая мышь обитает в Варшаве 
[Гливич, 1980; Adamczewska-Andrzejewska et 
al., 1988; Gortat et al., 2013, 2015, 2017], Брно 
[Pelikan et al., 1983; Баруш, 1980], Берлине 
[Knijnenburg, 1971; Klawitter, 1976], Лейп-
циге [Klenke, 1986] и в ряде других городов. 
Показано, что в природе полевые мыши легко 
преодолевают неблагоприятные для них био-
топы и способны в течение одних суток ис-
пользовать несколько изолированных благо-
приятных участков среды [Хляп и др., 1986]. 
В городах она перемещается, скорее всего, 
по «зелёным коридорам» на расстояние до 
одного километра и более, что позволяет ей 
проникать на новые озеленённые террито-
рии города. Поэтому по сравнению с други-
ми менее мобильными видами она в меньшей 
степени подвержена антропогенному прессу 
[Liro, 1985]. Кроме того, полевая мышь – эв-
рифаг, что является одним из основных усло-
вий адаптаций гемисинантропных грызунов 
к существованию в городах [Петров и  др., 
1980, Карасёва и др., 1999]. В её городской 
рацион по сравнению с рационом сельской 
местностью входит больше животной пищи, 
в том числе разнообразные продукты пита-
ния человека (от хлеба и конфет до колбасы 
и картошки) [Карасёва и др., 1999; Петров и 
др., 1980; Babinska-Werka, 1981]. То есть в го-
роде корма полевой мыши более калорийны, 
что наряду с более тёплым городским клима-
том, большим количеством удобных укрытий 
позволяет успешнее размножаться и поддер-
живать более высокую численность, чем за 
городом. Кроме того, в городе полевая мышь 

более успешно переживает зимы также из-за 
доступности разнообразных калорийных кор-
мов [Карасёва и др., 1999; Андреевских, 2012; 
Тихонова и др., 2012; наши наблюдения]. Та-
ким образом, по целому комплексу причин 
этот вид является хорошей моделью для из-
учения процесса синурбанизации, который 
сопровождает инвазии млекопитающих в го-
рода [Хляп, Варшавский, 2010]. Кроме того, 
полевая мышь является носителем более 15 
патогенов человека, среди которых возбуди-
тели геморрагической лихорадки с почечным 
синдромом, лептоспирозов и туляремии, она 
также является хозяином ряда эктопаразитов 
[Никитина и др., 1960; Карасёва и др., 1999; 
Транквилевский и др., 2016], что обусловли-
вает необходимость пристального внимания 
к состоянию её городских популяций. 

Полевую мышь регистрировали в окрест-
ностях Москвы на обрабатываемых полях 
с конца XIX века [Сатунин, 1895]. В 1913 г. 
Огнев указывал на её присутствие на Воробьё-
вых горах и в парке Покровское-Стрешнево 
[Огнев, 1913]. При этом её не регистрировали 
в Измайловском парке и на Лосином острове 
[Капланов, 1928, Кузнецов, 1928, Паровщи-
ков, 1941]. В середине прошлого века полевая 
мышь занимала только четвёртое место по 
распространённости среди других видов гры-
зунов на территории города [Тихонова и др., 
1997]. Однако к началу 2000-х гг. вид стал аб-
солютным доминантом на озеленённых терри-
ториях мегаполиса [Карасёва и др., 1999]. 

Ранее [Феоктистова и др., 2025] мы оце-
нили аллельное разнообразие экзона 2 гена 
DRB, входящего в состав главного комплекса 
гистосовместимости, в популяциях полевой 
мыши, обитающей в парках Москвы, распо-
ложенных на территориях с разной степенью 
урбанизации. Было показано, что наиболее 
отличной по адаптивно-значимым генетиче-
ским особенностям является популяция, на-
селяющая парк с наименьшей антропогенной 
нагрузкой (Битцевский лесопарк). Здесь от-
мечено наибольшее число аллелей и наиболь-
шее разнообразие представленных в популя-
ции индивидуальных генотипов. В районах 
с более высокой антропогенной нагрузкой 
аллельный спектр и разнообразие индивиду-
альных генотипов были ниже. 
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Основные задачи представляемого иссле-
дования заключаются в анализе генетической 
структуры и изменчивости городских по-
пуляций полевой мыши в Москве на основе 
селективно-нейтральных маркеров, в оценке 
связи этих параметров со степенью урбани-
зации территорий и в сравнении полученных 
результатов с данными о популяционных осо-
бенностях аллельного разнообразия адаптив-
но-значимого локуса экзона 2 гена DRB. 

Материалы и методы
Районы исследования
Наиболее комплексной характеристикой 

для типизации городской среды по степени 
урбанизации можно считать соотношение 
вакантных и застроенных территорий. При 
характеристике зон урбанизации мы исполь-
зуем схему, описанную нами ранее [Феокти-
стова и др., 2025], в которой рассматриваются 
городские ландшафты по мере уменьшения 

степени антропогенной нагрузки от центра 
к периферии [по Исакову, 1967; Тихоновой 
и др., 1997; Карасёвой и др., 1999]. С увеличе-
нием номера зоны уровень урбанизации сни-
жается от очень высокого (I) до очень низкого 
(VI).

Отловы полевых мышей проводили в 
мае–июне 2023–2024 гг. В Москве места от-
лова были приурочены к пяти паркам города, 
расположенным на территориях с разной сте-
пенью антропогенной нагрузки (рис. 1). 

Нескучный сад (III зона урбанизации) – 
наиболее урбанизированная и близкая к цен-
тру города из выбранных для исследования 
территорий. С одной стороны Нескучный сад 
граничит с Ленинским проспектом, с другой 
– примыкает к набережной р. Москва. Это са-
мый крупный парк Москвы, располагающий-
ся в пределах Третьего транспортного кольца. 
Территория парка характеризуется высокой 
степенью рекреационной нагрузки и наличи-

Рис. 1. Гаплотипы полевых мышей в пяти исследованных парках г. Москвы: 1 – Филевский парк; 2 – Битцевский 
лесопарк; 3 – Нескучный сад; 4 – Терлецкий парк; 5 – Главный ботанический сад им. Н.В. Цицина; в круговых 
диаграммах показано количество секторов, соответствующих числу обнаруженных гаплотипов; цветные секторы 
обозначают уникальные для данного парка гаплотипы, серый цвет – общие гаплотипы для нескольких парков; 
римские цифры – зоны урбанизации (по Тихоновой и др., 2012).
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ем зон для отдыха и занятий спортом. Отловы 
полевых мышей проводились в лесном мас-
сиве Нескучного сада паркового типа в 400 м 
от Ленинского проспекта. 

Филевский парк (V зона урбанизации) 
расположен вдоль р. Москва и является ча-
стью зелёной зоны, включающей природ-
но-исторический парк Москворецкий. За по-
следние годы здесь были проведены работы 
по благоустройству: появились асфальтовые 
дорожки, спортивные и детские площадки. 
Отловы полевых мышей проводились в 50 
м от Филевской набережной в нижней части 
парка вблизи родников. 

Терлецкий парк (V зона урбанизации). 
Парк отличается близким расположением к 
жилым районам старой малоэтажной и новой 
многоэтажной застройки. Отловы здесь про-
водили в лесном массиве на парковой терри-
тории вблизи мест рекреации, детских пло-
щадок и конноспортивного комплекса. Рядом 
с местами отловов находится старая дубрава 
и парковые пруды.

Главный ботанический сад им. Н.В. Ци-
цина РАН (ГБС) (V зона урбанизации). Одна 
линия ловушек здесь была размещена на тер-
ритории исторической Останкинской дубра-
вы, в которой преобладают старовозрастные 
дуб, липа, осина и ель. Вторая линия ловушек 
– на территории экспозиции Дендрария, рас-
положенной на пологом склоне р. Лихоборка 
и представленной разнообразными культиви-
руемыми видами древесных и кустарниковых 
растений. Обе линии на территории ГБС на-
ходились на территориях, закрытых для сво-
бодного посещения.

Битцевский лесопарк (VI зона урбаниза-
ции) – наиболее удалённая от центра города 
с наименьшей степенью урбанизации тер-
ритория; самый крупный лесной массив в 
черте города из всех исследованных парков. 
С южной стороны лесопарк граничит с Мо-
сковской кольцевой автодорогой, за которой 
располагается обширный Бутовский лесо-
парк. Животных отлавливали в южной части 
лесопарка, к югу от р. Городня.

Нескучный сад, Филевский парк и Бит-
цевский лесопарк находятся на правом бере-
гу р. Москва, а ГБС и Терлецкий парк – на 
левом (см. рис. 1).

Расстояние между городскими исследо-
ванными зелёными зонами составляет от 8 
(Нескучный сад и Филевский парк) до 26 км 
(Битцевский лесопарк и ГБС) по прямой (см. 
рис. 1), однако они отделены друг от друга 
городской территорией со зданиями и густой 
сетью широких улиц с различной интенсив-
ностью движения. 

В Подмосковье полевые мыши были от-
ловлены в двух местах – на старой залежи 
у д. Луцино рядом со Звенигородской био-
станцией МГУ им. Ломоносова (ЗБС) и на 
территории Научно-экспериментальной базы 
«Черноголовка» ИПЭЭ РАН (НЭБ «Черного-
ловка»). Расстояние между местами отловов 
в Подмосковье составило более 100  км по 
прямой.

Отбор проб
Сбор материала был осуществлен в ходе 

неизбирательного отлова с помощью живоло-
вок. Всего за сезон 2023–2024 гг. поймано 82 
особи полевой мыши, у каждой был отобран 
кусочек ткани ушной раковины. Образцы 
ткани животных фиксировали в 96%-м этано-
ле для проведения дальнейшего генетическо-
го анализа. 

Тотальную ДНК выделяли с использо-
ванием набора реагентов Diatomä DNA Prep 
200 OOO «Лаборатория Изоген», (Москва, 
Россия) по инструкции производителя. По-
лученные растворы ДНК хранили при низкой 
температуре (–18°С).

Последующую постановку ПЦР осущест-
вляли на базе смеси Mag Mix 2025 (ЗАО «Ди-
алат», Москва, Россия). Праймеры были син-
тезированы в НПК «Синтол» (Москва). 

Митохондриальная ДНК (мтДНК). 
В качестве маркера филогенетических ли-
ний была использована последовательность 
гена цитохрома b (cytb). Для амплификации 
этого гена использованы праймеры L14115 
(5′-GACATGAAAAATCATCGTTG-3′) и 
H15300 (5′-GTTTACAAGACCAGAGTAAT-3′), 
рекомендованные в работе Yasuda et al., 2005. 
Условия ПЦP-реакции: I: 94° – 3 мин; II: (94° 
– 45с, 54° – 1.5 мин, 70° – 2 мин) × 30 циклов; 
III: 70° – 3 мин.

Полученные ПЦР-продукты очищали пе-
реосаждением в этанол-ацетатном буфере с 
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промывкой 70%-м этанолом. Результат визуа-
лизировали электрофорезом в 1.5%-м агароз-
ном геле в присутствии бромистого этидия. 
Очищенный ПЦР-продукт использовали в 
качестве матрицы для постановки термини-
рующих реакций на базе набора реагентов 
BigDye Terminator v.3.1 (Applied Biosystems, 
США) по инструкции производителя. Опре-
деление нуклеотидных последовательностей 
проводили на автоматическом анализаторе 
AB3500 (США). Для каждого образца опре-
деление делали дважды – с постановкой ре-
акции с прямым и обратным праймером. 
Совмещение полученных индивидуальных 
последовательностей и их выравнивание про-
водили с помощью программы BioEdit v.7.0.1 
[Hall et al., 2011] с коррекцией вручную. 

Анализ был выполнен для 8 образцов ка-
ждой из городских выборок и для 6 образцов 
выборки из НЭБ «Черноголовка». Для всех 
образцов (n  =  46) получены полные после-
довательности гена (длиной 1140  п.н., вы-
равнивание по последовательности полного 
митохондриального генома полевой мыши 
GenBank KY851893.1). Уникальные после-
довательности (гаплотипы) депонированы в 
базе данных Генбанк c № PV636909 (Mos01), 
PV636910 (Mos02), PV636911 (Mos03), 
PV636912 (Mos04), PV636913 (Mos05), 
PV636914 (Mos06), PV636915 (Mos07), 
PV636916 (Mos08), PV636917 (Mos09), 
PV636918 (Mos10), PV636919 (Mos11), 
PV636920 (Mos12). 

Ядерная ДНК. Был проанализирован ал-
лельный состав 12 микросателлитных локу-
сов: SFM2, SFM5, SFM6, SFM7, SFM9 [Wu et 
al. 2008, Gortat et al. 2015], MSAF22, [Ohnishi et 
al., 1998, Gortat et al. 2015], CAA2A, GTTF9A, 
CAGAD1A, GTTC4A, GTTD8S, TNF [Makova 
et al., 1998, Gortat et al., 2015].

Один из праймеров каждой пары, исполь-
зованной при постановке ПЦР, был снабжен 
флуоресцентной меткой (FAM, R6G, ROX 
или TAMRA).

Амплификация проведена при следующих 
параметрах цикла, одинаковых для всех локу-
сов: 94° – 15 мин; II: (94° – 30 с, 57° – 3 мин, 
72 °– 1 мин) × 30 циклов; III: 68° – 15 мин. 

Размерный состав полученных ПЦР-про-
дуктов определяли методом капиллярного 

электрофореза на автоматическом анализато-
ре АВ 3500 Thermo Fisher Scientific (Applied 
Biosystems) в присутствии размерного стан-
дарта GeneScan 500 LIZ Size Standard (Thermo 
Fisher Scientific). Для расшифровки сигнала 
использовали программу GeneMapper v.4 
Thermo Fisher Scientific (Applied Biosystems). 
Аллельный состав определяли путём соотне-
сения полученных значений длин фрагментов 
с размерными классами, соответствующими 
ожидаемому мотиву локуса (два нуклеотида 
во всех случаях).

Статистическую обработку результа-
тов, включающую оценку гаплотипического 
и нуклеотидного разнообразия и оценку раз-
личий между популяциями по индексу Fst (на 
основе частот встреченных гаплотипов) для 
мтДНК, оценку ожидаемой и наблюдаемой 
гетерозиготности, оценку различий между 
популяциями (Fst критерий) и оценку кор-
реляции между генетическими дистанция-
ми и разделяющим популяции расстоянием 
(тест Мантеля) для микросателлитных ло-
кусов, проводили в программе Arlequin v.3.5 
[Excoffier, Licher, 2010]. Географические дис-
танции определяли с использованием про-
граммы Google Earth как прямое расстояние 
между местами, соответствующими коор-
динатам мест отлова. Показатели среднего 
числа аллелей, аллельного богатства (allelic 
richness, AR), коэффициент инбридинга (FIS) 
и соответствие распределения частот алле-
лей уравнению Харди-Вайнберга определяли 
с использованием программы Fstat v. 2.9.3 
[Goudet, 2001]. Для построения медианной 
сети вариантов нуклеотидных последова-
тельностей методом Median Joining исполь-
зовали программу NetWork v.4.6.1.6 [Bandelt 
et al. 1999]. 

Оценку генетической структуры насе-
ления полевой мыши проводили на основе 
анализа частот аллелей методом кластериза-
ции, реализованным в программе Structure 
v. 2.3.4 [Pritchard et al., 2000], при 500  000 
итераций основного анализа и 100 000 итера-
ций отжига в пяти повторностях для каждой 
гипотезы (К = 1–8). Оценку результатов про-
водили с использованием онлайн-сервиса 
StructureSelector [Li, Liu, 2018], принимая во 
внимание выраженность изменений вероят-
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ности при переходе от одной тестируемой 
гипотезы к следующей (показатель Delta 
K [Earl, von Holdt, 2011] по методу Evanno 
[Evanno et al., 2005] и наибольшее среднее 
значение показателя логарифма вероятности 
(LnP(K)) для каждой из тестируемых гипотез.

Результаты
Митохондриальная ДНК
Для всех пойманных в Москве полевых 

мышей было отмечено десять гаплотипов 
гена cytb и ещё два обнаружено на террито-
рии НЭБ «Черноголовка». Минимальная дис-
танция между гаплотипами составляла одну, а 

Таблица 1. Разнообразие гаплотипов гена cytb в исследованных выборках полевых мышей из разных парков г. 
Москва и НЭБ «Черноголовка»

максимальная – семь нуклеотидных замен. В 
локальных выборках было отмечено от двух 
(Филевский и Терлецкий парки) до пяти (Бит-
цевский лесопарк) гаплотипов. Наименьшее 
число гаплотипов и самые низкие значения 
индекса гаплотипического разнообразия об-
наружены в Филевском и Терлецком парках, 
а самые высокие значения – в Битцевском ле-
сопарке (табл. 1, см. рис. 1).

В Терлецком парке и Нескучном саду об-
наружено по одному уникальному гаплотипу, 
а в Битцевском лесопарке и ГБС – по два. В 
Филевском парке уникальных гаплотипов 
обнаружено не было (см. рис. 1, 2). Кроме 

Выборка Число осо-
бей (n)

Число 
гаплотипов (h)

Гаплотипическое 
разнообразие (Н)

Нуклеотидное 
разнообразие (π, %)

Филевский парк 8 2 0.571 0.19

Битцевский лесопарк 8 5 0.893 0.22

Нескучный сад 8 4 0.750 0.11

Терлецкий парк 8 2 0.571 0.25

ГБС 8 4 0.750 0.29

НЭБ «Черноголовка» 6 3 0.733 0.17

Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов гена cytb, отмеченных в исследованных популяциях полевой мыши в г. Москва: 
размеры кружков соответствует числу гаплотипов, встреченных в выборке; минимальное расстояние между круж-
ками соответствует одной нуклеотидной замене;  красный цвет обозначает гаплотипы из Нескучного сада, зеленый 
– Битцевского лесопарка, голубой – Терлецкого парка, желтый – Главного Ботанического сада им. Н.В. Цицина, 
фиолетовый – Филевского парка, синим – гаплотипы НЭБ Черноголовка.
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уникальных гаплотипов, отмечены четыре 
массовых гаплотипа, встреченные сразу в не-
скольких парках и на территории НЭБ «Чер-
ноголовка». Наиболее широко распростра-
нённым оказался гаплотип Mos 11, который 
был встречен в четырёх парках города (Бит-
цевском лесопарке, Нескучном саду, Филев-
ском парке и в ГБС), гаплотип Mos 06 оказал-
ся распространён в трёх парках (Битцевском 
лесопарке, ГБС и Терлецком парке). Гапло-
тип Mos 04, занимающий наиболее централь-
ное положение на сети гаплотипов, был обна-
ружен в Нескучном саду, Филевском парке и 
на НЭБ «Черноголовка», а гаплотип Mos 08 
только в двух парках города – в Нескучном 
саду и Битцевском лесопарке (см. рис. 1, 2).

Генетические дистанции (значение индек-
са Fst, основанного на частоте встречаемости 

Таблица 2. Попарные генетические дистанции (Fst, %, на основе частот встречаемости гаплотипов гена cytb) 
между выборками полевых мышей из разных парков г. Москва и НЭБ «Черноголовка»

Филевский 
парк

Битцевский 
лесопарк Нескучный сад Терлецкий 

парк ГБС

Филевский парк ***

Битцевский 
лесопарк

21.91
P = 0.009 ***

Нескучный сад 18.68
P = 0.126

4.41
P = 0.252 ***

Терлецкий парк 42.85
P = 0.000

16.32
P = 0.045

33.92
P = 0.000 ***

ГБС 24.49
P = 0.036

12.38
P = 0.072

22.58
P = 0.000 29.52 P = 0.000 ***

НЭБ «Черного-
ловк»

13.68
P = 0.108

18.15
P = 0.000

15.18
P = 0.072

35.47
P = 0.000

25.77
P = 0.000

различных гаплотипов) между выборками 
варьировали от 4 до 43% без выраженной 
связи с расстояниями между местами отлова 
(табл. 2). 

Микросателлитные маркеры
Показатели генетического разнообразия, 

оцениваемого по результатам анализа микро-
сателлитных локусов, представлены в табл. 
3. Ни для одной из выборок значение Fis не 
имело достоверных отличий от нуля. Уро-
вень ожидаемой гетерозиготности, среднее 
число аллелей на локус и значения индекса 
аллельного богатства были минимальными 
в Нескучном саду и Терлецком парке. Доля 
уникальных аллелей (private) минимальна в 
Нескучном саду, наиболее высока в выборке 
из НЭБ «Черноголовка», а из городских попу-

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия городских популяций полевых мышей в разных парках Москвы 
и в Подмосковье по 12 микросателлитным локусам

Филевский 
парк

Битцевский 
лесопарк

Нескучный 
сад

Терлецкий 
парк ГБС НЭБ «Чер-

ноголовка» ЗБС

n 14 10 20 8 8 15 7
A 6.000 6.000 4.833 4.667 5.250 6.500 4.833
AR 4.488 4.906 3.768 4.250 4.676 4.792 4.580
pr., % 4.170 8.330 3.450 8.93 6.350 16.67 3.450
He 0.650 0.721 0.607 0.598 0.683 0.706 0.678

Fis –0.042
(P = 0.849)

0.101
(P = 0.020)

0.055
(P = 0.073)

0.016
(P = 0.420)

0.011
(P = 0.433)

0.019
(P = 0.294)

–0.037
(P = 0.798)

Примечание: n – объем выборки; A – среднее число аллелей на локус; AR – показатель аллельного богатства (allelic 
richness); pr. – доля приватных (отмеченных только в данной популяции) аллелей; He – ожидаемая гетерозигот-
ность; Fis – коэффициент инбридинга с указанием вероятности соответствия полученного значения уравнению 
Харди-Вайнберга (критическому 5%-му уровню с учётом поправки Бонферрони соответствует величина 0.0006).
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Таблица 4. FST-дистанции между исследованными городскими и сельскими популяциями полевых мышей

Филевский 
парк

Битцевский 
лесопарк

Нескучный 
сад

Терлецкий 
парк ГБС НЭБ «Чер-

ноголовка» ЗБС

Филевский 
парк ***

Битцевский 
лесопарк

0.0650
P = 0.000 ***

Нескучный сад 0.0915
P = 0.000

0.1037
P = 0.000 ***

Терлецкий 
парк

0.0906
P = 0.000

0.0509
P = 0.000

0.0931
P = 0.000 ***

ГБС 0.0425
P = 0.000

0.0461
P = 0.000

0.0805
P = 0.000

0.0575
P = 0.000 ***

НЭБ «Черного-
ловка»

0.0629
P = 0.000

0.0695
P = 0.000

0.1068
P = 0.000

0.0730
P = 0.000

0.0465
P = 0.000 ***

ЗБС 0.0774
P = 0.000

0.0373
P = 0.00901

0.08336
P = 0.000

0.03332
P = 0.00901

0.04080
P = 0.00901

0.04533
P = 0.000 ***

Таблица 5. Результат оценки популяционной структуры при анализе обобщённой выборки методом кластеризации

K 1 2 3 4 5 6 7 8

Mean LnP(K) –3348 –3197 –3185 –3169 –3299 –3495 –3565 –3478

Delta K n/a 218 0.889 28.37 1.743 1.237 1.335 n/a

ляций – в Битцевском лесопарке и Терлецком 
парке. Кроме того, в Битцевском лесопарке 
отмечены самые высокие значения аллельно-
го богатства и ожидаемой гетерозиготности 
(табл. 3). Во всех остальных городских попу-
ляциях гетерозиготность имела сходные зна-
чения.

При оценке по FST-критерию наибольший 
уровень отличий (8.05–10.7%, в среднем 9.3%, 
табл. 4) характеризует популяцию из Нескуч-
ного сада. Уровень отличий всех остальных 
городских популяций между собой варьиру-
ет в пределах 4.3–9.1%, в среднем 5.9%, при 
отсутствии связи генетических дистанций с 
расположением парка в той или иной части 
города (Тест Мантеля rY1= –0.501, P = 0.906). 
Уровень отличий двух природных популяций 
от городских также находится в этих пре-
делах, составляя: 4.7–7.3%, в среднем 5.4% 
(4.7% без учета отличий от популяции Не-
скучного сада), для НЭБ «Черноголовка» и 
3.3–7.7%, в среднем 5.4 и 4.7% соответствен-
но, для ЗБС МГУ (см. табл. 4).

При анализе популяционной структуры 
методом кластеризации наибольшее значение 
показателя Delta K выявляется при тестиро-
вании гипотезы K = 2 (табл. 5), соответству-

ющей разделению обобщённой выборки на 
популяцию Нескучного сада и всё остальное 
население полевой мыши в парках Москвы и 
в Подмосковье (рис. 3). 

Наибольшее среднее значения показа-
телей LnP(K) и Delta K выделены жирным 
шрифтом (см. табл. 5).

Максимальное значение логарифма веро-
ятности (показатель Mean LnP(K)) отмеча-
ется для гипотезы K = 4, соответствующей и 
обособленному положению полевых мышей 
Нескучного сада, Филевского парка и НЭБ 
«Черноголовка». При тестировании гипотезы 
K = 6 определённая степень обособленности 
проявляется также у мышей из Битцевского 
лесопарка. Однако дальнейшей дифференци-
ации в выборках Терлецкого парков, ГБС и 
ЗБС метод кластеризации не выявляет. 

Обсуждение
В настоящей работе мы впервые иссле-

довали разнообразие гена цитохрома b и ми-
кросателлитных ядерных маркеров у полевой 
мыши в пяти парках г. Москва, расположен-
ных на территориях с разной степенью урба-
низации, а также в двух районах Подмоско-
вья (НЭБ «Черноголовка» и ЗБС). 



95РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

Анализ распределения гаплотипов гена 
цитохрома b в разных парках Москвы и в Под-
московье показал, что из 12 обнаруженных 
нами гаплотипов ранее были известны толь-
ко три. Два из них широко распространены от 
Урала до Москвы, а один обнаружен также у 
мышей из Чехии [Koh et al., 2014, Yalkovskaya 
et al., 2022]. Как эти три, так и остальные де-
вять обнаруженных гаплотипов входят в со-
став клады 1, обитающей на территории от 
Восточной Европы до Урала [Yalkovskaya et 
al., 2022]. Максимальная дистанция между 
двумя гаплотипами, обнаруженными в Мо-
скве, составляет семь замен, что сопоставимо 
с дистанциями, обнаруженными между га-
плотипами данной клады, встречающимися 
иногда на расстоянии более 3000 км друг от 
друга – в Восточной Европе и на Урале. 

Рис. 3. Структура популяций полевых мышей, построенная на основании анализа 12 микросателлитных маркеров 
в программе STRUCTURE: цифры снизу соответствуют следующим популяциям полевых мышей: 1 – Филевский 
парк; 2 – Битцевский лесопарк; 3 – Нескучный сад; 4 – Терлецкий парк; 5 – Главный ботанический сад им. Н.В. 
Цицина; 6 – НЭБ «Черноголовка»; 7 – Звенигородская биостанция.

Интересно отметить, что различия по 
частотам встречаемости гаплотипов между 
парками Москвы довольно велики (Fst до 
33–42%). Обнаруженное в городе гаплоти-
пическое разнообразие также соответствует 
таковому, описанному для огромной террито-
рии от Предуралья до Алтая [Yalkovskaya et 
al., 2022]. На этой территории для 122 живот-
ных был обнаружен 41 гаплотип, т.е. 0.34 га-
плотипа на особь. На территории Москвы об-
наружено 10 гаплотипов у 40 животных, что 
составляет около 0.25 гаплотипа на особь. То 
есть разнообразие в целом на территории го-
рода высокое и близко к таковому на значи-
тельной части ареала вида. 

Наибольшее гаплотипическое разнообра-
зие отмечается в Битцевском лесопарке (см. 
рис. 1). Этот парк занимает краевое положе-
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ние в городе (VI зона урбанизации). Во всех 
других парках города разнообразие ниже (см. 
рис. 1). В парках с правого берега Москвы 
реки было обнаружено семь, а с левого – пять 
гаплотипов. Два гаплотипа оказались общи-
ми для популяций с правого и левого берега 
(Mos 06, Mos 11) (см. рис. 2).

Тот факт, что в настоящем исследовании 
мы не обнаружили значительного снижения 
генетической разнообразия местных попу-
ляций в Москве, свидетельствует о том, что 
они издавна обитали на этой территории и 
постепенно становились изолированными по 
мере роста застроенной территории и площа-
ди города. Этим ситуация в Москве может от-
личаться от ситуации в Варшаве, где полевые 
мыши появились около 100 лет назад и гене-
тическая структура их городских популяций, 
вероятно, была сформирована генетическим 
дрейфом, а также ограниченной иммиграци-
ей особей [Gortat et al., 2013, 2015]. 

Анализ микросателлитных данных по-
казал, что наиболее обособленной в Москве 
является популяция Нескучного сада (III зона 
урбанизации) (см. рис. 3). Анализ свидетель-
ствует о присущих ей более низких значениях 
показателей генетического разнообразия по 
сравнению с популяциями других парков го-
рода. Территория, где обитает эта популяция, 
расположена ближе к центру города, чем дру-
гие изученные. Она окружена густо застроен-
ной местностью и ограничена многополос-
ной магистралью и Москвой-рекой. Следует 
также отметить, что обособление этой терри-
тории как парковой зоны началось довольно 
давно, около 200 лет назад. Надо отметить, 
что ситуация с выраженной генетической 
обособленностью популяции Нескучного 
сада весьма похожа на парковую территорию 
(U4) в центре Варшавы [Gortat et al., 2013, 
2015]. Однако наблюдаемая гетерозиготность 
в популяции полевой мыши из Нескучно-
го сада выше, чем в столице Польши (0.607 
против 0.475) [Gortat et al., 2013]. Это может 
свидетельствовать об относительном благо-
получии даже такой сильно обособленной 
городской группировки в Москве. Вероятно, 
численность этой популяции и её генетиче-
ское разнообразие достаточно, чтобы в ней 
могли сформироваться свои, специфические 

адаптации к существованию в городе. Нечто 
сходное было показано для популяций бело-
ногих хомячков (Peromyscus leucopus) из трёх 
парков Нью-Йорка, где гены, ответственные 
за иммунные характеристики особей (так же, 
как и ряд других, например, ответственных 
за переработку продуктов, богатых жирами), 
находятся под выраженным влиянием поло-
жительного отбора [Harris et al., 2013; Harris; 
Munshi-South J., Kharchenko K., 2010; Munshi-
South, 2017]. 

В нашем предыдущем исследовании было 
отмечено, что в Нескучном саду отсутствует 
нейтральная изменчивость по адаптивным 
генам МНС – каждый из присутствовавших 
в популяции аллелей кодировал уникальную 
аминокислотную последовательность с при-
сущим ей вариантом антигенсвязывающего 
участка [Феоктистова и др., 2025]. Однако 
аналогичная ситуация была характерна и для 
других исследованных парков города, за ис-
ключением сильно удалённого от центра Бит-
цевского лесопарка (VI зона урбанизации), 
что свидетельствует о том, что определённые 
эволюционные изменения в исследованных 
нами городских популяциях по адаптивным 
генам уже произошли.

Популяция полевой мыши из Битцевско-
го лесопарка характеризуется наибольшими 
значениями аллельного богатства и ожида-
емой гетерозиготности. Кроме того, в ранее 
проведённом исследовании мы также показа-
ли наибольшее разнообразие этой популяции 
по адаптивным генам главного комплекса ги-
стосовместимости [Феоктистова и др., 2025]. 
Подобная ситуация была обнаружена для по-
пуляции со сходным краевым расположением 
в г. Варшава [Gortat et al., 2013]. 

Что касается генетической дифференциа-
ции популяций полевой мыши в парках Мо-
сквы, то разделяющая их дистанция зачастую 
выше таковой, обнаруженной для естествен-
ных популяций, обитающих на расстоянии 
более 1000 км друг от друга (максимальная 
дистанция обнаружена между популяциями 
из Среднего Приамурья и Сибири + Казахстан 
(11%)) [Фрисман и др., 2019]. Сходная карти-
на наблюдалась как при анализе естествен-
ных популяций всего по пяти микросаттелит-
ным локусам, так и при анализе островных и 
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материковых популяций полевой мыши по 13 
микросателлитным локусам в национальных 
парках Кореи, также расположенных на зна-
чительном географическом расстоянии друг 
от друга [Jo et al., 2016]. При этом генетиче-
ские дистанции между популяциями поле-
вой мыши в Варшаве так же, как и в Москве, 
составляют от 4 до 16% [Gortat et al., 2013, 
2015]. Интересно, что генетическая структу-
ра у желтогорлой мыши (Apodemus flavicollis, 
Ognev, 1922) выражена четче, хотя она засе-
лила Варшаву всего около 30 лет [Gortat et al., 
2010, Gortat et al. 2017]. Это говорит о том, 
что разные гемисинантропные виды с разной 
историей заселения города по-разному реа-
гируют на антропогенный пресс. Подобная 
картина требует особого внимания к каждому 
конкретному виду, населяющему город. По-
лученные нами результаты по генетическо-
му разнообразию полевых мышей в Москве 
как по ядерным, так и по мтДНК- маркерам 
указывают на то, что популяции этого геми-
синантропного вида в городе относительно 
благополучны и их состояние, скорее, соот-
ветствуют модели «связи между городскими 
изолятами», чем модели «городской фраг-
ментации» [Miles et al., 2018, 2019]. Этот вид 
может быть использован в качестве биоинди-
катора как при исследовании паразитарной 
нагрузки [Феоктистова и др., 2025], так и при 
анализе загрязнения парков города тяжёлыми 
металлами [Беленкова и др., 2025]. В связи с 
потенциальной эпидемиологической опасно-
стью следует обратить внимание на необхо-
димость проведения регулярного мониторин-
га городских популяций полевой мыши.

Выводы:
1. У гемисинатропного вида – полевой 

мыши в Москве гаплотипическое разнообра-
зие по гену цитохрома b соответствует тако-
вому на всей европейско-казахстанской части 
ареала вида. На территории города встреча-
ются гаплотипы, обнаруженные на огромном 
расстоянии – от Чехии до Урала. 

2. Генетические дистанции популяций по-
левой мыши в разных парках города не кор-
релируют с географическими расстояниями 
между ними и зачастую являются большими, 
чем между природными популяциями, распо-

ложенными на расстоянии 1000  км и более. 
Генетическое разнообразие минимально в 
расположенном ближе всех к центру города 
Нескучном саду – парке, который находится, 
скорее всего, дольше в изоляции от других 
территорий. 

3. Адаптивное разнообразие и разнообра-
зие по микросаттелитным маркерам демон-
стрирует несколько разную направленность. 
По адаптивным маркерам сниженное генети-
ческое разнообразие обнаруживается во всех 
исследованных парках, кроме занимающего 
краевое положение Битцевского лесопарка 
(VI зона урбанизации); по нейтральным – 
только в Нескучном саду (III зона урбаниза-
ции).

4. Полученные нами данные по генети-
ческому разнообразию полевых мышей в 
Москве, скорее, соответствуют модели [по 
Miles et al., 2019] «связи между городскими 
изолятами», чем модели «городской фрагмен-
тации». 
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The neutral genetic diversity (cytochrome b gene and 12 microsatellite loci) was assessed for populations 
of semi-commensal species – striped field mouse (Apodemus agrarius Pallas, 1771) in five parks of Moscow 
located in areas with different degrees of urbanization and in two suburb locations in the Moscow region. It 
is shown that the most genetically isolated population is the one which represents a distinct genetic cluster 
with a reduced level of diversity and is revealed from the park located closer to the city center (Neskuchny 
garden). The level of genetic differentiation of populations inhabiting other parks is much less pronounced. 
Such a pattern differs from the one obtained earlier for the allelic diversity of the adaptively significant exon 
2 of the DRB gene (MHC). It is assumed that the rate of accumulation of changes in neutral genes is signifi-
cantly lower than that for genes responsible for the formation of adaptations, for example, to a parasitic load. 
Our data also showed that the state of urban striped field mouse populations in Moscow is more consistent 
with “urban facilitation model” rather than the “model of urban fragmentation” (according to Miles et al., 
2019). In connection with this, and also with the potential epidemiological risk of the striped field mouse, 
attention should be paid to the need for permanent monitoring of urban populations of this species in Moscow 
as well as in other cities of the range. 
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По данным полевых исследований, проведённых в 2016–2023 гг., проанализированы темпы роста 
солнечного окуня Lepomis gibbosus в бассейнах двух рек: Северский Донец и Миус. Показано, что 
наибольшую длину и массу тела, независимо от возраста, имеет солнечный окунь из р. Северский 
Донец, наименьшую – из р. Лугань. Первые превышают вторых во всех возрастах в 1,3–1,5 Uкр (p 
≤ 0,05) раза. Разница в приросте между особями из разных водоёмов с возрастом рыб сокращается. 
В нативном ареале линейный рост рыбы ниже, а половая зрелость солнечного окуня наступает в 
возрасте 3+ при продолжительности жизни до 10 лет; в бассейнах рек Северский Донец и Миус 
половой зрелости вид достигает в возрасте 2+, а продолжительность их жизни сокращается до 6 лет.

Ключевые слова: Луганская Народная Республика, солнечный окунь, темп роста, биологическая 
инвазия. 
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Введение
При характеристике биологических осо-

бенностей всех видов организмов первосте-
пенное внимание уделяют их размерно-весо-
вым показателям и темпу роста. Как правило, 
эти характеристики являются одними из 
наиболее изменчивых свойств организмов и 
в значительной степени зависят от условий 
обитания и кормовой базы. Очевидно, что 
разнообразие размеров рыб обусловлено вли-
янием как генетических факторов, так и фак-
торов окружающей среды на процесс роста. 
Исследования, посвящённые изучению фак-
торов, определяющих изменчивость роста 
рыб, начали привлекать внимание ихтиологов 
сравнительно недавно, хотя необходимость и 
важность таких исследований неоднократно 
подчёркивалась многими авторами [Николь-
ский, 1974; Мина, Клевезаль, 1976; Дгебуад-
зе, 2001].

Рост представляет собой сложный про-
цесс, в результате которого увеличиваются 
размеры живых организмов. Поскольку ход 
этого процесса в значительной степени зави-
сит от взаимодействия организма с абиоти-
ческими и биотическими факторами окружа-

ющей среды, рост можно рассматривать как 
отражение образа жизни рыб и индикатор 
состояния популяции. При изучении рыбно-
го населения особое значение имеет структу-
ра популяции рыб, которая включает в себя: 
возрастные и размерные группы, линейный и 
весовой рост, скорость полового созревания, 
продолжительность жизни, репродуктивную 
функцию рыб. Считается, что рыбы облада-
ют неограниченным ростом [Шмальгаузен, 
1935], а перечисленные характеристики опре-
деляют размер рыб.

Особую актуальность приобретает изу-
чение размерно-возрастных особенностей 
и темпов роста в связи с инвазивным про-
цессом. Солнечный окунь, обнаруженный 
впервые в 2016 г. в водных объектах в бас-
сейнах рек Северский Донец и Миус и пред-
положительно попавший туда из бассейна р. 
Днепр, адаптируясь к новым условиям и уве-
личивая численность популяции, претерпел 
различные морфобиологические изменения. 
Поэтому изучение этих процессов является 
актуальной частью исследования биологии 
данного чужеродного вида. Рост рыб зависит 
от доступности пищи, суточных колебаний 
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температуры, физиологических особенно-
стей организма и гидрологических условий 
водных объектов [Галковская, 1978]. В пер-
вые годы жизни темпы роста обычно выше, 
но с возрастом они замедляются. Условия 
обитания рыб также влияют на темпы роста. 
Для рыб младшего возраста важно наличие 
достаточного количества зоопланктона, а для 
хищных рыб старшего возраста необходим 
корм в виде других рыб [Коваль, Волгина, 
2025]. При недостатке пищи сроки достиже-
ния половой зрелости могут увеличиваться, а 
линейный и весовой рост – замедляться. 

Особенности роста, возраст начала раз-
множения и ряд других признаков популя-
ции входят в систему адаптации, определяют 
стратегию ее жизненного цикла. В целом раз-
личия в темпах роста разных видов обуслов-
лены изменчивостью окружающей среды. 
Так, по литературным данным, у солнечного 

окуня отмечаются быстрые темпы роста в 
первый год жизни при вселении в новые для 
него водные объекты в сравнении с особями 
из естественного ареала. Это ведёт к более 
ранним срокам наступления половозрелости 
и сокращению продолжительности его жизни 
[Gherardi, 2007]. 

Целью наших исследований было изуче-
ние темпов роста солнечного окуня, обитаю-
щего в бассейнах рек Северский Донец и 
Миус.

Материалы и методы
Исследования проводили в весенне-лет-

ние периоды с мая по сентябрь 2016–2023 гг. в 
бассейне р. Северский Донец (48°45’15’’с. ш., 
39°16’16’’ в.  д.): р. Айдар (49°19’08’’ с.  ш., 
38°55’15’’ в.  д.), р. Лугань (48°38’38’’ с.  ш., 
38°47’32’’ в. д.), оз. Грабов (48°13’13’’ с. ш., 
38°38’10’’ в.  д.) и р. Миус (48°05’32’’ с.  ш., 

Рис. 1. Карта-схема района исследований.
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38°52’29’’ в. д.) (рис. 1). Всего собран 721 экз. 
солнечного окуня Lepomis gibbosus (L., 1758) 
(Centrarchiformes: Centrarchidae). Для отлова 
использовали ставные сети длиной 30 и 60 
м, высотой 1,8–3 м, с диаметром ячеей 20×20 
мм, 25×25 мм (экспозиция постановки 12 ча-
сов) и мальковый вентерь диаметром 1,5 м, 
которые устанавливали в прибрежной зоне в 
утреннее и вечерне-ночное время.

Длину тела по Смитту – расстояние от 
вершины рыла до конца средних лучей хво-
стового плавника (развилки хвостового плав-
ника) – солнечного окуня измеряли с точно-
стью до 0,1 мм, массу – с точностью до 0,1 г 
[Правдин, 1966]. Возраст рыб определяли по 
плоской части клейтрума (cleithrum) в про-
ходящем свете. Годовым кольцом считали 
границу между внутренним краем широкой 
опаковой (светлой в отражённом свете) зоны 
летнего прироста и внешним краем узкой ги-
алиновой (тёмной в отражённом свете) зоны 
зимнего прироста. Прирост дан по наблюдае-
мым длинам тела рыб [Чугунова,1959; Мина, 
Клевезаль, 1976; Кафанова, 1984; Шибаев, 
1996; 2007].

Все данные статистически обработали с 
использованием программных пакетов MS 
Excel и Statistica 10. Рассчитали среднюю 

арифметическую величину (M), ошибку 
средней арифметической (±m), коэффициент 
вариации (CV). Для подтверждения достовер-
ности разницы по изучаемым показателям 
использовали непараметрический U-крите-
рий Манна–Уитни.

Результаты и обсуждение
Состав популяции и темпы роста отдель-

ных особей представляют собой биологиче-
ские характеристики, которые могут суще-
ственно варьировать и при этом регулируются 
автономно в зависимости от генетических 
особенностей и условий окружающей среды. 

В связи с предыдущими исследования-
ми кормовой базы и особенностями питания 
солнечного окуня разных возрастов [Коваль; 
Волгина, 2025] мы изучили его линейно-ве-
совые показатели в тех же водоёмах (табл. 1 
и 2). 

В пределах отдельных водных объектов 
наибольшее увеличение длины тела рыб за 5 
лет составило в р. Северский Донец – 65,5 мм 
Uкр (p ≤ 0,05) и р. Айдар 57,4 Uкр (p ≤ 0,05); 
масса тела рыб увеличилась соответственно в 
4,2 и 5,1 раза Uкр (p ≤ 0,05). За 4 года в р. Миус 
длина тела солнечного окуня увеличилась на 
50,5 мм Uкр (p ≤ 0,05), а масса тела – в 4,6 раза 

Таблица 1. Линейный рост солнечного окуня в изученных водных объектах

Воз
раст,
лет

Река Озеро

n Северский 
Донец n Айдар n Миус n Лугань n Грабов

0+ 70 55,1** ±0,11
6,8 66 52,8±0,17

5,2 55 50,8±0,18
4,8 59 41,2±0,08

5,1 58 54,3±0,09
5,4

1+ 20 83,6** ±0,19
4,2 18 70,9±0,17

4,2 19 79,6±0,18
4,4 19 53,9±0,17

5,7 20 63,3±0,19
4,1

2+ 20 96,2** ±0,10
1,9 18 81,1±0,13

2,9 20 88,6±0,19
4,1 19 60,6±0,14

4,3 19 68,3±0,13
3,4

3+ 17 109,9** ±0,07
1,9 18 90,7±0,13

2,9 18 93,1±0,16
2,9 19 71,7±0,87

6,7 20 76,3±0,17
4,1

4+ 18 115,7**±0,10
1,4 17 100,3±0,16

2,6 17 101,3*±0,17
2,8 19 80,1*±0,13

2,9 20 85,9*±0,17
3,5

5+ 18 119,6*±0,11
1,5 18 110,2*±0,14

2,2 – – – – – –

* – Uкр (p ≤ 0,05) – увеличение длины тела солнечного окуня в возрасте от 0+ до 4+ (5+) лет. 
** – Uкр (p ≤ 0,05) – солнечный окунь из р. Северский Донец превышает экземпляры из р. Лугань.
Примечание: над чертой – среднее арифметическая величина (M) и её ошибка (±m, мм), под чертой – коэффициент 
вариации (CV, %). 
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Uкр (p ≤ 0,05). В р. Лугань и оз. Грабов отме-
чено наименьшее увеличение размерно-весо-
вых характеристик рыб. Так, длина тела рыб 
к возрасту 4+ в р. Лугань увеличилась на 38,9 
мм Uкр (p ≤ 0,05), в оз. Грабов – на 31,6 мм 
Uкр (p ≤ 0,05), а масса тела рыб – в 3,6 и 4,6 
раза соответственно. То есть интенсивность 
роста рыб зависит от водного объекта – чем 
больше водоём, тем выше прирост длины и 
массы тела. 

Наибольшую длину, независимо от воз-
раста, имеют экземпляры солнечного окуня 
из р. Северский Донец, наименьшую – из 
р. Лугань. Первые превышают вторых во 
всех возрастах: в возрасте 0+ – в 1,3 Uкр (p ≤ 
0,05); 1 + – в 1,5 Uкр (p ≤ 0,05); 2+ – в 1,6 Uкр 
(p ≤ 0,05); 3+ – в 1,5 Uкр (p ≤ 0,05); 4+ – в 1,4 
Uкр (p ≤ 0,05) раза соответственно. При этом 
разница между особями из разных водоёмов 
с возрастом рыб сокращается. 

Разница длины солнечного окуня из рек 
Айдар, Миус и оз. Грабов колеблется в пре-
делах: 1,5–3,5 мм в возрасте 0+; 7,6–16,3 мм 
в возрасте 1+; 7,5–20,3 мм в возрасте 2+; 2,4–
16,8 мм в возрасте 3+; 1–15,4 мм в возрасте 
4+, при Uкр (p ≤ 0,05–0,01).

Сравнение показателей линейного роста 
в бассейнах двух рек с таковыми в реках на-
тивного ареала подтверждает явление, часто 

Таблица 2. Масса солнечного окуня в изученных водных объектах

Воз
раст,
лет

Река Озеро

n Северский 
Донец n Айдар n Миус n Лугань n Грабов

0+ 70 9,4**±0,15
55,8 66 6,9±0,09

43,3 55 7,1±0,06
28,7 59 6,6±0,02

23,2 58 5,1±0,05
34,7

1+ 20 16,5**±0,06
7,1 18 10,6±0,18

16,1 19 13,6±0,13
17,4 19 12,1±0,47

24,1 20 9,7±0,05
10,3

2+ 20 20,9**±0,07
6,6 18 19,2±0,16

14,6 20 20,5±0,17
15,5 19 15,5±0,33

99,3 19 12,2±0,33
14,2

3+ 17 26,8**±0,50
7,6 18 26,3±0,50

32,2 18 26,6±0,22
14,5 19 19,8±0,32

22,1 20 18,6±0,33
23,1

4+ 18 31,9**±0,14
8,8 17 32,6±0,29

15,4 17 32,6*±0,24
12,1 19 24,1*±0,28

15,2 20 23,3*±0,14
11,7

5+ 18 39,6*±0,18
7,4 18 35,2*±0,29

13,8 - – – – – –

* – Uкр (p ≤ 0,05) – увеличение массы тела солнечного окуня в возрасте от 0+ до 4+ (5+) лет. 
** – Uкр (p ≤ 0,05) – солнечный окунь из р. Северский Донец превышает экземпляры из р. Лугань.
Примечание: над чертой – среднее арифметическая величина (M) и её ошибка (±m, мм), под чертой – коэффициент 
вариации (CV, %).

наблюдаемое при инвазиях чужеродных видов 
[Vilizzi et al., 2014]. Независимо от площади 
водосбора и типа водоёма, в который вселился 
солнечный окунь, у него до возраста 3+ наблю-
дается более высокий темп роста, чем в натив-
ном ареале. Затем кривые линейного роста во 
всех водоёмах приближаются при сокращении 
продолжительности жизни в новых для сол-
нечного окуня водных объектах (рис. 2). 

Что касается массы тела рыб, то экземпля-
ры из оз. Грабов имеют наименьший вес во 
всех возрастах. Наибольшей массой характе-
ризуются экземпляры из р. Северский Донец 
в возрасте 0+, 1+ и 2+, а в 3+ и 4+ года незна-
чительно уступают солнечному окуню из рек 
Айдар и Миус. В 5+ лет особи из р. Север-
ский Донец имеют бо́льшую живую массу на 
4,4 г Uкр (p ≤ 0,05), чем в р. Айдар. Вероятно, 
такие различия в длине и массе тела рыб свя-
заны с определёнными кормовыми условия-
ми в этих водных объектах. Подтверждением 
этому является исследование содержимого 
желудков самцов и самок из разных водоё-
мов, которое показало, что в лимнических 
условиях озера в качестве основного кормо-
вого объекта преобладают зоопланктон и ма-
кробентос, а в реках Северский Донец, Айдар 
и Миус кормовая база главным образом обе-
спечивается рыбой [Коваль, Волгина, 2025]. 
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Рис. 2. Линейный рост солнечного окуня в бассейнах рек Северский Донец и Миус и в нативном ареале.

Это способствует быстрому росту солнечно-
го окуня, что подтверждает анализ длины и 
массы тела рыб. 

Говоря о приросте длины и массы тела 
солнечного окуня, отмечено, что до возраста 
1+ наблюдается их скачёк и спад к возрасту 
2+, а затем наблюдается неравномерное уве-
личение размерно-весовых показателей в раз-
ном возрасте, по всей видимости, в зависимо-
сти от изменений условий обитания в разном 
возрасте и в разные годы. В ряде водоёмов 
Европы и Северной Америки отмечается та 
же тенденция, что и в исследуемых водоёмах, 

при которой величина прироста длины тела 
солнечного окуня снижается с возрастом. Так 
прирост длины тела за 1 год жизни составля-
ет в водоёмах Европы 21,0 мм, за 2 года – 16 
мм, за 3 года – 11 мм, за 4 года – 9 мм; в во-
доёмах Северной Америки – 25 мм, 18 мм, 16 
мм, 14 мм соответственно [Copp et al., 2004]. 
В наших исследованиях к возрасту 1+ увели-
чивается длина тела особей минимально на 
9,0 мм в оз. Грабов, максимально – на 29,5 мм 
в р. Северский Донец; живая масса увеличи-
вается минимально на 9,7 г в оз. Грабов, мак-
симально – на 21,4 г в р. Северский Донец. 

Рис. 3. Прирост длины тела солнечного окуня с возрастом в разных водоёмах.
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Исследование прироста длины тела сол-
нечного окуня в разных водоёмах (рис.  3) 
подтверждает установленные закономерно-
сти увеличения его размерно-весовых харак-
теристик.

Таким образрм, в первый год жизни сол-
нечного окуня наблюдается наиболее интен-
сивные темпы роста рыб, снижающиеся к 
двум годам и повторяющиеся на относитель-
но невысоком уровне до 5-летнего возраста 
[Carlander, 1977; Copp, et al., 2004; Dembski, 
et al., 2006; Tomeček et al., 2007; Uzunova, et 
al., 2008; Khanom et al., 2020 Stea et al., 2023].

Заключение 
По результатам исследований установле-

но достоверное увеличение длины и массы 
тела солнечного окуня с возрастом при за-
кономерном снижении вариативности этих 
показателей в пределах отдельных водоёмов. 
Отмечено, что наибольшей во всех возрас-
тах длиной тела отличаются особи из р. Се-
верский Донец, а наименьшей, с разницей в 
1,7–2,6 раза, – из р. Лугань. Преимуществен-
но особи из р. Северский Донец по массе тела 
превосходят экземпляры из других водоёмов 
в 0+, 1+ и 2+ года (до 4,4 г (Uкр (p ≤ 0,05)), в 
4+ года наибольшую массу тела имеют особи 
из рек Айдар и Миус. 

В первый год жизни наблюдается стреми-
тельное увеличение роста и массы тела сол-
нечного окуня во всех водоёмах, наибольшее 
– в р. Северский Донец, наименьшее – в р. 
Лугань. Ко второму году жизни темпы роста 
снижаются, а в последующем возрастные пе-
риоды имеют колебательный (увеличение или 
снижение прироста) характер в различных 
водных объектах. Это связано с обеспеченно-
стью кормовой базы в разные годы и в раз-
личных водных объектах, а также с жизнен-
ный стратегией инвазивных видов. То есть в 
исследуемых водоёмах наблюдается резкое 
увеличение темпов роста солнечного окуня в 
первый год жизни при более ранней половой 
зрелости и сокращение сроков жизни. В на-
тивном ареале половая зрелость солнечного 
окуня наступает в возрасте 3+ при продолжи-
тельности жизни до 10 лет, а в бассейнах рек 
Северский Донец и Миус появление гонад у 
рыб отмечается в возрасте 1+, половой зре-

лости они достигают в возрасте 2+, а продол-
жительность их жизни сокращается до 6 лет. 
В изучаемых водоёмах нами не встречены эк-
земпляры старше возраста 5+, что отмечается 
и другими авторами по Запорожскому водо-
хранилищу [Федоненко, Маренков, 2013].
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GROWTH RATE OF AN ALIEN SPECIES, THE SUNFISH LEPOMIS 
GIBBOSUS (CENTRARCHIDAE) IN THE BASINS OF THE SEVERSKY 

DONETS AND MIUS RIVERS
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According to the data of field studies conducted in 2016-2023, the age composition and growth rates of 
the sun perch Lepomis gibbosus in the basins of two rivers, Seversky Donets and Mius, were analyzed. It is 
shown that the sun perch from the Seversky Donets River has the largest body length and weight, regardless 
of age, and the smallest one is from the Lugan River. The former exceeds the latter in all ages by 1.3–1.5 
Ucr (p < 0.05) times. The difference in growth between individuals from different reservoirs decreases with 
the age of fish. In the native range, the linear growth of fish is lower, and the sexual maturity of sun perch 
occurs at the age of 3+ with a life expectancy of up to 10 years; in the basins of the Seversky Donets and Mius 
rivers, the species reaches sexual maturity at the age of 2+, and their life expectancy is reduced to 6 years.

Keywords: Lugansk People’s Republic, sun perch, growth rate, biological invasion.
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Введение
На сегодняшний день проблема биоло-

гических инвазий признана одной из наибо-
лее острых и значимых в контексте её воз-
действия на биоразнообразие во всех типах 
экосистем. Недавние исследования показа-
ли, что во всём мире наблюдается растущая 
тенденция к интродукции новых чужеродных 
видов и, как следствие, к увеличению числа 
потенциальных инвазивных видов [Díaz et al., 
2019; IPBES, 2023; Дгебуадзе, 2023]. 

Как только инвазивные виды попадают в 
природную среду непреднамеренно или пред-
намеренно, часто требуются значительные 
ресурсы для уменьшения причиняемого ими 
ущерба и осуществления мер, необходимых 
для их искоренения или контроля. Подсчита-
но, что общая стоимость затрат в Европе (с 
точки зрения ущерба и управления) в период 
с 1960 по 2020 г. составила 116,61 млрд евро 
[Haubrock et al., 2021]. 

В большинстве случаев предотвратить 
вселение инвазивного вида гораздо проще и 
менее затратно, чем бороться с натурализо-
вавшимся видом, поэтому во многих странах 

существуют системы контроля чужеродных 
видов с целью раннего обнаружения и бы-
строго реагирования [EEA, 2010; Reaser et 
al., 2020]. Первое, что необходимо для ра-
боты таких систем, – это создание списка 
потенциальных видов-вселенцев, которые 
будут контролироваться при мониторинге 
как классическими методами, так и новы-
ми молекулярными методами. В различных 
странах существует практика проводить 
предварительный анализ потенциальных ви-
дов-вселенцев, которые могут стать угрозой 
биоразнообразию в ближайшее время, чтобы 
вовремя начать целенаправленные действия, 
позволяющие предотвратить вселение этих 
видов или ограничить их распространение в 
случае обнаружения [Roy et al., 2019].

Первые предположения по списку потен-
циальных к вселению видов для Беларуси 
были сделаны в статье А.Ю. Каратаева и со-
авторов в 2008 г. [Karatayev et al., 2008], где 
авторы указывали на 10 видов водных беспо-
звоночных, которые, возможно, уже присут-
ствовали или могли появиться в ближайшем 
времени в водотоках и водоёмах страны. 
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Цель данной работы – создание списка 
потенциальных чужеродных видов водных 
беспозвоночных, которые могут проникнуть 
в водные экосистемы Беларуси в ближайшие 
5–10 лет. Также задачей исследования стало 
рассмотрение возможных путей их расселе-
ния из других регионов в водоёмы Беларуси. 
Решение этих вопросов поможет разработать 
превентивные меры для недопущения вселе-
ния данных видов и/или их быстрого обнару-
жения.

Материал и методы
Для составления списка потенциальных 

чужеродных видов водных беспозвоночных, 
которые могут вселиться самостоятельно 
или за счёт преднамеренной или случайной 
интродукции человеком в речные и озёр-
ные экосистемы Беларуси, использовали 
GBIF-списки чужеродных и инвазивных ви-
дов соседних стран [Латвия – Balalaikins, 
Pagad, 2020; Литва – Pagad, 2022; Польша – 
Solarz et al., 2020; Украина – Kostiushyn et al., 
2023; Россия – Petrosyan et al., 2020], а также 
другие доступные ресурсы. Особое внимание 
уделяли местам обитания в водных объектах, 
расположенных вблизи Беларуси. Был также 
проанализирован список инвазивных видов 
Европы [Regulation EU, 2014], Топ-100 инва-
зивных видов РФ [Самые опасные…, 2018] 
и недавно опубликованные статьи по новым 
находкам чужеродных видов в сопредельных 
странах.

Для создания списка потенциальные чу-
жеродные виды были отсортированы по 
следующим критериям: 1) животные, 2) 
беспозвоночные и 3) виды пресноводных 
экосистем. Следует отметить, что по месту 
обитания виды были отсортированы в руч-
ном режиме, так как в базах данных име-
лись неточности в указании мест обитания. 
К примеру, Gammarus tigrinus Sexton, 1939 в 
базе данных GBIF указан как исключительно 
морской вид, а он хорошо адаптировался не 
только к солоноватым водам, но и к пресно-
водным условиям рек и озёр Европы [Rewicz 
et al., 2019]. Ближайшая к границам Белару-
си точка его распространения обнаружена на 
р. Висла в окрестностях д. Клудзи (51.31854 
N, 21.914601  E) Мазовецкого воеводства 

[Rewicz et al., 2019]. Этот вид есть в списках 
чужеродных видов всех соседних стран, кро-
ме Украины. Учитывая то, что данные спи-
ски используются для составления списков 
потенциальных видов-вселенцев, стоит об-
ращать внимание на такие нюансы при авто-
матической сортировке списков и дополни-
тельно проверять информацию.

Классификацию видов по их местам оби-
тания уточняли на сайте Всемирного регистра 
морских видов WoRMS [World Register…, 
2024], а также обращали внимание на приня-
тые латинские названия видов и их синони-
мы, так как один и тот же вид мог упоминать-
ся в списке GBIF несколько раз. Например, 
разные названия рода выявлены у корофиу-
ма: Chelicorophium curvispinum и Сorophium 
сurvispinum. Также синонимами являются 
названия Potamopyrgus jenkinsi (E.A. Smith, 
1889) и Potamopyrgus antipodarum (Gray, 
1843). Кроме того, из анализа исключили 
виды с неясным таксономическим положени-
ем. 

Для создания списка наиболее вероятных 
потенциальных видов были использованы 
данные по распространению и местам обита-
ния видов в сопредельных странах, а также 
информация о возможных путях вселения и 
способах (векторам) распространения этих 
видов по водоёмам Беларуси. В список наи-
более вероятных потенциальных видов были 
включены виды из списка потенциальных 
видов, которые с большой вероятностью все-
лятся в водотоки и водоёмы Беларуси в бли-
жайшие 5–10 лет.

Для проверки распространения видов по 
территории сопредельных стран использо-
вали литературные данные и базы данных 
[CABI, 2024; GBIF, 2024; UkrBIN, 2024]. 

Возможные пути вселения новых видов 
были предсказаны на основе биологии видов 
и имеющихся данных об их вселении и нату-
рализации в других странах.

В данные списки входят только виды, 
обитающие в пресноводных внутренних эко-
системах (водоёмы, водотоки и их устья), 
тогда как виды заливов Балтийского, Чёрно-
го, Азовского и Каспийского морей не рас-
сматривались. Так как территория Украины 
разнообразна по ландшафтам и водным эко-
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системам, то потенциальные чужеродные 
виды выбирались из списков видов, обитаю-
щих в водохранилищах р. Днепр с особым 
вниманием к Киевскому и Каневскому водо-
хранилищам [Плигин и др., 2013], а также из 
списка видов, которые натурализовались в 
ближайших к границе с Беларусью водотоках 
и водоёмах (например, Шацкие озёра, при-
токи р. Припять). При рассмотрении списка 
чужеродных видов РФ, принимая в расчёт 
огромную территорию страны, учитывали 
только те виды, которые натурализовались 
в Верхней Волге (Иваньковское, Угличское, 
Рыбинское, Горьковское водохранилища), а 
также в Онежском и Ладожском озёрах. 

Результаты
Анализ списков чужеродных видов прес-

новодных беспозвоночных в сопредельных 
странах показал, что их количество варьиру-
ет: Латвия – 14, Литва – 15, Польша – 42, Укра-
ина – 77, европейская часть России (Верхняя 
Волга, Онежское и Ладожское озёра) – 44 
вида (табл. 1). 

Список потенциальных чужеродных 
видов для водотоков и водоёмов Беларуси. 
Анализ списков чужеродных видов водных 
беспозвоночных сопредельных стран пока-
зал, что 89 видов являются потенциальными 

для вселения в пресноводные экосистемы 
Беларуси. Эти виды принадлежат к 6 ти-
пам (Annelida, Arthropoda, Bryozoa, Cnidaria, 
Entoprocta, Mollusca), 10 классам и являют-
ся представителями 40 семейств. Следует 
отметить, что 46 видов из данного списка 
относится к высшим ракам (Malacostraca). 
Наибольшее количество (56) потенциальных 
чужеродных видов ожидается с территории 
Украины, 29 – с территории России, 22 – с 
территории Польши, 7 – с территории Латвии 
и 4 – с территории Литвы.

Анализ данных списка GBIF чужеродных 
видов на территории Латвии показал, что 
из 170 чужеродных видов животных толь-
ко 11 видов являются пресноводными, кро-
ме того, ещё 3 вида (амфиподы Gammarus 
tigrinus Sexton, 1940 (Rewicz et al., 2019) и 
Pontogammarus robustoides Sars, 1894, мизида 
Paramysis lacustris Czerniavsky, 1882 (Grudule 
et al., 2007)) были добавлены из публикаций. 
Таким образом, список чужеродных видов 
пресноводных беспозвоночных Латвии со-
ставил 14, семь из которых были включены 
в список потенциальных видов-вселенцев в 
водотоки и водоёмы Беларуси.

В Литве из 67 чужеродных видов жи-
вотных только 16 относятся к пресноводным 
беспозвоночным. Четыре вида были включе-

Таблица 1. Списки чужеродных видов животных в сопредельных странах
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Латвия 170 116 11 14 7 2/4 (бассейн р. Зап. 
Двина)

Литва 67 37 15 15 4 4/9 (бассейн 
р. Немана)

Польша 721 541 42 42 22 9/13 (бассейны рек 
Неман и Зап. Буг)

Украина 296 181 62 77 56 17/17 (бассейны рек 
Днепр и Припять)

Россия 331 167 27 44 29 11/11 (бассейны рек 
Днепр и Зап. Двина)



111РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

ны в список потенциальных чужеродных ви-
дов для водоёмов и водотоков Беларуси.

В Польше из 721 вида чужеродных жи-
вотных только 42 вида являются чужеродны-
ми видами в пресноводных экосистемах, 22 
из которых были включены в список потен-
циальных видов-вселенцев. 

Анализ данных списка GBIF чужеродных 
видов на территории Украины показал, что 
из 296 чужеродных видов животных только 
62 вида обитает в пресноводных экосистемах, 
кроме того, ещё 15 видов (кольчатый червь 
Branchiura sowerbyi  Beddard, 1892 и Tubifex 
deserticola (Ostroumov, 1897); гидроидный 
полип Cordylophora caspia (Pallas, 1771); ра-
кообразные Eucyclops agiloides roseus Ishida, 
1997, Mesocyclops isabellae Dussart et Fernan-
do, 1988 и Mesocyclops pehpeiensis (Hu, 1943); 
мшанка Lophopodella carteri (Hyatt, 1866); 
мизида Paramysis intermedia (Czerniavsky, 
1882); моллюск Planorbella duryi (Wetherby, 
1879); амфиподы Pontogammarus maeoticus 
(Sovinskij, 1894), Kuzmelina kusnezowi (Sars, 
1894) и Lanceogammarus andrussowi (Sars, 
1896); высшие раки Procambarus virginalis 
Lyko, 2017 (Son, 2019; Son et al., 2020), Schizo-
rhynchus scabriusculus (G. O. Sars) и Schizo-
rhynchus eudorelloides (G. O. Sars)) были до-
бавлены из публикаций [Alexandrov et al., 
2007; Плигин и др., 2013, Son, 2019]. Таким 
образом, список чужеродных видов пресно-
водных беспозвоночных Украины состоит из 
72 видов, из которых только 52 были включе-
ны в список потенциальных вселенцев в во-
дотоки и водоёмы Беларуси.

В GBIF-список чужеродных видов России 
включён 331 вид животных, 27 из которых 
обитают в пресноводных экосистемах. Также 
для анализа были добавлены 17 видов (коль-
чатый червь Archaeobdella esmonti Grimm, 
1876; высшие раки Caspiocuma campylaspoi-
des (G.O. Sars, 1897) и Pseudocuma cercaroides 
Sars, 1894; амфиподы Chaetogammarus war-
pachowskyi Sars, 1894, Chelicorophium sowin-
skyi (Martynov, 1924), Dikerogammarus fluviati-
lis Martynov, 1919, Dikerogammarus bispinosus 
Martynov, 1925, Stenogammarus compressus 
(G.O. Sars, 1894), Stenogammarus dzjubani 
(G.O. Sars, 1894), Shablogammarus chablen-
sis (S. Cărăusu, 1943), Cheliсorophium mucro-

natum Sars, 1895, Pontogammarus maeoticus 
(Sowinsky, 1894), Gmelinoides fasciatus (Steb-
bing, 1899) и Micruropus possolskii Sowinsky, 
1915; мизида Katamysis warpachowskyi G.O. 
Sars, 1893; полихеты Hypania invalida (Grube, 
1860) и Hypaniola kowalewskii (Grimmin 
Annenkova, 1927), из публикаций [Курина и 
Селезнева, 2019; Panov et al., 2009]. Таким 
образом, список чужеродных видов пресно-
водных беспозвоночных Европейской части 
России состоит из 44 видов, из которых толь-
ко 29 были включены в список потенциаль-
ных видов-вселенцев в водотоки и водоёмы 
Беларуси.

Список наиболее вероятных потенци-
альных чужеродных видов для водотоков 
и водоёмов Беларуси. Из 89 потенциальных 
видов-вселенцев только 32 вида беспозвоноч-
ных (табл. 2) были включены в список наибо-
лее вероятных потенциальных видов, которые 
с высокой долей вероятности могут вселиться 
в водные объекты Беларуси в ближайшее вре-
мя (5–10 лет), так как их натурализовавшие-
ся популяции обнаружены в трансграничных 
бассейнах рек в непосредственной близости 
от границы Беларуси. Также в расчёт брали 
информацию о путях вселения и способах 
(векторах) распространения этих видов по 
сопредельным территориям. В таблице 2 для 
большинства видов указали саморасселение 
как способ вселения в водные объекты Бе-
ларуси. Под самостоятельным расселением 
было принято вторичное расселение вида из 
его приобретённого ареала (водотоки и водо-
ёмы сопредельных стран).

Два новых вида декапод в ближайшее вре-
мя могут проникнуть в Беларусь из водотоков 
Латвии. Это Pacifastacus leniusculus (Dana, 
1852), который обнаружен в озёрах на грани-
це с Литвой недалеко от границы с Белару-
сью [Kouba et al., 2014], и Eriocheir sinensis 
H.Milne Edwards, 1853, который обитает в р. 
Зап. Двина в окрестностях г. Рига [Invazīvo 
sugu pārvaldnieks, 2000]. Следует обратить 
внимание, что данные по точным местам об-
наружения четырёх видов моллюсков (Pet-
tancylus clessiniana (Jickeli, 1882), Planorbella 
duryi (Wetherby, 1879), Melanoides tuberculata 
(O.F.Müller, 1774), Pseudosuccinea columella 
(Say, 1817)) отсутствуют в опубликованных 
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Таблица 2. Список наиболее вероятных потенциальных чужеродных видов водных беспозвоночных

Вид Нативный 
ареал

Страна-
донор

Бассейн-
реципиент Вероятные способы вселения

Archaeobdella esmonti 
Grimm, 1876

Понто-
Каспийский 

регион
Россия Зап. Двина

Саморасселение. Случайная 
интродукция с транспортом 

(в обрастаниях корпусов водного 
транспорта)

Branchiura sowerbyi 
Beddard, 1892

Восточная 
Азия Польша Неман, Зап. Буг Случайная интродукция, связанная 

с торговлей аквариумными видами 

Chaetogammarus 
warpachowskyi Sars, 1894

Понто-
Каспийский 

регион

Россия, 
Украина, 

Литва

Зап. Двина, 
Припять, Днепр, 

Неман

Саморасселение. Случайная 
интродукция с транспортом

Corbicula fluminea (O.F. 
Müller, 1774) Азия Россия, 

Польша
Зап. Двина, 

Неман, Зап. Буг

Орнитохория. Случайная 
интродукция (аквариумистика, на-
живки для лова рыбы). Случайная 

интродукция с транспортом

Cornigerius lacustris 
(Spandl, 1923)

Понто-
Каспийский 

регион
Украина Припять, Днепр Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Dreissena bugensis 
(Andrusov, 1897)

Понто-
Каспийский 

регион

Украина, 
Россия

Припять, Днепр, 
Зап. Двина

Случайная интродукция с 
транспортом

Eriocheir sinensis H. 
Milne Edwards, 1853

Восточная 
Азия

Россия, 
Украина, 

Литва, 
Латвия

Зап. Двина, 
Припять, Днепр, 

Неман

Саморасселение. Преднамеренная и 
случайная интродукция

Eucyclops agiloides 
roseus Ishida, 1997

Дальний 
Восток, 
Япония

Украина Припять, Днепр Случайная интродукция

Gammarus tigrinus 
Sexton, 1939

Северная 
Америка Польша Неман, Зап. Буг Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом
Gmelinoides fasciatus 
(Stebbing, 1899) Байкал Россия Зап. Двина Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Hemimysis anomala 
G.O.Sars, 1907

Понто-
Каспийский 

регион
Литва Неман Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Hypaniola kowalewskii 
(Grimm, 1877)

Понто-
Каспийский 

регион
Россия Зап. Двина Случайная интродукция 

Jaera sarsi 
Valkanov, 1936

Понто-Каспий-
ский регион Украина Припять, Днепр Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Katamysis warpachowskyi 
G.O. Sars, 1893

Понто-
Каспийский 

регион
Россия Зап. Двина Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Lophopodella carteri 
(Hyatt, 1866)

Южно-
восточная 

Азия
Украина Припять, Днепр Случайная интродукция

Micruropus possolskii 
Sowinsky, 1915 Байкал Россия Зап. Двина Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом
Melanoides tuberculata 

(O.F.Müller, 1774) Африка и Азия Польша Неман, Зап. Буг Случайная интродукция [Duggan 
and Knox, 2022]

Menetus dilatatus (Gould, 
1841)

Северная 
Америка 

(Восток США)
Польша Неман, Зап. Буг Случайная интродукция [Rader et 

al., 2003]
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Mesocyclops isabellae 
Dussart et Fernando, 1988 Азия Украина Припять, Днепр Орнитохория

Mesocyclops pehpeiensis 
(Hu, 1943) Азия Украина Припять, Днепр Орнитохория

Paramysis intermedia 
(Czerniavsky, 1882)

Понто-
Каспийский 

регион
Украина Припять, Днепр Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Pacifastacus leniusculus 
(Dana, 1852)

Северная 
Америка

Латвия, 
Литва, 

Польша

Зап. Двина, 
Неман, Зап. Буг

Саморасселение. Преднамеренная и 
случайная интродукция

Pectinatella magnifica 
(Leidy, 1851)

Северная 
Америка Украина Припять, Днепр Орнитохория [Schwaha and Bauder, 

2021]. Случайная интродукция

Planorbella duryi 
(Wetherby, 1879)

Северная 
Америка 

(Флорида)
Украина Припять, Днепр Случайная интродукция [Mahapatra 

et al., 2003]

Pontogammarus 
maeoticus (Sovinskij, 
1894)

Понто-
Каспийский 

регион
Украина Припять, Днепр Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Potamothrix vejdovskyi 
(Hrabě, 1941)

Понто-
Каспийский 

регион
Россия Зап. Двина Случайная интродукция с 

транспортом (в обрастаниях судов)

Procambarus clarkii 
(Girard, 1852)

Северная 
Америка 

(Мексика и Юг 
США)

Польша Неман, Зап. Буг Саморасселение. Преднамеренная и 
случайная интродукция

Procambarus virginalis 
Lyko, 2017

Северная 
Америка

Польша, 
Украина

Неман, Зап. Буг, 
Припять, Днепр

Саморасселение. Преднамеренная и 
случайная интродукция

Sinanodonta woodiana 
(I.Lea, 1834)

Восточная 
Азия

Польша, 
Украина

Неман, Зап. Буг, 
Припять, Днепр

Расселение глохидий на плавниках 
рыб

Stenogammarus compres-
sus (G.O. Sars, 1894)

Понто-
Каспийский 

регион
Россия Зап. Двина Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Turcogammarus aralensis 
(Uljanin, 1875)

Понто-
Каспийский 

регион
Украина Припять, Днепр Саморасселение. Случайная 

интродукция с транспортом

Urnatella gracilis Leidy, 
1851

Северная 
Америка Украина Припять, Днепр

Саморасселение. Случайная 
интродукция с транспортом 

(в обрастаниях судов)

источниках, поэтому эти виды не были вклю-
чены в список наиболее вероятных потенци-
альных видов.

Четыре вида ракообразных: амфипода Ch. 
warpachowskyi, мизида Hemimysis anomala 
Sars, 1907, краб E. sinensis и десятиногий 
рак P. leniusculus), были обнаружены рядом 
с границей и в трансграничных водотоках 
[Rakauskas et al., 2010; Arbačiauskas et al., 
2010]. Эти виды могут попасть в ближайшее 
время в Беларусь с территории Литвы.

С территории Польши ожидается 9 новых 
чужеродных видов для пресноводных экоси-
стем Беларуси, с территории Украины – 17, 

тогда как с территории европейской части Рос-
сии (Верхняя Волга, озера Ладожское и Онеж-
ское) – 11 чужеродных видов (см. табл. 2).

Обсуждение результатов
Анализ списков чужеродных видов во-

дных беспозвоночных сопредельных стран 
показал, что количество потенциальных чу-
жеродных видов, которые могут вселиться в 
тот или иной бассейн, варьирует. Так в бас-
сейн р. Зап. Двина могут вселиться с высо-
кой вероятностью 12 новых для Беларуси 
чужеродных видов из Латвии и европейской 
части России; 17 чужеродных видов водных 
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беспозвоночных может попасть в бассейны 
рек Днепр и Припять, тогда как в бассейны 
рек Неман и Зап. Буг – 12 и 9 новых для Бела-
руси видов соответственно (см. табл. 2). По-
мимо того, в ближайшие 5–10 лет в водотоках 
белорусской части бассейна р.  Неман могут 
быть обнаружены чужеродные виды амфи-
под (Pontogammarus robustoides (Sars, 1894), 
Obesogammarus crassus Sars, 1894, Echinoga-
mmarus ischnus (Stebbing, 1899) и мизида Lim-
nomysis benedeni Czerniavsky, 1882), которые 
ранее уже натурализовались в белорусской 
части бассейнов рек Припять и Днепр и вы-
явлены в бассейне р. Неман на территории 
Литвы [Arbačiauskas et al., 2011; Copilaș-Cio-
cianu et al., 2021]. Есть большая вероятность 
случайной интродукции водным транспор-
том (обрастания судов) или с влажными ры-
боловными сетями в водотоки бассейна р. 
Неман амфиподы Dikerogammarus villosus 
(Sowinsky, 1894) из озёр Мазурской группы 
(Польша), где она была недавно зарегистри-
рована [Podwysocki et al., 2024] так же, как и 
P. robustoides (Jażdżewska, Jażdżewski, 2008). 
Следует отметить, что вид D. villosus обита-
ет в прибрежных зонах Балтийского моря на 
территории России (Калининградская обл.), 
Литвы и Латвии, но пока не обнаружен в ре-
ках этих стран [Minchin et al., 2019]. Такая 
же ситуация и с чужеродными видами в р. 
Зап. Двина, к примеру, американский поло-
сатый рак [Birzaks, Škute, 2019] и амфипода 
P. robustoides [Grudule et al., 2007; Paidere and 
Brakovska, 2022] отмечаются в ней на терри-
тории Латвии, а в белорусской части р. Зап. 
Двина эти виды пока не были обнаружены.

Большинство (13) потенциальных чуже-
родных видов, которые наиболее вероятны 
для вселения в ближайшее время, являются 
видами понто-каспийского происхождения 
(рис. 1) и расселяются по Центральному и 
Северному Европейскому коридору [Bij de 
Vaate et al., 2002]. Восемь чужеродных видов 
относятся к североамериканскому региону 
происхождения, семь видов из Азии, 2 бай-
кальских вида и по одному виду с Дальнего 
Востока и Африки. 

Для большинства потенциальных чуже-
родных видов водных беспозвоночных харак-
терно несколько способов вселения (см. табл. 

2). Так, 23 вида могут проникнуть в водот-
оки и водоёмы Беларуси за счёт расселения 
как самостоятельно (высшие ракообразные), 
так и прикрепившись к рыбам (глохидии 
моллюска S.  woodiana) или водоплавающим 
птицам – орнитохория (моллюск C. fluminea, 
циклопы M.  isabellae, M.  pehpeiensis и др.); 
17 видов могут попасть в Беларусь с водным 
транспортом в обрастаниях судов. Также 
большое значение во вселении новых чуже-
родных видов будет играть аквариумистика, 
когда завозятся новые чужеродные виды для 
торговли или когда виды попадают случайно 
с ввозимыми аквариумными видами (на рас-
тениях или животных). Из 32 потенциальных 
для вселения в Беларусь чужеродных видов 
водных беспозвоночных 15 напрямую или 
косвенно связаны с аквариумистикой. 

Среди потенциальных чужеродных видов 
можно выделить 7 видов, представляющих 
опасность для биологического разнообразия 
(то есть инвазивных видов): моллюски Cor-
bicula fluminea (O.F. Müller, 1774) и Dreissena 
bugensis (Andrusov, 1897), амфипода G. fas-
ciatus, краб E. sinensis и речные раки P. lenius-
culus, Procambarus clarkii (Girard, 1852) и P. 
virginalis.

Азиатский двустворчатый моллюск C. flu-
minea, известный также как корбикула реч-
ная, может стать потенциальным инвазив-
ным видом в Беларуси. В настоящее время он 
встречается в водотоках и водоёмах Польши 
(на всем протяжении рек Одер и Висла от 
г. Краков до г. Варшава, а также в Канинском 
водохранилище) и успешно переживает зим-

Рис.  1. Распределение потенциальных чужеродных 
видов по их нативному ареалу: I – Понто-Каспийский 
регион; II – Азия (исключая байкальские виды); III – 
Северная Америка; IV – Байкал; V – другое.
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ний период. Важно отметить, что тщательных 
исследований мест обитаний этого моллюска 
в Польше не проводилось, а имеющиеся дан-
ные были получены в ходе мониторинга за 
аборигенными видами [Urbańska et al., 2018; 
Cebulska, Krodkiewska, 2019]. Личинки кор-
бикулы способны распространяться по те-
чению крупных рек, а также переноситься 
водоплавающими птицами из одного водото-
ка в другой. Взрослые особи могут прикре-
пляться к днищам судов и распространяться в 
биообрастаниях. В Северной и Южной Аме-
рике этот вид наносит экономический ущерб 
системам водоснабжению и энергетическим 
объектам, засоряя водозаборных труб в про-
цессе обрастания [Post et al., 2000]. Кроме 
того, благодаря своей активной фильтрацион-
ной деятельности он напрямую конкурирует 
с аборигенными видами моллюсков за пище-
вые ресурсы и пространство, меняет среду 
обитания и нарушает естественные потоки 
веществ [Richardson, 2020].

Моллюск D. bugensis (дрейссена бугская) 
был обнаружен в Киевском водохранили-
ще [Плигин и др., 2013] и может стать ин-
вазивным видом для водотоков и водоёмов 
Беларуси, как и D. polymorpha. Моллюски 
проникают в водозаборные трубы и систе-
мы фильтрации воды электростанций, про-
тивопожарные системы, судоходные дамбы, 
доки, буи, корпуса различных судов, засоряя 
и повреждая их, что приводит к увеличению 
эксплуатационных расходов [Molloy et al., 
2007]. Кроме экономических потерь, этот вид 
негативно влияет на аборигенные виды мол-
люсков [Burlakova et al., 2014].

Китайский мохнаторукий краб E. sinensis 
был обнаружен в пресноводных экосистемах – 
реки Одер, Зап. Двина, Лиелупе, Ладожское и 
Онежское озёра [Ojaveer et al., 2007; Шкляре-
вич, Кучко, 2018]. Молодые особи этого вида 
способны совершать длительные перемеще-
ния (например, миграция вниз по течению р. 
Эльба достигает примерно 700 км), при этом 
скорость передвижения молоди варьирует от 
1 до 3 км в сутки, в зависимости от их разме-
ра. Следует отметить, что взрослые особи об-
ладают способностью обходить преграды по 
земле или даже взбираться наверх, подобно 
альпинистам [Семенькова, 2003]. Китайский 

мохнаторукий краб наносит ущерб, разрушая 
своими норами (до 0,5 м глубиной) плотины, 
повреждая сети и пойманную в них рыбу. Он 
также конкурирует с другими видами деся-
тиногих ракообразных за ресурсы питания и 
жизненное пространство. Необходимо под-
черкнуть, что этот вид наряду с другими де-
каподами (сигнальным, красным болотным и 
мраморным раками) внесён в список видов, 
вызывающих озабоченность в странах ЕС 
[EU Regulation 1143/2014].

Байкальский бокоплав G. fasciatus успеш-
но адаптировался в водоёмах вселения после 
преднамеренной интродукции, которая нача-
лась с 1960-х гг.: Горьковское водохранилище 
(1962–1965 гг.), озёра Ленинградской обл. 
(1971–1975 гг.). В 1973–1981  гг. G. fasciatus 
вселён в озеро Ильмень. Из озёр Карельско-
го перешейка проник в крупнейший водоём 
Европы – Ладожское озеро [Panov, 1996], где 
был зарегистрирован в 1988–1990 гг. на се-
верной и западной литорали губы Петрокре-
пость. В Ладожском озере этот вид массово 
встречается в основном на глубинах до 1 м, 
как и во многих озёрах, в зарослях высшей 
водной растительности и на каменистой при-
бойной литорали [Panov, 1996], но недавно 
было показано, что G. fasciatus отмечен на 
глубинах 0,9–9 м и даже на 15 м [Зуев, 2023].

Паразитологические исследования по-
казали, что G. fasciatus является основным 
промежуточным хозяином трематоды Nicolla 
skrjabini Iwanitzky, 1929 в бассейне Верхней 
Волги [Тютин и др., 2012]. Кроме того, G. 
fasciatus является переносчиком нескольких 
видов скребней Acanthocephala и прямым пи-
щевым конкурентом местным аборигенным 
видам амфипод и микроспоридий [Кузьмен-
кова и др. 2008]. Вид-вселенец практиче-
ски полностью вытеснил аборигенный вид 
Gammarus lacustris Sars, 1863, обильный ра-
нее в Ладожском озере в 1960-х гг. Похожая 
ситуация была отмечена в Псковско-Чудском 
и Онежском озёрах, что способствует сни-
жению видового разнообразия аборигенных 
бентосных сообществ. При огромных коли-
чествах (например, до 74–83 тыс. экз/м2 в 
оз. Псковско-Чудском) рачки G. fasciatus спо-
собны значительно сокращать запасы расти-
тельных и животных кормов [Berezina, 2007].
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Сигнальный рак P. leniusculus населяет 
несколько озёр в бассейне р. Вилия, а так-
же был обнаружен в р. Жеймяна (приток р. 
Вилия) и её притоке р. Мяра [Arbačiauskas et 
al., 2011]. В Польше данный вид обнаружен в 
озёрах Pobłędzie и Ганча в бассейне р. Чёрная 
Ганча [Ulikowski, Chybowski, 2018]. Он так-
же распространился на север России [Таму-
ленис et al., 2023]. Сигнальный рак является 
самым распространённым в Европе инвазив-
ным раком, который устойчив к рачьей чуме, 
но является её носителем [Holdich, 2001]. В 
Латвии полностью вытеснил широкопалого 
рака из р. Салаца, встречается в р. Гауя. Рас-
пространяется преднамеренно людьми и не-
законно в коммерческих целях. Сигнальный 
рак оказывает негативное влияние на видовое 
разнообразие бентосных сообществ [Girdner, 
2018], поедает икру промысловых видов рыб, 
снижая тем самым их численность [Findlay et 
al., 2015]. 

Красный болотный рак P. clarkii населяет 
пруды и канал в окрестностях р. Висла (г. Вар-
шава). Этот вид, согласно данным Maciaszek и 
коллег [Maciaszek et al., 2019], был намеренно 
выпущен в водоёмы из аквариумов. Красный 
болотный рак пользуется популярностью в 
качестве декоративного животного и широко 
реализуется в европейских зоомагазинах, а 
также через онлайн-платформы [Patoka et al., 
2014], в том числе и в Польше [Maciaszek et al., 
2019]. Ранее были зарегистрированы случаи 
его пассивного переноса птицами [Anastácio 
et al., 2014]. Несмотря на то что данный вид 
является теплолюбивым, он адаптировался 
к условиям открытых водоёмов Восточной 
Европы [Maciaszek et al., 2019]. Красный бо-
лотный рак считается серьёзным конкурентом 
аборигенным ракам из-за агрессивного пове-
дения и хищничества [Holdich et al., 2009]. 
Известно, что рытье нор P. clarkii приводит к 
разрушению берегов рек и дамб, способствуя 
эрозии и увеличению количества взвешен-
ных частиц в воде. Кроме того, уничтожение 
растительности и биотурбация, вызванные 
раком, негативно сказываются на среде оби-
тания рыб. Дополнительно он является пере-
носчиком рачьей чумы [Holdich et al., 2009].

Мраморный рак Procambarus virginalis 
Lyko, 2017 является партеногенетическим 

десятиногим ракообразным [Scholtz et al., 
2003; Lyko, 2017]. В ближайших к террито-
рии Беларуси странах вид обитает в р. Нар-
ва (Эстония), р. Днепр (Украина, г. Днепр), а 
также в нескольких озёрах и каналах Поль-
ши [Maciaszek et al., 2022]. Известно, что P. 
virginalis является теплолюбивым видом, но 
экспериментальные исследования показы-
вают, что он устойчив и к холоду [Veselý et 
al., 2015], что и подтверждается его распро-
странением на северо-восток. Также есть на-
ходки мраморного рака в некоторых озёрах 
Полесского национального парка Польши 
(Miejskie, Kleszczów, Bialskie), которые рас-
положены в 60 км от границы с РБ [EASIN, 
2021]. Расселение P. virginalis в дикой при-
роде является результатом преднамеренной 
или случайной интродукции [Patoka et al., 
2014]. Несмотря на то что P. virginalis занесён 
в список инвазивных видов с 2016 г., он все 
ещё присутствует в аквариумной торговле в 
странах ЕС [Maciaszek et al., 2022]. Мрамор-
ный рак может вызывать снижение или даже 
локальное вымирание амфибий [Maciaszek 
et al., 2022], так же, как и красный болотный 
рак P. clarkii [Cruz et al., 2006, 2008]. Инвазив-
ный P. virginalis является не только конкурен-
том за место обитания и пищу аборигенным 
видам раков, но также хищником и изменя-
ет структуру и численность сообщества ма-
крозообентоса, а кроме того, он переносчик 
рачьей чумы [Kouba et al., 2021].

Создание списков потенциальных чу-
жеродных и инвазивных видов является не 
только ключевым фактором в контроле пре-
дотвращения вселения данных видов, но и 
основополагающим для системы раннего об-
наружения и быстрого реагирования.

Ранее были опубликованы некоторые 
данные по потенциальным чужеродным ви-
дам водных беспозвоночных для вселения в 
водотоки и водоёмы Беларуси (табл. 3). Из 
первого списка потенциальных к вселению 
видов позднее было обнаружено только три 
вида ракообразных (L. benedeni, O. crassus и 
P.  lacustris). В 2018 г. был опубликован ещё 
один список видов, который включал 7 ви-
дов, обитающих в Киевском и Каунасском 
водохранилищах. Стоит отметить, что один 
вид ракообразных Chelicorophium robustum 
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(Sars, 1895) был отмечен ошибочно как по-
тенциальный к вселению вид. Данный вид на 
тот момент уже был обнаружен в р. Припять в 
2008 г. [Semenchenko et al., 2009], а в р. Днепр 
– в 2014 г. [Lipinskaya et al., 2017].

А.И. Макаренко [2018] на основании 
работы В.П.  Семенченко [2016] опублико-
вал список видов амфипод потенциальных 
для вселения, который включал амфипод 
Ch.  warpachowskyi, Pontogammarus aralensis 
(Uljanin, 1875) и Chelicorophium mucronatum 
(G. O. Sars, 1895). Из нашего первого про-
гноза (Lipinskaya et al., 2020) только два вида 
не были включены в список наиболее веро-
ятных потенциальных чужеродных видов 
водных беспозвоночных, а именно амфипо-
ды C. mucronatum и P. aralensis. Бокоплав P. 
aralensis, которого сейчас принято называть 
Turcogammarus aralensis (Uljanin, 1875), был 
отмечен в списках видов водных беспозвоноч-
ных Кременчугского и Днепродзержинского 
(ныне Каменского) водохранилищ в 1984 и 
1983 гг. [Плигин и др., 2013]. Новых данных 
о его находках в водохранилищах вверх по те-
чению р. Днепр нет, поэтому можем предпо-
ложить, что данный вид не натурализовался. 

Таблица 3. Прогнозы вселения чужеродных видов водных беспозвоночных в водные объекты Беларуси

Прогноз Karatayev et al., 2008 Прогноз Semenchenko
et al., 2018

Прогноз Макаренко, 2018 
(на основании работы 

Семенченко, 2016)

Прогноз Lipinskaya
et al., 2020

2 вида олигохет:
Branchiura sowerbyi Beddard, 
1892
Paranais frici Hrabĕ, 1941

7 видов ракообразных:
Cercopagis pengoi (Ostroumov, 
1891)
Chaetogammarus warpachows-
kyi Sars, 1894
Gammarus tigrinus Sexton, 1939
Hemimysis anomala Sars, 1907
Limnomysis benedeni Czer-
niavsky, 1882
Obesogammarus crassus (G.O. 
Sars, 1894)
Paramysis lacustris (Czer-
niavsky, 1882)

1 вид моллюсков: Dreissena 
rostriformis bugensis Andrusov, 
1897

6 видов ракообразных:
Chaetogammarus war-
pachowskyi Sars, 1894
Chelicorophium mucro-
natum (Sars, 1895)
Chelicorophium robustum 
(Sars, 1895)
Hemimysis anomala Sars, 
1907
Pacifastacus leniusculus 
(Dana, 1852)
Pontogammarus aralensis 
(Uljanin, 1875)

1 вид моллюсков: 
Dreissena rostriformis 
bugensis Andrusov, 1897

3 вида ракообразных:
Chaetogammarus war-
pachowskyi (Sars, 1894)
Pontogammarus aralensis 
(Uljanin, 1875)
Chelicorophium mucrona-
tum (Sars, 1895)

7 видов 
ракообразных:
Gammarus tigrinus 
Sexton, 1939
Hemimysis anomala 
Sars, 1907
Chaetogammarus war-
pachowskyi Sars, 1894
Chelicorophium mucro-
natum (Sars, 1895)
Pontogammarus aralen-
sis (Uljanin, 1875)
Eriocheir sinensis H. 
Milne Edwards, 1853
Pacifastacus leniusculus 
(Dana, 1852)

1 вид моллюсков: 
Dreissena rostriformis 
bugensis Andrusov, 
1897

Обитание бокоплава C. mucronatum в Киев-
ском водохранилище требует подтверждения 
[Плигин и др., 2013], а на территории России 
данный вид был обнаружен в р. Дон [Урюпо-
ва, Мюге, 2007] и в Чебоксарском водохрани-
лище [Перова и др., 2018], что территориаль-
но далеко от границ с Беларусью.

Заключение
Создание списков потенциальных чуже-

родных и инвазивных видов водных беспозво-
ночных является не только ключевым факто-
ром в контроле вселения данных видов, но и 
основополагающим для системы раннего об-
наружения и быстрого реагирования. Кроме 
того, необходимо постоянно проводить оцен-
ку рисков для аквариумных видов, ввозимых с 
целью продажи на территории страны.
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POTENTIAL NON-NATIVE SPECIES AMONG AQUATIC 
INVERTEBRATES IN THE FRESHWATER ECOSYSTEMS OF 

BELARUS
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The problem of biological invasions is currently one of the most significant and well-recognized one in the 
light of influence on biodiversity across all ecosystems. To examine which new species may be introduced 
and established in the aquatic ecosystems of Belarus in the near future (5-10 years), an evaluation of the 
ranges, the vectors of invasion and biology of potential invaders was made.

Of the 89 potentially non-native species only 32 were included in the list of the most probable alien species 
which are most likely to inhabit Belarusian waters in the near future. Besides, 7 species with high capacity 
for invasion were singled out from the list of the potential alien species.

Keywords: non-indigenous species, invasive alien species, macrozoobenthos, plankton, pathways, system 
of early revealing.
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Проведено биохимическое профилирование жирных кислот (ЖК) смолтов интродуцированной 
в реки Белого и Баренцево морей горбуши, что позволило выявить взаимосвязь между факторами 
среды обитания смолтов и метаболическими превращениями ЖК, включая индексы их конвертации, 
отражающие активность ключевых ферментов липидного метаболизма (десатураз и элонгаз). По-
казано наибольшее содержание докозагексаеновой кислоты 22:6(n-3) до 31% для смолтов горбуши 
из холодноводной р. Воронья (2.1 °C), что указывает на её существенную роль в компенсаторных 
реакциях на уровне биомембран к температурным условиям обитания. Установлены высокие значе-
ния индексов липогенности 16:0/18:2(n-6) и 20:5(n-3)/18:3(n-3), отражающей биосинтез ЖК по n-3 
пути. Факторный анализ состава ЖК смолтов горбуши из исследованных рек позволил выделить и 
ранжировать ЖК и их группировки у смолтов горбуши. Полученные данные о ЖК составе молоди 
горбуши, а также значения индексов их конвертации указывают на значимую роль ЖК в процессах 
роста и развития смолтов, разнокачественность по ЖК статусу которых связана с процессами их 
адаптации к условиям окружающей среды в том числе на метаболическом уровне. 
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Введение
Популяция горбуши (Oncorhynchus 

gorbusha (Walbaum, 1792)), которая была инт-
родуцирована в реки на северо-западе России 
во второй половине ХХ века с Дальнего Вос-
тока, представлена преимущественно нечёт-
ной нерестовой линией. Среди лососёвых рыб 
данный вид характеризуется наиболее корот-
ким (двухлетним) жизненным циклом [Зуб-
ченко и др., 2004] и демонстрирует успеш-
ную адаптацию к новым условиям обитания 
[Гордеева и др., 2015]. Известно, что важное 
значение для адаптации молоди рыб к раз-
личным факторам среды имеет состояние так 
называемой «биохимической преадаптации», 
которое позволяет организму успешно при-
способиться к смене среды обитания, в том 
числе при переходе из пресной воды на мор-
скую. Жирные кислоты (ЖК), особенно по-

линенасыщенные жирные кислоты (ПНЖК), 
играют важную роль в метаболизме рыб и 
являются не только энергетическими и струк-
турными компонентами, но и активными ме-
таболитами, участвующими в регуляции им-
мунных и гормональных процессов [Sargent 
et al., 2002; Tocher, 2003]. У анадромных ви-
дов, таких как горбуша, фаза смолтификации 
сопровождается интенсивными метаболиче-
скими перестройками, включая ремоделиро-
вание липидных структур клеток, поскольку 
жирнокислотный состав тканей у рыб может 
служить чувствительным (лабильным) марке-
ром как их физиологического состояния, так и 
влияния условий окружающей среды [Iverson 
et al., 2004]. Биохимические адаптации жир-
нокислотного  состава липидов [Tocher, 2003] 
отражают процессы конверсии n-3 и n-6 
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ПНЖК семейств, которые играют ключевую 
роль в обеспечении энергетических потреб-
ностей и структурной целостности клеточных 
мембран [Sargent et al., 2002]. Эти процессы 
включают изменения ключевых метаболиче-
ских индексов соотношений ЖК [Monroig et 
al., 2013] и зависят от сложного взаимодей-
ствия эндогенных факторов (генетическая де-
терминированность ферментативных систем) 
и экзогенных условий (трофическая база, тем-
пературный режим, солёность) [Hazel, 1995]. 
Особое значение имеют n-3 и n-6 ПНЖК, не 
только участвующие в регуляции физиологи-
ческих процессов, но и выступающие пред-
шественниками важнейших биологически 
активных соединений – эйкозаноидов [Calder, 
2015]. В настоящей работе особое внимание 
уделено профилированию жирнокислотного 
состава и комплексному анализу индексов 
конвертации ключевых ЖК, что позволя-
ет оценить влияние на эти процессы факто-
ров среды обитания смолтов горбуши (O. 
gorbuscha), обитающих в реках, впадающих 
в Белое и Баренцево моря, различающихся по 
температурному режиму и составу кормовых 
объектов. Такой подход позволяет не только 
выявить межгрупповые и межпопуляционные 
различия [Iverson et al., 2004], но и установить 
их возможные причины, что имеет важное 
значение для понимания механизмов адап-
тации вида к различным условиям обитания 
[Gladyshev et al., 2013].

Материалы и методика
Образцы мышечной ткани смолтов гор-

буши (O. gorbuscha) были отобраны в ве-
сенне-летний период (май–июнь) 2024 г. 
из 5 рек бассейнов Баренцева (р. Воронья – 
69.026582 с.ш., 35.727784 в.д.) и Белого мо-
рей (реки Кереть – 66.275553 с.ш., 33.560317 
в.д., Умба – 66.676314 с.ш., 34.306131 в.д., 
Варзуга – 66.268592 с.ш., 36.943375 в.д. и Ин-
дёра – 66.254436 с.ш., 37.134568 в.д.). Сбор 
материала проведён согласно разрешениям 
Североморского территориального управ-
ления Росрыболовства №  5120240317118, 
№ 5120240317117 и № 7820240317366. Сред-
няя длина смолтов в р.  Воронья (бассейн 
Баренцева моря) составила 3,3 ± 0,04 см (17 
экз.), тогда как в беломорских реках данный 

показатель составлял 3,34 ± 0,02 см (86 экз.). 
Температурный режим на момент сбора проб 
в реках бассейна Белого моря составил: р. Ке-
реть – 9,7 ℃, р. Умба – 5,4 ℃, р. Варзуга – 9,1 ℃, 
р. Индёра – 8,7 ℃. В то же время температура 
воды в р. Воронья (бассейн Баренцева моря) 
была ниже в 2–3 раза по сравнению с реками 
бассейна Белого моря и составила в среднем 
2,1 °С. Кормовая база исследуемых рек раз-
личалась по качественному и количественно-
му составу [Ефремов и др., 2025 (в печати)] 
и была представлена в основном планктон-
ными ракообразными подклассов Copepoda 
и Cladocera, а также, в меньшей степени, ам-
фибиотическими насекомыми ранних стадий 
развития.

Отобранные на биохимический анализ 
образцы мышечной ткани индивидуально 
фиксировали в жидком азоте (t = –197 °С) и 
хранили в замороженном состоянии до транс-
портировки в лабораторию. В лабораторных 
условиях образцы ткани смолтов горбуши го-
могенизировали с использованием гомогени-
затора OV-5 (Velp, Italy) и перефиксировали 
в смеси растворителей хлороформ:метанол 
в соотношении 2 к 1 (по объёму) для после-
дующей экстракции липидов по методу Дж. 
Фолча [Folch et al., 1957].

Полученные экстракты подвергали кис-
лотному метилированию для последующего 
хроматографического разделения смеси жир-
ных кислот методом газовой хроматографии 
(ГХ) [Цыганов, 1971]. Качественное и количе-
ственное ЖК профилирование мышечной тка-
ни смолтов осуществляли с использованием 
газовых хроматографов, оснащённых моно-
квадруполным масс-селективным детектором 
(ГХ-МС) «Маэстро-αМС» («Интерлаб», Рос-
сия) и пламенно-ионизационным детектором 
(ГХ-ПИД) «Хроматэк-Кристалл 5000.2» (ЗАО 
«Хроматэк», Россия) соответственно. Разде-
ление смеси ЖК проводили на капиллярной 
хроматографической колонке с полярной фа-
зой HP-88 60 м * 0,25 мм * 0,20 мкм (Agilent, 
США) в режиме программируемой температу-
ры термостата: t°(нач) – 140 °С (удержание 5 
мин), увеличение t° со 140 до 240 °С со скоро-
стью 4 °С/мин, t°(конеч) равна 240 °С (удер-
жание 2 мин). В качестве подвижной фазы 
использовался гелий (для ГХ-МС) и азот (для 
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ГХ-ПИД). Идентификацию индивидуальных 
ЖК в образцах осуществляли в режиме Scan 
(на ГХ-МС) в диапазоне сканирования от 50 
до 400 m/z. Полученные данные анализиро-
вались с использованием программного обе-
спечения (ПО) «Маэстро Аналитик v. 1.025» 
и библиотеки NIST’17. Количественный рас-
чёт проводили методом внешнего стандарта с 
построением градуировочной кривой на ГХ-
ПИД. В качестве внешнего стандарта исполь-
зовалась смесь аналитически чистых стан-
дартных веществ Supelco 37 (Sigma-Aldrich, 
США) с известными концентрациями. Коли-
чественную обработку полученных хромато-
грамм осуществляли с использованием ПО 
«Хроматэк-Аналитик v 3.1».

Для характеристики этапов конверта-
ции ЖК в метаболизме горбуши, а также для 
косвенной оценки активности ферментных 
систем на основе полученных жирнокислот-
ных профилей были рассчитаны следующие 
индексы – 20:2(n-6)/18:2(n-6) (элонгаза 5 или 
элонгаза 8); 18:0/16:0 (элонгаза в совокупно-
сти с другими ферментами); 16:1/16:0 (деса-
тураза Δ9); cis18:1(n-9)/18:0 (десатураза Δ9); 
20:4(n-6)/20:3(n-6) (десатураза Δ5); 18:3(n-3)/
cis18:2(n-6) (десатураза Δ15, определение до-
минирования пути биосинтеза n-3 или n-6); 
20:4(n-6)/cis18:2(n-6) (десатураза Δ5, Δ6, элон-
газы 5 и 8, n-6 путь); 20:5(n-3)/18:3(n-3) (де-
сатураза Δ5, Δ6, элонгазы 5 или 8, n-3 путь); 
16:0/cis18:2(n-6) (индекс липогенности). До-
полнительно был проведён анализ изменения 
некоторых характерных для процесса смол-
тификации индексов, в частности измене-
ние содержания ПНЖК за счёт (n-3) ПНЖК 
(например, cis22:6(n-3)), соотношение (n-3)/
(n-6) ПНЖК, индексы 18:3(n-3)/18:2(n-6) и 
22:6(n-3)/18:3(n-3), а также содержание НЖК 
и общей ненасыщенности липидов в мышцах.

Биохимические исследования были вы-
полнены на базе лаборатории экологической 
биохимии и с использованием оборудования 
ЦКП КарНЦ РАН.

Статистический анализ
Статистическую обработку результатов 

проводили на языке программирования R 
(версия 4.2.2.) в среде разработки RStudio 
(https://www.posit.co) с использованием до-

полнительных пакетов: readxl (версия 1.3.1), 
tidyverse (версия 1.3.0), pastecs (версия 1.1.1), 
vegan (версия 2.5–7), factoextra (версия 1.0.7), 
psych (версия 2.5.6), GPArotation (версия 3–1).

Для каждой группы проб (смолтов из раз-
ных рек вылова) была рассчитана описатель-
ная статистика, включающая распределение 
выборки, среднее арифметическое, ошибку 
дисперсии и др. Оценку достоверности разли-
чий жирнокислотных компонентов и рассчи-
танных на их основе индексов по нескольким 
параметрам осуществляли при помощи пере-
становочного многомерного дисперсионного 
анализа с применением матриц расстояний 
(ADONIS) с последующим (при наличии 
достоверных различий) использованием по-
парного непараметрического теста Вилкок-
сона–Манна–Уитни для выявления точечных 
различий между двумя индивидуальными ре-
ками. Оценку статистического сходства меж-
ду выборками осуществляли с использовани-
ем алгоритма сходства ANOSIM.

Для оценки влияния размерно-весовых ха-
рактеристик и факторов среды на качествен-
ный и количественный жирнокислотный со-
став мышечной ткани горбуши из разных рек 
использовали метод канонического анализа 
соответствий (ССА) [Шитиков, Мастицкий, 
2017]. Выявление наилучшей метрики рассто-
яния между исходной и моделируемой матри-
цами в многомерном пространстве признаков 
осуществляли с применением коэффициента 
корреляции Спирмена. Кластеризацию рек 
вылова горбуши по количественным пока-
зателям жирнокислотного состава мышц 
осуществляли методом k-средних (k-means). 
Оценку оптимального количества кластеров 
в выборке проводили с использованием ин-
декса Калински–Харабаша. Для обнаружения 
«скрытых» структур и групп (скоррелирован-
ных между собой переменных) в жирнокис-
лотном профиле мышечной ткани горбуши 
использован разведочный факторный анализ 
[Кабаков, 2016]. 

Результаты и обсуждение
Установлены достоверные различия меж-

ду горбушей из разных рек вылова по жир-
нокислотному профилю (% от суммы ЖК) 
мышечной ткани, что свидетельствует о чёт-
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ких различиях условий обитания и адапта-
ции жирнокислотного метаболизма к ним. 
Отмечено, что для рек Варзуга и Индёра бо-
лее характерно накопление физиологически 
значимых кислот cis20:5(n-3) и cis22:6(n-3), 
а также cis22:1(n-9) и cis22:5(n-3) у смолтов. 
Напротив, для горбуши из р.  Кереть харак-
терно более высокое содержание n-6 ПНЖК 
(cis18:2(n-6), cis20:4(n-6)), а также МНЖК 
(cis16:1(n-7), cis20:1(n-9)) и НЖК 14:0 по 
сравнению со смолтами горбуши из других 
рек. Полученные результаты указывают на 
различия в воздействии факторов среды оби-
тания (температурных и кормовых) на регу-
ляцию метаболизма ЖК у смолтов горбуши 
из разных рек. За счёт различий в экологи-
ческих условиях обитания в исследованных 
реках может складываться специфика струк-
туры объектов питания и их сообществ, что, 
в свою очередь, определяет жирнокислотный 
состав корма и смолтов горбуши. 

Индикаторы смолтификации на уров-
не ЖК – повышение содержания ПНЖК за 
счёт (n-3) ПНЖК, в частности cis22:6(n-3) 
повышение соотношений n-3/n-6 ПНЖК, 

18:3(n-3)/18:2(n-6), 22:6(n-3)/18:3(n-3), сни-
жение НЖК и повышение общей ненасыщен-
ности липидов – у исследованных смолтов 
соотносились с таковыми на уровне липид-
ного обмена в части снижения общих липи-
дов, снижения ТАГ и соотношения ТАГ/ФЛ 
[Мурзина и др., 2025 неопубл.].

Установлены достоверные различия в 
мышцах смолтов горбуши из разных рек вы-
лова по жирнокислотному профилю (% от 
суммы ЖК), что свидетельствует об адапта-
ции жирнокислотного состава молоди к усло-
виям обитания в реках с разным температур-
ным режимом. Использование канонического 
анализа соответствий (ССА) для основных 
ЖК (содержание которых превышало 1% от 
суммы) позволило установить различия меж-
ду близкорасположенными реками бассейна 
Белого моря (реки Варзуга и Индёра, ССА1 
< 0) и остальными исследованными реками – 
Кереть, Умба и Воронья (ССА1 > 0) по про-
центному содержанию ЖК в мышцах горбу-
ши (рис. 1). 

Отмечено, что для рек Варзуга и Ин-
дёра более характерно накопление физио-

Рис. 1. Канонический анализ соответствий (ССА) проб горбуши из разных рек бассейнов Белого и Баренцева морей 
по содержанию индивидуальных жирных кислот (% от суммы ЖК) в зависимости от показателей размерно-весовых 
характеристик особей и температурных условий среды.
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логически значимых кислот cis20:5(n-3) и 
cis22:6(n-3), а также cis22:1(n-9) и cis22:5(n3) 
у смолтов. Напротив, для горбуши из р. Ке-
реть характерно более высокое содержание 
n-6 ПНЖК (cis18:2(n-6), cis20:4(n-6)), а так-
же МНЖК (cis16:1(n-7), cis20:1(n9)) и 14:0 
ЖК по сравнению со смолтами горбуши из 
других рек. Напомним, что в р. Кереть за-
фиксирована сравнительно высокая темпе-
ратура воды (9,7–11,5 °С), тогда как в дру-
гих реках данный показатель не превышал 
9,1 °С: р. Воронья – 2,1 °С, р. Умба – 5,4 °С, 
р. Индёра – 7,4–8,7 °С, р. Варзуга – 9,1 °С. 
При этом для рек Кереть, Варзуга, у которых 
температура воды зафиксирована выше 9 °С, 
формируется группа вдоль оси ССА2 > 0. За 
счёт различий в гидрологических [Statzner & 
Higler, 1986; Allan & Castillo, 2007], темпе-
ратурных [Ward & Stanford, 1982 и Caissie, 
2006], трофических [Vannote et al.,1980] и в 
других условиях в обследованных реках мо-
жет складываться различающаяся структура 
местообитания, в частности трофическая 
структура биотопа: доступность, числен-
ность, видовой состав объектов питания и 
их сообществ, что, безусловно, оказывает 
существенное влияние на жирнокислот-

ный состав кормовой базы молоди горбуши 
[Wallace & Webster, 1996; Poff, 1997; Merritt 
et al., 2017; Hauer & Lamberti, 2017]. Извест-
но, что зообентос отдельных водотоков ха-
рактеризуется специфичностью по уровню 
и соотношению эссенциальных ЖК. Ранее в 
наших исследованиях [Khurtina et al., 2024] 
было показано, что состав кормовых объек-
тов оказывает влияние на жирнокислотный 
профиль молоди атлантического лосося.

Методом перестановочного многомерно-
го дисперсионного анализа с применением 
матриц расстояний (ADONIS) установлены 
достоверные различия между горбушей из 
разных рек вылова по биохимическим индек-
сам, используемым для оценки активности 
ферментов – p-value < 0,001. Анализ сход-
ства (ANOSIM) горбуши из разных рек по 
биохимическим индексам мышц позволил 
установить аналогичность особей горбуши 
с некоторыми различиями (некоторым пере-
крытием) – R = 0,1425, p-value < 0,001.

Степень перекрытия проб горбуши из 
разных рек в многомерном пространстве 
признаков (индексов конвертации жирных 
кислот) представлена на рис. 2. Установлено, 
что практически все исследованные индексы 

Рис. 2. Анализ NMDS-проб горбуши из разных рек бассейнов Белого и Баренцева морей по содержанию индексов 
ферментов. 
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Таблица. 1. Содержание жирных кислот (% от суммы ЖК) в мышцах горбуши из исследованных рек

Жирные кислоты р. Кереть р. Умба р. Варзуга р. Индёра р. Воронья

14:0 2,42±0,29A,B,C,D 1,57±0,09A,E,F,G 1,21±0,06B,E 1,26±0,09C,F 1,19±0,12D,G

iso15:0 0,08±0,04C,D 0,05±0,04 0,04±0,02H 0±0C,H 0,01±0,01D

15:0 0,5±0,07B,C,D 0,38±0,04E,F,G 0,26±0,02B,E,I 0,23±0,02C,F 0,22±0,02D,G,I

16:0 23,03±1,2B,C,D 26,27±1,2E,F,G 16,81±0,47B,E 17,99±1,05C,F 15,7±0,33D,G

cis16:1(n-9) 0,61±0,08 0,64±0,08 0,65±0,06 0,67±0,06 0,57±0,04
cis16:1(n-7) 6,37±0,44A,B,C,D 4,62±0,25A,E,G 3,75±0,21B,E 4,12±0,29C 3,77±0,15D,G

17:0 0,25±0,0B,C,D 0,27±0,02E,F,G 0,13±0,01B,E,I 0,14±0,01C,F,J 0,11±0,01D,G,I,J

18:0 8,56±0,47B,C,D 9,41±0,39E,F,G 6,21±0,24B,E,I 6,61±0,41C,F,J 5,6±0,11D,G,I,J

trans18:1(n-9) 0,03±0,01 0,03±0,02 0,02±0 0,01±0 0,05±0,03
cis18:1(n-12) 0,45±0,07B 0,3±0,04 0,24±0,02B,H 0,35±0,04H 0,29±0,03
cis18:1(n-9) 21,71±1,17B,C,D 19,75±0,93E,F,G 14,95±0,34B,E 17,14±0,98C,F 15,82±0,32D,G

cis18:1(n-7) 4,32±0,24B,C,D 4,56±0,13E,F,G 2,9±0,07B,E 3,34±0,2C,F 3±0,12D,G

cis18:1(n-5) 1,01±0,08B,C,D 0,85±0,07G 0,75±0,04B 0,78±0,06C 0,66±0,05D,G

trans18:2(n-6) 0,15±0,09A 0,12±0,02A,F,G 0,09±0,02H,I 0,06±0,02F,H 0,06±0,03G,I

cis18:2(n-6) 1,63±0,11A,B,C,D 1,32±0,05A,F,G 1,23±0,05B,I 1,19±0,04C,F,J 1,06±0,05D,G,I,J

20:0 0,14±0,03A,D 0,23±0,02A,E,FG 0,16±0,02E,I 0,12±0,03F 0,08±0,03D,G,I

cis18:3(n-3) 0,74±0,07 0,69±0,07 0,74±0,04 0,75±0,07 0,76±0,06
cis20:1(n-9) 1,59±0,12A,B,C,D 1,11±0,08A 0,93±0,04B 1,08±0,1C 0,99±0,06D

cis18:4(n-3) 0,92±0,32A,B,C,D 0,26±0,06A 0,49±0,18B 0,33±0,06C 0,3±0,06D

cis20:2(n-6) 0,18±0,04A,B,C,D 0,15±0,06A,E 0,13±0,02B,E 0,1±0,01C 0,12±0,02D

cis20:3(n-3) 0,05±0,02 0,02±0,01E,F,G 0,07±0,01E,I 0,04±0,01F 0,04±0,01G,I

cis20:4(n-6) 0,5±0,07A,B,C,D 0,23±0,03A,F 0,29±0,02B 0,32±0,03C,F 0,29±0,03D

cis22:1(n-9) 0,81±0,08A,B,C,D 1,08±0,08A,E,FG 1,39±0,04B,E 1,29±0,08C,F 1,34±0,04D,G

cis20:4(n-3) 1,08±0,1A 0,7±0,06A,E,F,G 1,27±0,08E 1,11±0,08F 1,31±0,07G

cis20:5(n-3) 5,53±0,76B,C,D 5,35±0,59E,F,G 9,57±0,23B,E 8,24±0,61C,F 9,2±0,2D,G

cis24:1(n-9) 0,87±0,07B 1,12±0,1E,F,G 0,69±0,05B,E,H 0,84±0,07F,H 0,73±0,04G

cis22:5(n-3) 2,7±0,34B,C,D 2,49±0,28E,F,G 4,69±0,15B,E 4,36±0,34C,F 5,11±0,1D,G

cis22:6(n-3) 12,74±1,94B,C,D 15,61±1,92E,F,G 29,33±0,7B,E 26,76±2,07C,F 30,73±0,62D,G

Примечание: средние, обозначенные одинаковой буквой (по строкам), имеют достоверные различия между соот-
ветствующими реками (p > 0.05) по критерию Вилкоксона.

достоверно коррелируют с индивидуальны-
ми пробами горбуши разных рек при постро-
ении проекции на осях главных координат, за 
исключением индекса, описывающего актив-
ность фермента С18:0/С16:0. 

Статистический анализ попарного срав-
нения биохимических индексов конвертации 
ЖК в мышцах горбуши исследованных рек 
позволил установить точечные достоверные 
различия между группами (табл. 1). 

Объединённый статистический анализ 
биохимических индексов в мышцах горбуши 
из исследуемых рек и кластеризация данных 
рек по биохимическим показателям пред-
ставлены на тепловой карте (рис. 3). 

Использование метода ССА для биохи-
мических индексов активности ферментов в 
мышцах смолтов горбуши позволило уста-
новить различия между близкорасположен-
ными реками бассейна Белого моря (реки 
Варзуга и Индёра, ССА1 > 0) и остальными 
исследованными реками – Кереть, Умба и Во-
ронья (ССА1 < 0) (рис. 4). Отмечено, что для 
рек Варзуга и Индёра более характерна ак-
тивность n-3 пути и FADS2 соответственно. 
При этом реки Кереть и Варзуга, в которых 
температура воды зафиксирована выше 9 °С, 
формируют группу вдоль оси ССА2 < 0.

Наиболее выраженные различия наблюда-
лись в содержании в мышцах смолтов длин-
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Рис. 3. Тепловая карта биохимических индексов активности ферментов в мышцах горбуши из рек бассейнов Белого 
и Баренцева морей и кластеризация данных рек по группам.

Рис. 4. Канонический анализ соответствий индексов проб горбуши из разных рек бассейнов Белого и Баренцева 
морей.
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ноцепочечных омега-3 ПНЖК – докозагекса-
еновой (ДГК, 22:6(n-3)) и эйкозапентаеновой 
(ЭПК, 20:5(n-3)) кислот (см. табл. 1). 

Наибольшее содержание ДГК выявле-
но у смолтов из р. Воронья (31% от суммы 
ЖК), что существенно превышает показатели 
для молоди из других рек, особенно из Ке-
рети (13%) и Умбы (10%). Подобная же за-
кономерность прослеживается и для ЭПК с 
наибольшим содержанием у смолтов из рек 
Варзуга (9,8%) и Воронья (9,6%) и с наимень-
шим в смолтах из р. Умба (5,5%). Известно, 
что одним из механизмов поддержания опти-
мального жидкокристаллического состояния 
биомембран в условиях низких температур 
является изменение степени ненасыщенности 
липидов за счёт ЖК. При этом данный меха-
низм в большей степени поддерживается на-
бором определённых жирных кислот: среди 
n-3 ПНЖК – это ЭПК и ДГК, а среди МНЖК 
– универсальной и многофункциональной 
олеиновой кислотой, которая рассматрива-
ется как «фундамент» биомембраны. Таким 
образом, обеспечивается постоянная работа 
мембранно-связанных ферментов и поддер-
жание гомеостаза в изменяющихся экзо- и 
эндогенных условиях [Niebylksi & Salem, 
1994; Hazel, 1995]. При понижении темпера-
туры воды рыбы демонстрируют увеличение 
содержания n-3 ПНЖК в тканях, что рассма-
тривают как один из основных механизмов 
адаптации мембран [Bell et al., 1997]. В на-
шем исследовании обнаружено, что мышцы 
смолтов из сравнительно более холодной р. 
Воронья (2,1 ℃) характеризуются самым вы-
соким содержанием ДГК и ЭПК, в то время 
как в реках с более высокой температурой 
воды (Кереть – 9,7 ℃, Индёра – 8,7 ℃) со-
держание этих кислот в мышцах смолтов 
ниже. Особи из р. Умба демонстрируют наи-
меньшее количество ДГК при относительно 
холодной температуре (5,4 ℃), что, вероятно, 
связано с ограниченной доступностью пище-
вых объектов, богатых n-3 ПНЖК. В форми-
ровании жирнокислотного профиля важную 
роль играет кормовая база, особенно у моло-
ди, которая не способна в достаточной степе-
ни синтезировать длинноцепочечные ПНЖК 
de novo [Tocher, 2010]. Основные источники 
ДГК и ЭПК в пресноводных экосистемах – 

водоросли (особенно диатомовые водорос-
ли), а также планктонные и бентосные ор-
ганизмы, потребляющие их. Разнообразие и 
плотность кормовой базы может существен-
но различаться в зависимости от продуктив-
ности реки, глубины, скорости течения и тро-
фического статуса. Так, р. Воронья, несмотря 
на экстремально низкую температуру, харак-
теризуется высокими показателями трофи-
ческой продуктивности планктона благодаря 
глубокой проточной системе и возможному 
влиянию эвтрофных вод из озёр. Это косвен-
но подтверждается высокой долей n-3 ПНЖК 
у смолтов – признак обилия фитопланктона 
и зоопланктона с богатым ПНЖК-профилем.

У смолтов, обитающих в реках Кереть 
и Умба, повышено содержание МНЖК, в 
частности пальмитолеиновой кислоты – 
cis16:1(n-7), достигающей для таковых в 
Керети 6,3% – наибольшее количество у 
особей из этой реки по сравнению с други-
ми особями. Мононенасыщенные кислоты 
являются не только базовыми, каркасными 
компонентами биомембран, но и энергети-
ческими субстратами, в связи с чем они ак-
кумулируются в организме. Повышенные 
уровни cis16:1(n-7) и 14:0 ЖК, наблюдаемые 
у молоди из этих рек, могут быть результа-
том эндогенного липогенеза и их депониро-
вания за счёт питания кормом, который также 
является дополнительным источником этих 
ПНЖК. Схожие результаты были показаны 
для рыб, населяющих тёплые реки Камчатки: 
содержание МНЖК повышается в условиях 
более высокой метаболической активности 
[Budge et al., 2002]. Содержание линолевой 
(18:2n-6) и арахидоновой (20:4n-6) кислот 
составляло 1,3–2% и 0,3% соответственно, 
что отражает вклад аллохтонного органиче-
ского вещества (растительного и детритного 
происхождения) в пищевой рацион исследо-
ванных смолтов [Brett et al., 2009; Sushchik 
et al., 2017]. Морские и пресноводные рыбы 
различаются потребностью и способностью 
к конвертации ПНЖК n-6 и n-3 семейств. В 
синтезе ЖК этих семейств существует кон-
куренция. Для рыб пресноводных экосистем, 
включая исследованные виды, cis18:3(n-3) 
(α-линоленовая кислота) и cis18:2(n-6) (ли-
нолевая кислота) являются эссенциальными 
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жирными кислотами, как и для большин-
ства позвоночных животных [Tocher, 2003; 
Glencross, 2009]. В пресноводных трофиче-
ских цепях эти соединения играют ключевую 
роль как исходные субстраты для синтеза 
длинноцепочечных ПНЖК [Bell et al., 2016; 
Hixson et al., 2014]. Для лососёвых рыб пока-
зана способность к конвертации посредством 
последовательных реакций из cis18:3(n-3) и 
cis18:2(n-6) не менее, если не более значи-
мых продуктов – cis20:5(n-3), cis22:6(n-3), 
cis20:4(n-6). Лимитирующим фактором этих 
превращений является качество и количество 
пищи и генетическая детерминированность 
метаболизма. У морских рыб представлен-
ные пути метаболических превращений не 
выражены или подавлены в виду того, что 
cis20:5(n-3), cis22:6(n-3) и cis20:4(n-6) эс-
сенциальны для морских гидробионтов. И 
именно эти ЖК являются наиболее суще-
ственной и отличительной характеристикой 
для морских гидробионтов северных широт. 
Повышенное содержание ДПК (22:5(n-3)) у 
смолтов из холодных водоёмов (до 5%) отра-
жает её роль как промежуточного метаболита 
в биосинтезе ДГК [Arts et al., 2001] и участие 

в молекулярных перестройках биомембран 
при низкотемпературной адаптации [Stillwell 
& Wassall, 2003]. При этом важно учитывать, 
что данный механизм действует в комплексе 
с другими компенсаторными механизмами, 
включая модификацию стеролов и мембран-
ных белков [Hazel, 1995].

Факторный анализ состава ЖК смолтов 
горбуши из исследованных рек позволил вы-
делить и ранжировать ЖК и их группировки, 
связанные преимущественно со смолтифика-
цией (рис. 5). 

Основную группировку распределяю-
щих особей ЖК составили – 16:0, 18:0, 20:0, 
cis22:5(n-3), cis20:5(n-3) и cis20:4(n-6). Дан-
ную группировку составляют кислоты, свя-
занные с трофической обеспеченностью 
смолтов и, в зависимости от этого, с их спо-
собностью к конвертации таковых в организ-
ме. Известно [Ghioni et al., 2002], что лими-
тирующим фактором этих метаболических 
превращений является качество и количество 
пищи и генетическая детерминированность 
метаболизма. Показано [Pavlov et al., 2009], 
что в процессе онтогенеза лососёвых наблю-
дается увеличение содержания арахидоновой 

Рис. 5. Факторный анализ жирнокислотного состава проб смолтов горбуши из разных рек бассейнов Белого и 
Баренцева морей.
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кислоты (cis20:4n-6), особенно выраженное 
на стадии смолтов. Это свидетельствует об 
активации ферментативных путей десатура-
ции и элонгации ЖК в организме рыб. Ранее 
было установлено [Sheridan et al., 1989], что 
подобные метаболические изменения сопря-
жены с перестройкой гормонального фона, 
наиболее ярко выраженной у смолтов. Ара-
хидоновая кислота, как известно, служит 
предшественником биологически активных 
липидных медиаторов – простагландинов, 
лейкотриенов и тромбоксанов, оказывающих 
влияние на гормональную регуляцию [Bell et 
al., 1995]. Следует отметить, что ЭПК (20:5n-
3) также служит субстратом для синтеза эй-
козаноидов (серии 3 простагландинов и 5 
лейкотриенов), обладающих иной биологи-
ческой активностью [Serhan et al., 2008]. В 
настоящем исследовании наблюдаемые кор-
реляции наиболее связаны и выражены по 
содержанию арахидоновой кислоты у смол-
тов. Выявленные в рамках данной работы 
изменения профиля жирных кислот, особен-
но на стадии смолтов, могут быть связаны с 
процессами, определяющими переход между 
пресноводной и морской стадиями жизнен-
ного цикла. Такая трансформация липидного 
состава часто предшествует морской мигра-
ции рыб [Peng et al., 2003].

Так как ЭПК и ДГК конвертируются 
из cis18:3(n-3) – α-линоленовой кислоты 
(Sargent et al., 1995), можно предположить, 
что их выделение в отдельный «фактор» обу-
словлено лимитированной доступностью n-3 
ПНЖК-предшественников в пресной воде. 
Эти ПНЖК особенно необходимы горбуше 
в нагульный период в море. Кроме того, вы-
сокое содержание ПНЖК, содержащихся в 
мембранах клеток, обусловливает понижен-
ную вязкость этих мембран, а следователь-
но, и высокую метаболическую активность 
мембранных ферментов, что в значительной 
степени определяется питанием [Hochachka, 
Somero, 2002; Murzina et al., 2014].

Вторую группировку составляют следую-
щие ЖК: cis20:1(n-9), cis20:4(n-6), cis16:1(n-7), 
14:0, cis18:1(n-9) и cis22:6(n-3). Жирные кис-
лоты cis20:1(n-9), cis18:1(n-9) и cis16:1(n-7) 
являются важными компонентами энергети-
ческого метаболизма и структуры клеточных 

мембран, отражая особенности питания и об-
мена веществ в период перехода к морскому 
типу существования [Tocher, 2003]. Миристи-
новая кислота (14:0) участвует в модификации 
мембранных белков и стабилизации клеточ-
ных структур [Castell et al., 1994]. Группиро-
вание этих ЖК может указывать на «ориенти-
рованную» адаптивную перестройку липидов 
и ЖК, необходимой для успешного перехода 
(миграции) организма к солоноводным усло-
виям среды (покатная миграция в море). Та-
ким образом, смолтам O. gorbuscha требуется 
постепенно адаптировать клеточные мембра-
ны к изменениям, например, в осмотическом 
давлении, что может привести к увеличению 
содержания МНЖК (например, cis18:1(n-9)), 
для стабильности клеточных мембран.

Третью группировку выделяют две не-
заменимые ЖК – линолевая (cis18:2(n-6)) и 
α-линоленовая (cis18:3(n-3)), играющие клю-
чевую роль в обеспечении нормального роста 
и метаболизма лососёвых. Эти кислоты не 
синтезируются в организме рыб и поступа-
ют исключительно с пищей [Bell et al., 1997]. 
Известно, что в пресноводных условиях ло-
сосёвые интенсивно потребляют разнообраз-
ных беспозвоночных, богатых cis18:1(n-9), 
cis18:2(n-6) и cis18:3(n-3) кислотами, кото-
рые являются, таким образом, характерными 
компонентами кормовой базы для смолтов, 
обитающих в пресноводной среде. При этом 
присутствие cis16:1(n-9) в данной группиров-
ке может указывать на возможное метаболи-
ческое преобразование линолевой кислоты 
(cis18:2(n-6)), включая реакции десатурации 
и укорочения цепи. Подобные механизмы 
описаны у некоторых морских организмов 
в условиях дефицита n-3 ПНЖК [Tocher, 
2003]. Однако с большой вероятностью нали-
чие cis16:1(n-9) можно объяснить «трофиче-
ским» вкладом, поскольку зелёные водорос-
ли (Chlorophyta) могут являться источником 
этой кислоты. В то же время её включение в 
группу с растительными ЖК cis18:2(n-6) и 
cis18:3(n-3) может также указывать на общий 
пищевой источник, например на диатомовые 
водоросли, которые синтезируют cis16:1(n-9) 
[Dalsgaard et al., 2003].

Известно, что ЖК, относящиеся к наибо-
лее вариабельным компонентам липидных 
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молекул, играют особо значимую роль в пе-
риод роста и развития молоди, сравнительно 
быстро включаются в адаптивные реакции 
организма, а также участвуют в регуляции 
биохимических реакций, энергетических и 
физиологических процессов, в том числе 
связанных со смолтификацией [Sargent et al., 
2003; Peng et al., 2003; Tocher, 2003; Yanes-
Roca et al., 2009]. Большое значение для роста 
молоди рыб имеет оптимальное соотношение 
эссенциальных ЖК в липидах, определяе-
мое в основном жирнокислотным составом 
кормовых объектов, а также способностью 
самого организма модифицировать его (со-
отношение) в зависимости от условий среды, 
физиологического состояния, интенсивности 
питания и, возможно, видовых особенностей 
[Youdim, 2000; Немова и др., 2015]. При рас-
смотрении индексов (табл. 2) упор делался 
на те показатели, которые отчетливо харак-
теризуют этапы конвертации «предшествен-
ник-продукт» в метаболизме ЖК у рыб, и 
соответственно на активность того или иного 
фермента в период смолтификации у горбу-
ши.

Для оценки метаболической пластично-
сти липидного обмена у смолтов горбуши из 

рек Кереть, Умба, Варзуга, Индёра и Воронья 
были рассчитаны жирнокислотные индексы, 
характеризующие активность ключевых фер-
ментов биосинтеза n-3 и n-6 ПНЖК, а также 
«элонгазных» и «десатуразных» путей. 

Индекс C16:1/C16:0 (десатураза Δ9), от-
ражающий активность десатуразы Δ9 в от-
ношении 16:0, варьировал у смолтов от 0.02 
(из р. Умба) до 0.04 (из р. Варзуга), что сви-
детельствует о различиях липогенеза, что 
может быть связано с действием факторов 
окружающей среды (температура и трофи-
ка) [Tocher, 2003]. В свою очередь, индекс 
C20:2n6/C18:2n6c (элонгаза 5 или элонгаза 8), 
характеризующий синтез длинноцепочечных 
n-6 ПНЖК, варьировал от 0.08 (из р. Индёра) 
до 0.12 (из р. Кереть), что может указывать на 
адаптивную регуляцию синтеза cis20:4(n-6) – 
арахидоновой кислоты в условиях различной 
доступности предшественников [Monroig et 
al., 2013]. В отличие от этого, индекс C18:0/
C16:0 (элонгаза в совокупности с другими 
ферментами) демонстрировал низкую ва-
риабельность (0.36–0.37), что подтвержда-
ет консервативность механизмов удлинения 
насыщенных ЖК у исследуемых популяций. 
При рассмотрении десатуразной активности 

Таблица 2. Значения биохимических индексов активности ферментов в мышцах горбуши из разных рек

Индекс р. Кереть р. Умба р. Варзуга р. Индёра р. Воронья

C20:2n6/C18:2n6c (элонгаза 5 
или элонгаза 8) 0,14±0,04 0,11±0,04E,F,G 0,12±0,03E 0,08±0,01F 0,11±0,02G

C18:0/C16:0 (элонгаза в 
совокупности с другими 
ферментами)

0,37±0,01 0,36±0 0,37±0 0,37±0 0,36±0,01

C16:1/C16:0 (десатураза Δ9) 0,31±0,02A 0,2±0,01A,E,F,G 0,27±0,02E 0,27±0,01F 0,28±0,01G

C18:1n9c/C18:0 (десатураза Δ9) 2,58±0,13A 2,12±0,08A,E,F,G 2,49±0,11E,I 2,63±0,08F 2,85±0,09G,I

C18:3n3/C18:2n6c (десатураза 
Δ15, не работает у рыб, опре-
деление доминирования пути 
биосинтеза n-3 или n-6)

0,46±0,04B,C,D 0,51±0,05E,G 0,6±0,02B,E,I 0,62±0,05C 0,72±0,04D,G,I

C20:4n6/C18:2n6c (десатураза 
Δ5, Δ6, элонгазы 5 и 8, n-6 путь) 0,33±0,04A 0,17±0,02A,E,F,G 0,24±0,02E 0,27±0,03F 0,28±0,02G

C20:5n3/C18:3n3 (десатураза Δ5, 
Δ6, элонгазы 5 и 8, n-3 путь) 7,8±0,96B,C,D 8,85±1,01E,F,G 13,9±0,71B,E,H 10,9±0,88C,F 13,6±1,43D,G,H

C16:0/C18:2n6c (индекс 
липогенности) 15,47±1,75A 20,97±1,71A,E,F,G 14,75±1,24E 15,79±1,34F 15,6±1,03G

Примечание: средние, обозначенные одинаковой буквой (по строкам), имеют достоверные различий между соот-
ветствующими реками (p > 0.05) по критерию Вилкоксона.
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у смолтов из разных рек было установлено, 
что индекс C20:4n6/C18:2n6c (десатураза Δ5, 
Δ6, элонгазы 5 и 8, n-6 путь), маркирующий 
превращение дигомо-γ-линоленовой кислоты 
в арахидоновую кислоту, варьировал более 
чем в 2.7 раза (от 4.21 (р. Варзуга) до 11.44 
(р. Кереть)), что подчеркивает значимость n-6 
пути в обеспечении физиологических потреб-
ностей, включая воспалительные и иммун-
ные реакции [Calder, 2015]. Индекс C20:5n3/
C18:3n3, отражающий начальный этап синте-
за n-3 ПНЖК, достигал максимума у смолтов 
из р. Воронья (0.72), что может быть связано с 
компенсаторным усилением синтеза ЭПК при 
её дефиците в диете [Gladyshev et al., 2013]. 
Были рассмотрены и комплексные индек-
сы n-6 и n-3 путей обмена ПНЖК: наиболь-
шая активность n-6 пути зарегистрирована у 
смолтов из р. Кереть (0.31), тогда как мини-
мальная – 0.18 – характерна для горбуши из 
р. Умба, что коррелирует с потенциальными 
различиями в стрессовой нагрузке и потреб-
ности в эйкозаноидах [Bell & Tocher, 2009]. В 
свою очередь, индекс n-3 пути варьировал от 
7.15 (р. Кереть) до 12.93 (р. Варзуга), что мо-
жет свидетельствовать о дифференцирован-
ной эндогенной компенсации дефицита ЭПК 
в условиях морской миграции [Sargent et al., 
2002]. Полученные данные демонстрируют 
выраженную биохимическую гетерогенность 
по активности ферментов липидного обмена 
у смолтов горбуши, обусловленную, вероят-
но, ответной реакцией организма на условия 
обитания: сочетание абиотических (темпера-
тура, солёность) и биотических (трофическая 
база, физиологический статус) факторов. 
Наибольшую вариабельность проявили ин-
дексы, ассоциированные с десатуразами, что 
подчёркивает их ключевую роль в адаптации 
липидного метаболизма смолтов к локаль-
ным условиям среды. 

Заключение
Установлены достоверные различия меж-

ду составом ЖК мышечной ткани горбуши 
из разных рек, что свидетельствует о чётких 
различиях условий обитания (температуры, 
солёности и трофики) и адаптации жирнокис-
лотного метаболизма к ним в пресноводной 
фазе жизненного цикла. Результаты иссле-

дования жирнокислотного статуса смолтов 
горбуши (O. gorbuscha) из некоторых рек 
бассейнов Белого и Баренцева морей демон-
стрируют выраженную межгрупповую измен-
чивость в содержании общих липидов, про-
филе ЖК и предположительно в активности 
ферментов десатураз и элонгаз. Выявлено, 
что смолты из р. Воронья (бассейн Баренце-
ва моря) существенно отличались от молоди 
рек бассейна Белого моря, что может указы-
вать на значимые отличия горбуши на уров-
не липидного обмена между пресноводными 
водотоками двух разных бассейнов, что в ко-
нечном счёте определяет выживаемость и ре-
продукцию вида в данных конкретных усло-
виях и их специфичность. Последнее требует 
проведения дальнейших и более глубоких 
исследований по данной тематике. Темпера-
турный режим и трофические условия явля-
ются основными факторами, определяющими 
липидный статус: смолты из холодноводной 
р. Воронья (2.1 °C) показали максимальное 
содержание докозагексаеновой кислоты (ДГК 
– 31%), что подтверждает её критическую 
роль в адаптации клеточных мембран к пони-
женным температурам. Различия в значении 
индекса C18:3n3/C18:2n6c между группиров-
ками смолтов из обследованных водотоков, 
особенно у рыб из р. Воронья (0.72), указы-
вают на использование различных незаме-
нимых ЖК в качестве субстратов при вы-
боре пути биосинтеза n-3 или n-6 в случае 
потребности организма рыбы (Tocher, 2010). 
Факторный анализ выделил три группировки 
ЖК, различающих исследованных смолтов: 
1) связанные с особенностями липогенеза 
(F1: 16:0, 18:0, 20:0, ЭПК, ДГК), 2) связанные 
с подготовкой к обитанию в морской среде 
(F2: cis18:1(n-9), cis20:4(n-6)) и 3) связанные 
с доступностью и потреблением эссенциаль-
ных ЖК (F3: cis18:2(n-6), cis18:3(n-3)). Эти 
результаты могут использоваться в качестве 
биохимических маркеров (например, соотно-
шения 18:3n3/18:2n6c) состояния природных 
популяций горбуши, в оценке трофической 
базы водотоков и разнообразия и доступно-
сти кормовой базы, вклада в формирование 
жирнокислотного профиля рыб. Кроме того, 
результаты исследования имеют значение 
для создания и оптимизации составов кормов 
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для аквакультуры лососёвых рыб в условиях 
северных широт, а также для поддержания 
смолтификации в искусственных условиях. 
Результаты настоящего исследования демон-
стрируют, что липидный и жирнокислотный 
состав рыб не только является важным «агре-
гированным» биохимическим индикатором 
физиологического состояния смолтов, их 
готовности к смолтификации, мобильности 
компенсаторных реакций и процессов, но и 
используется для изучения популяционной 
структуры вида. В перспективе предполага-
ется расширить молекулярно-генетические 
исследования изменчивости у смолтов горбу-
ши из разных водотоков, дополнив изучение 
вклада ЖК в адаптации липидного метаболиз-
ма транскриптомным анализом генов SCD1 и 
FADS2.
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BIOCHEMICAL PROFILING OF FATTY ACIDS IN SMOLTS OF 
PINK SALMON ONCORHYNCHUS GORBUSCHA (WALBAUM, 1792) 

(SALMONIDAE) INTRODUCED INTO THE RIVERS OF THE 
WHITE AND BARENTS SEAS

© 2025 Manoilova D.I., Murzina S.A., Voronin V.P., Khurtina S.N., Efremov D.A., 
Nemova N.N.

Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences (IB KaRC RAS), 
Petrozavodsk, Russian Federation
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Biochemical profiling of fatty acids (FAs) of pink salmon introduced into the rivers of the White and Barents 
seas was made revealing a relationship between environmental factors affecting smolts and the metabolic 
transformations of FAs including conversion indices reflecting the activity of key lipid metabolism enzymes 
(desaturases and elongases). The highest content of docosahexaenoic acid 22:6(n-3) up to 31% was shown 
for pink salmon smolts from the cold-water Voron’ya River (2.1°C), which indicated its significant role in 
compensatory reactions at the biomembrane level to the temperature conditions of habitat. High values of 
the lipogenicity indices C16:0/C18:2n6c and C20:5n3/C18:3n3, reflecting the biosynthesis of FAs along the 
n-3 pathway, were established. A factor analysis of the composition of the FAs of pink salmon smolts from
the studied rivers allows identification and ranking of the FAs and their groupings in pink salmon smolts.
The data obtained on the FAs composition of pink salmon smolts, as well as the values of their conversion
indices, pointed to the significant role of FAs in the process of growth and development of smolts. The dif-
ference in their FAs status is associated with the processes of their adaptation to environmental conditions
including the processes at metabolic level.

Keywords: fatty acids (FAs), biochemical adaptation, smolts, pink salmon (Oncorhynchus gorbuscha), 
White Sea, Barents Sea.
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В данной работе представлены результаты исследования состава и содержания липидов и жирных 
кислот (ЖК) в мягких тканях инвазионных моллюсков рода Dreissena, обитающих в Куйбышевском 
водохранилище. У видов D. polymorpha и D. bugensis, встречающихся на разных участках водоёма, 
выявлен идентичный состав фосфолипидов (ФЛ) и нейтральных липидов (НЛ) в телах, мантийных 
тканях, печени и жабрах. В структуре ФЛ преобладают фосфатидилхолин (ФХ) и фосфатидилэта-
ноламин (ФЭА), причём ФХ в жабрах D. polymorpha количественно превосходит ФЭА в остальных 
органах. Среди НЛ доминируют холестерин (ХС) и триацилглицериды (ТАГ). Высокие концентрации 
жира в печени и в целых особях обоих видов свидетельствуют о благоприятных условиях обитания 
в исследованных участках. Профиль ЖК моллюсков совпадает, наиболее значимыми кислотами 
в печени являются пальмитиновая, эйкозеновая, эйкозапентаеновая и докозапентаеновая. У D. 
polymorpha наблюдается преобладание полиненасыщенных жирных кислот, тогда как у D. bugensis 
– мононенасыщенных.

Ключевые слова: моллюски, инвазия, Dreissenidae, липиды, жирные кислоты, водохранилища.
DOI: 10.35885/1996-1499-18-3-137-149

Сокращения: ДО – донные отложения; 
ЗВ – загрязняющие вещества; ПДК – предель-
но допустимая концентрация; ТМ – тяжёлые 
металлы; УКИЗВ – удельно комбинаторный 
индекс загрязнённости воды; CCA – канони-
ческий корреляционный анализ; ОЛ – общие 
липиды; ПОЛ – перекисное окисление липи-
дов, МДА – малоновый диальдегид; ТБК – 
тиобарбитуровая кислота; НЛ – нейтральные 
липиды; ФЛ – фосфолипиды; ЖК – жирные 
кислоты; МНЖК – мононенасыщенные жир-
ные кислоты; НЖК – насыщенные жирные 
кислоты; ПНЖК – полиненасыщенные жир-
ные кислоты; НМР – неметиленразделенные 
кислоты; ФХ – фосфатидилхолины; ФЭА 
– фосфатидилэтаноламины; ФИ – фосфати-
дилинозиты; ФС – фосфатидилсерины; ЛФХ 
– лизоформы фосфатидилхолина; ДФГ – ди-
фосфатидилглицерины; ЭС – эфиры стеринов; 
ТАГ – триацилглицерины; СК – свободные 
кислоты; ХС – холестерины; ДАГ – диацилг-
лицерины; ФК – фосфатидные кислоты; С11:0 

– каприновая ЖК; С11:0 – ундециловая ЖК; 
С12:0 – лауриновая ЖК; С14:0 – миристино-
вая ЖК; С14:1 – миристолеиновая ЖК; С15:0 
– пентадекановая ЖК; С15:1 – пентадеценовая 
ЖК; С16:0  – пальмитиновая ЖК; С16:1(n-7) 
– пальмитолеиновая ЖК; С17:0 – маргарино-
вая ЖК; С17:1 – гептадеценовая ЖК; С18:0 
– стеариновая ЖК; С18:1(n-9) – олеиновая 
ЖК; С18:2(n-6) – линолевая ЖК; С18:3(n-3) 
– альфа-линоленовая; С18:3(n-6) – гамма-ли-
ноленовая ЖК; С20:1(n-9) – эйкозеновая ЖК; 
С20:3(n-3) – эйкозатриеновая ЖК; С20:3(n-6) 
– докозагексаеновой ЖК; С20:4(n-6) – арахи-
доновая ЖК; С20:5(n-3) – эйкозапентаеновая 
ЖК; С22:1(n-9) – эруковая ЖК; С22:2 – докоза-
диеновая ЖК; С22:6(n-3) – докозагексаеновая 
ЖК; С23:0 – трикозановая ЖК; С24:0 – лигно-
цериновая ЖК; С24:1 – нервоновая ЖК. 

Введение
Биологические инвазии стали одной из 

главных угроз, стоящих перед биоразнообра-
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зием и функционированием экосистем [Pyšek 
et al. 2020; Renault et al. 2022]. Чужеродные 
виды оказывают воздействие на местные со-
общества на всех уровнях биологической ор-
ганизации [Vilà et al., 2011; Crystal-Ornelas, 
Lockwood, 2020]. Среди наиболее агрессивных 
и успешных чужеродных инвазий выделяются 
двустворчатые моллюски. Многие представи-
тели этой группы обладают непревзойденной 
адаптивностью и репродуктивной мощью, 
что наделяет их инвазивными чертами. Это 
проявляется в их способности к расселению, 
воздействию на окружающую среду и созда-
нию негативных социально-экономических 
последствий [Hulme, 2021]. Распространение 
двустворчатых моллюсков показало существо-
вание крупных инвазионных коридоров – пу-
тей их экспансии [Bij de Vaate et al., 2002]. 

Наиболее известными вселенцами сре-
ди моллюсков являются представители пон-
то-каспийского комплекса из рода Dreissena. 
Они образуют основу донных биоценозов 
водоёмов Волжского бассейна [Михайлов, 
2015; Перова и др., 2018; Курина, 2020]. 
Представители этой группы обитают как в 
стоячих, так и в проточных пресных водах 
и способны существовать в эстуарных зонах 
рек, впадающих в моря [Neumann, Jenner, 
1992]. Наиболее известными представителя-
ми данного рода являются: Dreissena poly-
morpha (Pallas, 1771) и Dreissena bugensis 
(Andrusov, 1897). В последние десятилетия 
эти моллюски значительно расширили свои 
ареалы в пресноводных гидросистемах Евро-
пы и Северной Америки. Однако наблюдает-
ся сокращение численности D. polymorpha и 
одновременный рост популяции D. bugensis 
[Marescaux et al., 2015; Matthews et al., 2014; 
Karatayev, Burlakova, 2022]. Основные факто-
ры, способствующие уменьшению численно-
сти D. polymorpha, включают снижение кон-
центрации питательных веществ [Haybach, 
Christmann, 2009], снижение насыщения 
воды кислородом [Karatayev et al., 1998] и 
увеличение заиливания грунтов [Karatayev et 
al., 1998; Zhulidov et al., 2004]. Специфиче-
ские физиолого-биохимические реакции этих 
моллюсков на изменения окружающей среды 
могут прояснить понимание конкурентных 
преимуществ одного вида над другим. 

Способность Bivalvia выдерживать дли-
тельные неблагоприятные условия обеспечи-
вается деятельностью ряда адаптивных меха-
низмов на различных уровнях организации, 
но в первую очередь биохимическими адапта-
циями [Фокина и др., 2011]. Биохимический 
гомеостаз гидробионтов при изменении фак-
торов среды поддерживается за счёт реали-
зации механизмов метаболических реакций 
с участием липидов, белков, аминокислот и 
др. [Немова, 2023]. Кроме того, имеются све-
дения о трофоэкологических взаимосвязях в 
содержании липидных макромолекул (фос-
фолипидов и триацилглицеринов) у гидро-
бионтов [Мурзина, 2019; Voronin et al., 2021] 
Жирные кислоты также являются одними из 
наиболее ценных и «чувствительных» липид-
ных компонентов, активно участвующих в 
развитии компенсаторных реакций у живых 
организмов [Voronin et al., 2023].

Исследования липидов и жирных кислот 
D. bugensis в современной литературе оста-
ются недостаточно освещёнными, особенно в 
сравнении с D. polymorpha [Faria et al., 2009; 
Lazzara et al., 2012]. Существующие данные 
преимущественно демонстрируют сезон-
ные колебания веса [Bij de Vaate et al., 1991; 
Nalepa et al., 1993], биомаркеры различных 
загрязнителей [Климова и др.., 2020; Potet et 
al., 2018] и сравнительный анализ пищевых 
спектров видов [Makhutova et al., 2013]. 

Важным аспектом исследования мол-
люсков D. polymorpha и D. bugensis является 
факт их уникальности как идеальной системы 
для изучения биохимических особенностей 
в условиях изменяющейся экологии водоё-
мов. Они часто ведут конкурентную борьбу 
за обитание и ресурсы как между собой, так 
и с аборигенными видами [Nowicki, Kashian, 
2018]. Эти обстоятельства подчёркивают не-
обходимость глубокого понимания биохимии 
инвазионных моллюсков рода Dreissena и 
важность дальнейших исследований.

Между тем угрожающие масштабы за-
грязнения водных экосистем всё сильнее 
опережают возможности научно обоснован-
ных оценок антропогенного воздействия. 
Задача разработки и совершенствования ме-
тодов контроля влияния вредных веществ на 
состояние биоты остаётся как никогда акту-
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альной. В этом контексте биохимический 
подход представляется наиболее перспектив-
ным [Довженко, 2006]. Поэтому настоящее 
исследование ставит своей целью устано-
вить и проанализировать состав и содержа-
ние липидов и жирных кислот в мягких тка-
нях чужеродных моллюсков D. polymorpha и 
D. bugensis в Куйбышевском водохранилище. 

Материалы и методы исследования
Исследования проводили на Куйбышев-

ском водохранилище, которое является ше-
стой ступенью каскада Волжских водохрани-
лищ и крупнейшим среди всех водохранилищ 
в Европе (54°42′09″ с. ш., 48°51′34″ в. д.). Оно 
образовано двумя крупными водными арте-
риями – реками Волга и Кама. Создано для 
целей энергетики, водного транспорта, а так-
же является рыбохозяйственным объектом, 
источником водоснабжения и местом рекре-
ации. Общая площадь водосбора Куйбышев-
ского водохранилище составляет 1  200  200 
км2. Представляет собой ряд озеровидных 
расширений, соединённых между собой уз-
кими речного типа протоками. Расширенные 
участки шириной 15–20 км чередуются с 
узкими проливами, ширина которых не пре-
вышает 3–5 км [Куйбышевское водохранили-
ще…, 2008].

Для отбора проб были выбраны две стан-
ции Приплотинного плёса Куйбышевского во-
дохранилища, на которых, как показали мно-
голетние исследования, виды D. polymorpha 
и D. bugensis встречаются отдельно друг от 
друга (рис. 1).

Моллюсков для биохимических исследо-
ваний отбирали с помощью дночерпателя Эк-
мана-Берджи. Моллюсков отделяли от грунта 
промыванием через сито № 23 и в течение 
часа доставляли в лабораторию в ёмкостях с 
водой, взятой с места их отлова. На станции 1 
были собраны представители D. bugensis, на 
станции 2 – D. polymorpha. Станция 1 распо-
ложена ближе к левому берегу водохранили-
ща и характеризуется гидродинамическими 
влияниями ветровых течений южного на-
правления, доминирующих в летний период, 
и течений, вызванных прямыми и обратны-
ми волнами попусков Жигулевской ГЭС. На 
данном участке донные осадки представлены 
илистыми песками. Среднее значение каче-
ства воды здесь формируется под многолет-
ним влиянием ливневых стоков с городской 
агломерации. Станция 2 расположена в пра-
вобережной части водохранилища, а именно 
в районе влияния вод р. Уса. На этом участ-
ке скорость стокового течения наибольшая, а 
при сильных ветрах образуются вихри тече-

Рис. 1. Карта-схема расположений станций в Куйбышевском водохранилище.
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ний циклональной и антициклональной на-
правленности [Рахуба и др., 2022]. На этом 
участке донные осадки представлены тонко-
дисперсными продуктами эрозии песчани-
ков и доломитов правобережья. Характерное 
качество воды биотопа, кроме вод р. Волга, 
формируется также под влияние водных масс 
из его притока.

Видовая идентификация собранных осо-
бей базировалось на применении конхоло-
гического определителя [Богатов, Кияшко, 
2016] и соответствовала общепринятой но-
менклатуре согласно всемирному реестру 
моллюсков [MolluscaBase, 2024]. Из общей 
пробы для последующего биохимического 
анализа были отобраны по 20 особей каждо-
го вида, представляющих размерную группу 
25–35 мм, что примерно соответствует возра-
сту 4–5 лет [Львова, Макарова, 1994]. Длину 
измеряли штангенциркулем с точностью до 
0.1 мм. Устанавливали индивидуальный вес 
тела без раковины каждой особи на электрон-
ных весах Mercury M-ER с точность 0.01 г. 

Препарирование моллюсков для биохими-
ческого анализа проводили в лабораторных 
условиях на ледяном столике. Для биохими-
ческих исследований, не отделяя от других 
органов, были взяты: ктенидии (жабры), пе-
чень и мантия, а также целое тело моллюска. 
Каждая проба для анализа имела несколько 
органов и тканей из разных особей с общей 
навеской 1 г. Всего с каждой станции было 
подготовлено по 24  пробы. Отпрепариро-
ванные образцы фиксировали в 5 мл смеси 
хлороформ-метанол (1:1 по объему). В таком 
виде материал хранили в холодильнике (–20 
°С) до анализа [Бергельсон и др., 1981].

Липиды из тканей и органов экстрагиро-
вали по методу Кейтса [1975]. Более подроб-
но анализ органов моллюсков описан ранее 
[Михайлов и др., 2024]. 

Качественный и количественный профиль 
жирных кислот (ЖК) липидов анализировали 
в виде их метиловых эфиров [Кейтс, 1975]. 
Разделение ЖК проводили на газовом хро-
матографе «Кристалл 5000.2» («Хроматэк», 
Россия) с использованием капиллярной ко-
лонки Rtx-2330 с фазой 90% бисцианопро-
пил/10% фенилцианопропил полисилоксан 
длиной 105 м и диаметром 0.25 мм (RESTEK, 

США) в изометрическом режиме. Толщина 
плёнки фазы в колонке 0.2 мкм. Температу-
ра колонки +180°С, испарителя и детектора 
(пламенно-ионизационный) +260°С. Ско-
рость тока газа-носителя (гелий) – 2 мл/мин. 
Для идентификации ЖК использовали стан-
дартный образец 37 Component FAME Mix 
(Supelco, США).

Статистический анализ выполнен с ис-
пользованием языка программирования 
R (версия 4.3.0) в интегрированной среде 
RStudio с пакетами: reshape, tidyverse, vegan. 
Результаты представлены в виде средних зна-
чений и их ошибок. Различия между отдель-
ными параметрами считались достоверными 
при р < 0.05.

Результаты исследования
В результате проведённого анализа было 

установлено содержание общих липидов 
(ОЛ) у дрейссенид в Куйбышевском водохра-
нилище. Так у D. polymorpha их количество 
в печени составляло 12.9 мг/г сыр.м., мантии 
– 5.1 мг/г сыр.м., жабрах – 7.4 мг/г сыр.м. и в 
теле – 8.8 мг/г сыр.м. На другом участке водо-
хранилища число ОЛ у моллюска D. bugensis 
достигало в печени 7.5 мг/г сыр.м., мантии – 
4.8 мг/г сыр.м., жабрах – 6.5 мг/г сыр.м. и в 
теле – 6.0 мг/г сыр.м.

Качественный анализ липидного состава 
некоторых органов и тканей позволил выя-
вить характерные спектры ФЛ и НЛ Dreissena. 
Подробные результаты липидов исследован-
ных моллюсков представлены в таблице.

У исследованных видов в мягких тканях 
наблюдалось преобладание основных мем-
бранных ФЛ – ФХ и ФЭА. Их содержание 
от ОЛ у D. polymorpha составляло в печени 
21.4%, мантии – 52.0%, жабрах – 25.3% и в 
теле – 36.9%, у D. bugensis в печени – 46.2%, 
мантии – 76.7%, жабрах – 26.3% и в теле – 
78.8%. Из состава минорных ФЛ можно вы-
делить ФИ, количество которого у D. poly-
morpha было в печени 2.2%, мантии – 14.0%, 
жабрах – 7.3% и в теле – 3.5%, у D. bugensis в 
печени – 8.6%, мантии – 7.8%, жабрах – 6.8% 
и в теле – 8.9%. 

В составе НЛ доминировали структурные 
(ХС) и запасные (ТАГ) липиды. Вклад этих 
двух компонентов от ОЛ у D. polymorpha со-
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Таблица. Среднее содержание липидов, мг/г (x ± SE): W – тест на определение нормального распределения Ша-
пиро – Уилка; в случае нормального распределения данные выделены жирным шрифтом

Компоненты Липиды D. polymorpha W D. bugensis W

Печень

ФХ 1.8±0.2 0.962 2.1±0.1 0.879
ФЭА 1.0±0.1 0.903 1.4±0.2 0.988
ФИ 0.3±0.2 0.766 0.6±0.2 0.861
ФС 0.2±0.04 0.774 0.1±0.01 0.831

ЛФХ 0.1±0.1 0.854 0.3±0.03 0.944
ДФГ 0.1±0.003 0.850 0.02±0.005 0.728
ЭС 0±0 – 0.01±0.01 0.629

ТАГ 1.4±0.4 0.909 0.6±0.1 0.937
СК 0.1±0.01 0.677 0.2±0.06 0.891
ХС 1.0±0.1 0.948 0.6±0.2 0.851

ДАГ 0.1±0.02 0.726 0.1±0.05 0.928

Мантия

ФХ 1.4±0.1 0.946 1.9±0.2 0.826
ФЭА 1.3±0.1 0.969 1.8±0.2 0.828
ФИ 0.7±0.02 0.797 0.4±0.02 0.736
ФС 0.2±0.004 0.865 0.07±0.01 0.634

ЛФХ 0.5±0.01 0.778 0.2±0.02 0.867
ДФГ 0.01±0.001 0.645 0.02±0.003 0.654
ЭС 0.01±0.0001 0.799 0.01±0.01 0.844

ТАГ 0.3±0.03 0.341 0.2±0.1 0.890
СК 0.3±0.05 0.911 0.2±0.06 0.946
ХС 0.9±0.1 0.778 0.7±0.08 0.899

ДАГ 0.1±0.05 0.862 0.1±0.01 0.961

Жабры

ФХ 1.3±0.03 0.982 1.0±0.2 0.823
ФЭА 0.6±0.1 0.793 0.8±0.1 0.907
ФИ 0.5±0.1 0.985 0.4±0.1 0.679
ФС 0.06±0.03 0.853 0.1±0.01 0.665

ЛФХ 0.3±0.03 0.903 0.5±0.1 0.947
ДФГ 0±0 0.643 0.1±0.02 0.821
ЭС 0±0 – 0±0 –

ТАГ 0.3±0.1 0.927 0.1±0.7 0.931
СК 0.2±0.1 0.947 0.8±0.1 0.916
ХС 0.9±0.1 0.847 1.6±0.1 0.955

ДАГ 0.07±0.01 0.778 0.2±0.02 0.864

Тело

ФХ 1.9±0.2 0.792 2.7±0.2 0.858
ФЭА 1.4±0.3 0.842 2.2±0.5 0.866
ФИ 0.3±0.1 0.728 0.5±0.1 0.844
ФС 0.1±0.01 0.851 0.01±0.002 0.729

ЛФХ 0.2±0.05 0.846 0.2±0.01 0.900
ДФГ 0.02±0.01 0.927 0.1±0.01 0.859
ЭС 0±0 – 0±0 –

ТАГ 0.7±0.1 0.945 0.4±0.1 0.969
СК 0.1±0.01 0.858 0.04±0.01 0.757
ХС 0.7±0.1 0.893 0.9±0.1 0.788

ДАГ 0.06±0.01 0.862 0.1±0.01 0.800

ставлял в печени 18.3%, мантии – 24.7%, жа-
брах – 15.4% и в теле – 16.5%, у D. bugensis 
в печени – 16.1%, мантии – 19.7%, жабрах – 
25.6% и в теле – 25.1%. Содержание минорных 
НЛ у обоих видов, как правило, не превышало 
2% от ОЛ, за исключением СК, количество ко-
торых у D.  polymorpha было в печени 0.7%, 

мантии – 5.2%, жабрах – 2.1% и в теле – 0.8%, 
а у D. bugensis в печени – 2.9%, мантии – 4.8%, 
жабрах – 12.2% и в теле – 0.6%.

Соотношения основных доминирующих 
мембранных липидов дрейссенид представ-
лены на рисунке 2. Значения индекса ФЭА/
ФХ в печени и теле D. polymorpha были на 
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одном уровне (p = 0.23), в то время как пока-
затели в мантии и жабрах были значительно 
выше (p = 0.002). Соотношения ФЭА/ФХ у D. 
bugensis в мантии, жабрах и теле практически 
не различались (p = 0.12) и меньше всего оно 
отмечено в печени (p = 0.003), что значимо 
отличается от других органов вида. 

Соотношение ХС/ФЛ в печени, жабрах и 
теле у обоих видов дрейссенид практически 
не различаются (D. polymorpha – p = 0.21; 
D. bugensis – p = 0.35). Наибольшие показа-
тели индекса были в мантии моллюсков зна-
чимо различимые с другими органами (D. 

Рис. 2. Соотношение ФЭА/ФХ, ХС/ФЛ, ТАГ/ФЛ у D. polymorpha и D. bugensis.

polymorpha – p = 0.01; D. bugensis – p = 0.002). 
Индекс ТАГ/ФЛ у D. polymorpha имеет 

схожие показатели в мантии и жабрах (p  = 
0.41), в теле его значения были выше более 
чем в два раза (p = 0.01), однако в печени они 
увеличиваются ещё больше (p = 0.003). Соот-
ношения ТАГ/ФЛ у D. bugensis схожие с D. 
polymorpha, так значения в мантии и жабрах 
имеют наименьшие уровни, немного выше в 
теле моллюска и статистически не различимы 
(p = 0.15), а вот показатели в печени самые 
высокие (p = 0.03), значимо отличающиеся от 
других органов.

Рис. 3. Профиль жирных кислот D. polymorpha (Dpo) и D. bugensis (Dbu) из разных участков Приплотинного плёса 
Куйбышевского водохранилища (% от общего количества жирных кислот): H – печень, M – мантия, G – жабры, B – тело.
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На рисунке 3 представлены результаты 
анализа качественных и количественных по-
казателей ЖК в мягких тканях исследованных 
видов моллюсков. Всего в липидной фракции 
дрейссенид было обнаружено и идентифици-
ровано 30 отдельных ЖК с атомами углерода 
от 10 до 22 и наличие нескольких неопреде-
лённых – на уровне 10% (данные не приво-
дятся). Профили ЖК в изученных органах 
были довольно схожими и отличались только 
относительным содержанием. Некоторые ЖК 
(главным образом минорные) присутствова-
ли только у одного вида.

В составе насыщенных жирных кислот 
(НЖК) в мягких тканях двух видов преобла-
дала пальмитиновая (С16:0) кислота, с наи-
большими значениями в теле D. polymorpha 
– 22% и D. bugensis – 19% и с меньшими в 
жабрах 15.7 и 15.6% соответственно. Осталь-
ные НЖК не превышали 5% от суммы ЖК.

Доминирующими в составе мононенасы-
щенных жирных кислот (МНЖК) исследо-
ванных видов дрейссенид была эйкозеновая 
(С20:1(n-9)) кислота. Самые высокие значе-
ния отмечены в жабрах D. polymorpha – 17.4%. 
В остальных органах двух видов уровень кис-
лоты статистически не различим (p = 0.25). 
В составе МНЖК можно отметить пальмито-
леиновую (C16:1(n-7)) кислоту, доля которой, 
как правило, была выше 5% в мягких тканях 
обоих видов моллюсков. Её наибольшие зна-
чения отмечены в печени D. bugensis – 9.8%, 
а наименьшие – в жабрах (3.4%) этого вида.

Основной полиненасыщенной жирной 
кислотой (ПНЖК) у дрейссенид была эйкоза-
пентаеновая (C20:5(n-3)) кислота. Наиболь-
шие значения отмечены в печени и жабрах 
D. polymorpha – 12.2 и 12.3% соответственно. 
Наиболее низкая доля этой кислоты выделена 
в мантии D. bugensis – 8.1%. Кроме эйкоза-
пентаеновой кислоты у обоих видов дрейс-
сенид можно выделить докозагексаеновую 
(С22:6(n-3)) кислоту, доля которой в мягких 
тканях также превышала 5% от суммы ЖК. 
Наиболее высокий процент отмечен в мантии 
и жабрах D. polymorpha – 10.4 и 10.8% соот-
ветственно, в других органах двух видов доля 
этой кислоты статистически была не разли-
чима (p = 0.31).

Обсуждение результатов
На территории современного Куйбышев-

ского водохранилища моллюск D. polymorpha 
впервые был упомянут в трудах А.Л. Бенинга 
в [1924] году, в то время как первые регистра-
ции его близкого родственника D. bugensis 
появились в исследованиях начала 90-х го-
дов XX века [Антонов, 1993]. В последнее 
время в зонах обитания этих двух видов на-
блюдается явная тенденция вытеснения D. 
polymorpha его сородичем D. bugensis [Orlova 
et al., 2004]. Считается, что уменьшение чис-
ленности D.  polymorpha, вероятно, является 
следствием снижения концентрации пита-
тельных веществ [Haybach, Christmann, 2009] 
и уменьшения содержания в воде растворён-
ного кислорода в тёплые месяцы [Karatayev et 
al., 1998]. Согласно нашим многолетним на-
блюдениям за дрейссенидами, в Куйбышев-
ском водохранилище соотношение числен-
ности популяций этих двух видов в условиях 
совместного обитания за последние десяти-
летия изменилось с 69/31% – D. bugensis/D. 
polymorpha до уровня 95/5%. 

Выбранные участки Куйбышевского водо-
хранилища имеют ряд характерных экологи-
ческих особенностей, которые играют ключе-
вую роль в жизни обоих видов дрейссенид. 
Станция 1, где обитают представители D. 
bugensis, представляет собой квинтэссенцию 
типичных условий водохранилища — спо-
койное течение и песчаный грунт, создаю-
щие идеальные условия для этого моллюска 
[Михайлов, 2022; Karatayev et al, 2011]. В то 
время как на станции 2, где зафиксированы 
особи D. polymorpha, характеризуется рео-
фильными условиями: более стремительный 
поток воды и илистый грунт, что оптимально 
для существования этого вида [Zhulidov et al, 
2010; Mikhailov, 2022]. Гидрохимический фон 
Куйбышевского водохранилища формирует-
ся во многом за счёт привноса вод с верхних 
плёсов [Рахуба и др., 2022]. Гидрохимиче-
ский состав воды на исследованных станци-
ях имеет сходство, но с различиями в содер-
жании азотистых соединений и БПК [Рахуба 
и др., 2022]. Несмотря на продолжительное 
существование этих моллюсков в консорциях 
на разных участках волжских водохранилищ 
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[Яковлева, Яковлев, 2011; Курина, 2020], су-
ществуют биотопы, где виды не встречают-
ся совместно. Вероятно, это связано с тем, 
что D. polymorpha способна существовать 
на небольшой глубине с низкой проточно-
стью участков водных объектов, которые, 
вероятно, неблагоприятны для D. bugensis, 
предпочитающей малопроточные и глубокие 
участки водоёмов [Orlova et al, 2005]. Их со-
вместные пики плотности обычно объясня-
ются прозрачностью и температурой воды 
[Mackie, Schloesser, 1996]. Ряд исследований 
указывает на то, что на распределение дрейс-
сены в большей степени влияют гидрологи-
ческие и гидрофизические флуктуации в во-
доёмах [Martínez-Guijarro et al., 2013; Faria et 
al., 2014].

Известно, что моллюски D. polymorpha и 
D. bugensis очень похожи, но они обладают 
различной устойчивостью к параметрам окру-
жающей среды и отличаются распределени-
ем в водных объектах [Karatayev, Burlakova, 
2022]. Липиды являются основными струк-
турными и энергетическими компонентами 
организмов различного эволюционного уров-
ня. Согласно литературным данным, при со-
вместном обитании уровень ОЛ у D. bugensis 
выше, чем у D. Polymorpha, в среднем в 1.3–
1.8 раза [Schafer et al., 2012; Makhutova et al., 
2013]. По нашим результатам, при обитании 
на разных участках водохранилища содер-
жание ОЛ было выше у D. polymorpha, чем 
у D. Bugensis, в 1.4 раза. В сравнении с более 
ранними данными из плёса, ещё до проник-
новения в него моллюска D. bugensis, уровень 
ОЛ у D. polymorpha имеет схожие значения 
– 9.6 мг/г сыр.м. [Dembitsky et al., 1992]. Это 
может указывать на стабильные для данного 
вида условия обитания в этом участке Куйбы-
шевского водохранилища длительное время, 
несмотря на постоянно происходящие эколо-
гические изменения в водоёме [Козинцева, 
Любославова, 2019].

Биохимический анализ дрейссенид пока-
зал схожий состав ФЛ в теле, печени, мантии 
и жабрах. Отмечено высокое содержание ФЛ 
в печени и в целых особях обоих видов, что 
характерно для двустворчатых моллюсков 
[Dembitsky et al., 1992; Saito, 2004]. Видо-
специфичные закономерности обнаружены в 

доминировании ФХ и ФЭА. Их преобладание 
у D. bugensis в печени, теле и мантии, веро-
ятно, связано с особенностями регуляции 
физико-химических свойств биологических 
мембран. Количественное превосходство ФХ 
над ФЭА в жабрах D. polymorpha по сравне-
нию с остальными органами может свиде-
тельствовать о повышенной вязкости липид-
ного бислоя [Фокина и др., 2010], они также 
представляют собой вторичное регулирова-
ние при воздействии различных факторов 
окружающей среды [Thompson, 1986]. ФХ 
стабилизирует липидный бислой, в то вре-
мя как преобладание ФЭА может приводить 
к повышенной проницаемости мембраны и 
даже к потере её целостности [Фокина и др., 
2010]. Подобное преобладание ФХ над ФЭА 
связывают с адаптивными возможностями 
организмов, причём разного эволюционно-
го уровня – от микроорганизмов до высших 
растений [Федосеева и др., 2021; Rozentsvet 
et al., 2014].

Наряду с ФЛ другим важным структурным 
компонентом из состава НЛ является ХС. Он 
был доминирующим среди НЛ у обоих ис-
следованных дрейссенид. Выявлено, что его 
более высокий уровень отмечен в жабрах D. 
bugensis, в то время как в других органах он 
был примерно на одном уровне у обоих ви-
дов. Учитывая тот факт, что двустворчатые 
моллюски практически не синтезируют ХС 
[Kanazawa, 2001], такие концентрации, ско-
рее всего, имеют экзогенное происхождение 
[Fernández et al., 2015]. Также предполагает-
ся, что ХС может принимать участие в транс-
порте ЖК и поддерживать равновесие между 
насыщенными и ненасыщенными кислота-
ми, а также служить защитным фактором от 
воздействия условий среды [Кандюк, 2006]. 
Также в составе НЛ доминировали ТАГ, кото-
рые являются основным источником энергии, 
используемой в периоды ограниченных запа-
сов пищи [Capuzzo, Leavitt, 1988]. Наиболее 
высокие концентрации отмечены в печени и 
в целых особях обоих видов моллюсков, при 
этом концентрации у D. polymorpha были 
выше во всех исследованных органах. Более 
чем двухкратное преобладание ТАГ в печени 
D. polymorpha в сравнении с другим видом 
может указывать на качество и изобилие по-
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требляемой пищи [Cavaletto, Gardner,1999].
Согласно данным Карагезяна [1977], бо-

лее значимы не столько абсолютное и отно-
сительное содержание липидов, сколько со-
отношения между отдельными липидными 
классами. Анализ соотношений ФЭА/ФХ и 
ХС/ФЛ является одним из основных показа-
телей, отражающих вязкость и текучесть био-
логических мембран [Фокина и др., 2010]. Их 
пропорции указывают на преобладание ФЭА 
в жабрах моллюсков, что, вероятно, вызвано 
воздействием внешних условий среды. Более 
высокое содержание ХС в дистальной части 
мантии – органе, наиболее подверженном 
внешнему воздействию у D. bugensis, что 
свидетельствовало о попытках переключить 
адаптационные биохимические механиз-
мы для стабилизации клеточных структур 
[Regerand et al., 2005]. Индекс ТАГ/ФЛ отра-
жает соотношение запасных и структурных 
компонентов в мягких тканях [Фокина и др., 
2010]. Высокие значения индекса в печени 
обоих видов дрейссенид может отражать их 
пищевой статус совместно с воздействием 
внешних условий среды [Capuzzo, Leavitt, 
1988].

Набор ЖК в мягких тканях исследуемых 
моллюсков был практически одинаковым, 
вместе с тем процентное содержание ЖК раз-
личалось. Так у D. bugensis наиболее высокое 
содержание НЖК отмечено в печени и немно-
го ниже в теле, в то время как у D. polymorpha 
наблюдалась обратная зависимость. Прева-
лирующей среди НЖК у обоих видов служит 
пальмитиновая кислота (С16:0), являющаяся 
первой ЖК, которая вырабатывается в про-
цессе липогенеза и из которой образуются 
более длинные ЖК [Lazzara et al., 2012]. Бо-
лее высокое ее содержание у D. bugensis мо-
жет определяться негативным воздействием 
условий среды [Фокина и др., 2010].

Концентрация МНЖК у D. bugensis была 
выше в мантии и жабрах, а у D. polymorpha 
примерно на одном уровне во всех органах, 
за исключением более низкого содержа-
ния в жабрах. Высокий уровень ПНЖК у D. 
bugensis отмечен в печени и немного ниже в 
теле, а у D. polymorpha наибольшая концен-
трация отмечена в жабрах, при этом меньше 
всего в теле. Здесь наблюдается преоблада-

ние эйкозеновой кислоты (С20:1(n-9)) у D. 
bugensis, выполняющей структурную и ан-
тиокислительную роль в клеточных мембра-
нах (Makhutova et al., 2022). Ряд авторов тоже 
выделяют данную ЖК маркером зоопланкто-
на и детрита [Фокина и др., 2010; Кормилец, 
2019], что также могло сказаться на её более 
высокой концентрации у D. bugensis. Эти ре-
зультаты согласуется с мнением о том, что 
состав ЖК моллюсков требует всестороннего 
изучения и с наибольшей вероятностью отра-
жает различия в пище или в условиях окру-
жающей среды [Larson et al., 2015]. 

Процентное содержание ПНЖК у дву-
створчатых моллюсков во многом определя-
ется качеством пищи [Sterner, Shulz,1998]. У 
D. polymorpha во всех органах преобладает 
ПНЖК. Относительно высокая доля сум-
марных ПНЖК в мембранах D.  polymorpha 
достигалась за счёт высоких концентраций 
С20:5(n-3) и существенной доли С22:6(n-3), 
являющихся маркерами соответственно диа-
томовых и динофитовых водорослей [Маху-
това и др., 2012]. 

Важным показателем ЖК является не толь-
ко количество двойных связей, но и положе-
ние в цепи ЖК (соотношение n-3/n-6 ПНЖК) 
[Schmitz, Ecker, 2008]. У обоих видов во всех 
органах преобладают n-3 ПНЖК. Соотно-
шение n-3/n-6 у D. bugensis и D. polymorpha 
наиболее высокое в мантии и жабрах (p = 
0.0001), что вызвано, вероятно, процессами, 
происходящими во внешней среде (Фокина и 
др., 2010). При этом эти показатели выше у D. 
polymorpha во всех органах (p = 0.002), кроме 
мантии (p = 0.24); вероятно, ранее сделанное 
предположение, что D. bugensis испытывает 
большее воздействие негативных факторов 
среды, так же отразились на снижение соот-
ношения n-3/n-6.

Заключение
В Куйбышевском водохранилище инва-

зионные моллюски рода Dreissena занима-
ют центральное место, становясь домини-
рующими представителями бентоса и играя 
ключевую роль в улучшении качества воды 
[Перова и др., 2018]. Наше исследование вы-
явило, что экологические изменения влияют 
на развитие D. polymorpha и D. bugensis. Не-
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смотря на то что в большинстве работ опи-
сывается преобладание ОЛ у D. bugensis, 
мы обнаружили, что их концентрация у D. 
polymorpha выше при обитании на разных 
станциях водоёма. Это обстоятельство при-
обретает особое значение на фоне продол-
жающихся изменений климата, поскольку D. 
polymorpha активно мигрирует в притоки во-
дохранилищ, где сохраняет свою популяцию. 
Биохимический анализ дрейссенид показал 
сходство в составе ФЛ и НЛ в теле, печени, 
мантии и жабрах моллюсков. Однако отмече-
но преобладание ФХ над ФЭА в жабрах D. 
polymorpha в сравнении с остальными орга-
нами, что может свидетельствовать о повы-
шенной вязкости липидного бислоя. Высокие 
концентрации запасных жиров в печени и в 
целых особях у обоих видов может говорить 
о благоприятных условиях обитания в иссле-
дованных участках. У D. polymorpha наблю-
дается преобладание ПНЖК во всех органах, 
в то время как у D. bugensis – преобладание 
МНЖК. Вероятно, различия долей МНЖК и 
ПНЖК вызвано биосинтезом ненасыщенных 
ЖК из насыщенных в результате действия не-
скольких каталитических механизмов, вклю-
чающих механизмы перекисного окисления 
[Фокина и др., 2010]. Уровень ЖК у иссле-
дованных дрейссенид, вероятно, объясняется 
межвидовыми различиями и зависимостью 
от экологических условий в разных биотопах 
водоёма. Однако необходимо дополнитель-
ное изучение биохимии данных видов. 
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COMPOSITION AND CONTENT OF LIPIDS AND FATTY ACIDS IN 
ALIEN MOLLUSCS OF THE GENUS DREISSENA  

IN THE KUIBYSHEV RESERVOIR (RUSSIA)
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This paper presents the results of a study of the composition and content of lipids and fatty acids (FA) 
in soft tissues of invasive mollusks of the genus Dreissena inhabiting the Kuibyshev reservoir. An identical 
composition of phospholipids (PL) and neutral lipids (NL) in bodies, mantle tissues, liver and gills were 
found in D. polymorpha and D. bugensis species occurring in different parts of the reservoir. Phosphatidyl-
choline (PC) and phosphatidylethanolamine (PEA) predominate in the FL structure at that PC in the gills 
of D. polymorpha quantitatively exceeds PEA in the other organs. Among the NLs, cholesterol (CH) and 
triacylglycerides (TAG) dominate. High concentrations of fat in liver and whole individuals of both species 
indicate favorable habitat conditions in the studied areas. The FA profile of the mollusks is approximately 
the same, the most significant acids in the liver are palmitic acid, eicosenoic acid, eicosapentaenoic acid and 
docosapentaenoic acid. D. polymorpha shows a predominance of polyunsaturated FA, whereas D. bugensis 
shows a predominance of monounsaturated FA.

Keywords: mollusks, Invasion, Dreissenidae, lipids, fatty acids, reservoirs.
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В статье представлены сведения об особи линя Tinca tinca, пойманной 12  сентября 2024 г. на 
острове в русле реки Северная Двина (бассейн Северного Ледовитого океана). Полная длина рыбы 
– 202 мм, возраст определён как 5+. Гаплотип участка гена CO1 линя определён как относящийся к 
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Введение
Линь Tinca tinca (Linnaeus, 1758) принад-

лежит к самому многочисленному семейству 
рыб Cyprinidae и является в нём единствен-
ным представителем рода Tinca (некоторые 
авторы выделяют линя в семейство Tincidae 
[Fricke et al., 2025]). Средой, благоприятной 
для обитания и размножения линя, «по пре-
имуществу озёрной рыбы» [Берг, 1949], яв-
ляется заросшее водной растительностью 
мелководье: соответствующие акватории 
озёр и водохранилищ, речные заводи, затоны 
и старицы [Берг, 1949; Атлас 2003]. Линь – 
теплолюбивый вид, относимый к типичным 
представителям понто-каспийского фауни-
стического комплекса, нерест которого про-
исходит при температуре от 20°C [Kottelat, 
Freyhof, 2007]. Неприхотливый и выносли-
вый линь хорошо выдерживает сравнитель-
но низкое качество воды: её закисленность и 
низкое содержание кислорода, а также спо-
собен переносить длительное обсыхание и 
при этом зимостоек [Серветник, 2021]. Линя 
часто разводят в прудовых хозяйствах, где он 
используется в том числе как добавочный вид 
в поликультуре с карпом Cyprinus carpio L.

Ареал линя в Евразии охватывает обшир-
ные территории от Атлантики до Забайкалья, 
включая Кавказ. В Европе на протяжении 
столетий линь являлся популярным объектом 

искусственного разведения, первые этапы ко-
торого не документированы. В европейской 
части России линь населяет водоёмы бассей-
нов Балтийского, Чёрного и Каспийского мо-
рей, в Сибири обитает в верхних и средних 
течениях водных систем бассейна Северно-
го Ледовитого океана, на территории Казах-
стана отмечается и в бессточных бассейнах 
[Берг, 1949; Рыбы Казахстана, 1992]. Будучи 
пресноводной рыбой, линь иногда появляется 
в солоноватых водах, встречается в опреснён-
ных морских акваториях: например в лиманах 
Чёрного и Азовского морей и Финском зали-
ве [Парин и др., 2014]. При этом в литературе 
традиционно отмечалось, что в европейской 
части бассейна Северного Ледовитого океана 
линя нет [Берг, 1949; Атлас 2003], хотя публи-
ковались указания на историческое присут-
ствие линя в районе р. Онега [Цепкин, 1999; 
Махров и др., 2020; Косорукова и др., 2020].

Европейский опыт разведения линя создал 
основу для его последующего переселения в 
другие части света. С принятием во многих 
странах законодательства, ограничивающего 
или запрещающего преднамеренную интро-
дукцию рыб из других регионов, некоторые 
ранее принятые практики переселения линя 
стали незаконными, однако полностью не 
исчезли. В настоящее время популяции линя 
присутствуют на всех континентах, кроме 
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Антарктиды. В некоторых странах и реги-
онах, например в канадском Квебеке, в ки-
тайском Тибете, появление линя в водоёмах 
официально рассматривается как опасная 
инвазия, однако в других странах и регио-
нах аналогичное появление линя не вызыва-
ет столь отрицательной реакции со стороны 
государственных органов и общественности 
[Dumont et al., 2002, Bernos et al., 2023, Zhu et 
al., 2023].

В Красном списке Международного союза 
охраны природы (IUCN Red List of Threatened 
Species) линь обозначен как вид, «вызываю-
щий наименьшие опасения», несмотря на то 
что численность линя в мире в целом оха-
рактеризована как «сокращающаяся» [Ford, 
2024]. В России линь занесён в Красные кни-
ги нескольких регионов, в некоторых регио-
нах обозначен как претендент на внесение в 
Красную книгу.

Цель нашей работы – сообщить о первом 
случае поимки линя в р. Северная Двина, 
проанализировать основные характеристики 
рыбы и возможные пути её проникновения в 
бассейн реки.

Рис. 1. Линь после поимки (фото Гурьева А.В.).

Рис. 2. Место вылова линя.

Материалы и методы
Материалом для исследования послужил 

линь (рис. 1), взятый в замороженном виде, 
без внутренностей, у местного рыбака-люби-
теля 12 сентября 2024 г. Место вылова рыбы 
указано на рис. 2 (координаты: 62°00’ N 45°07’ 
E; протока руслового острова). У рыбы была 
измерена полная длина TL, стандартная дли-
на SL, определён возраст по чешуе под би-
нокуляром и взят плавник на анализ участка 
гена CO1 мтДНК – фрагмента, применяемо-
го для ДНК-штрихкодирования. Выделение 
ДНК, ПЦР проводили в соответствии с прото-
колом, описанным в статье [Ponomareva et al., 
2022], в ПЦР использовали праймеры FISH1 
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[Ward et al., 2005]. Секвенирование проводи-
ли в ЦКП «Геном», с предварительной под-
готовкой проб согласно протоколу на сайте 
http://www.genome-centre.ru/preparation.html 
Полученная последовательность была депо-
нирована в базе данных GenBank® (NCBI) 
под номером PV537573.

Результаты и обсуждение
Полученные промеры линя: TL – 202 мм, 

SL – 172 мм; возраст определён как 5+ (рис. 
3). При длине 20 см созревает большинство 
особей линя; в южной и восточной частях 
ареала лини достигают нерестового размера 
в возрасте двух-трёх лет [Breton et al., 1980; 
Gürbüz, 2011; Pompei et al., 2012; Морузи и 
др., 2015]. Как следует из литературы [Флё-
рова и др., 2019; Иванчев, Иванчева, 2020], 
в верхневолжском бассейне лини достигали 
размера 15–20 см в возрасте четырёх-пяти 
лет, в эти рамки укладываются и характери-
стики линя, выловленного в р. Северная Дви-
на.

После редактирования секвенированной 
последовательности был получен фрагмент 
длиной 664 п.о. Анализ, проведённый на ос-
нове данных базы генетических последова-
тельностей GenBank® (NCBI), показал, что 
полученная последовательность совпадает с 
гаплотипом KT989762, полученным от линя 
из оз. Плещеево верхневолжского бассей-
на [Karabanov et al., 2023]. В исследованиях 
[Lajbner et al., 2011; Karaiskou et al., 2020] у 
линя выделяют две филогенетических линии: 
«западную» и «восточную», связанные с по-
стледниковым расселением из рефугиумов, 

Рис. 3. Чешуя пойманного в бассейне р. Северная Двина 
линя (TL – 202 мм) под бинокуляром. Точками указаны 
годовые кольца, отрезок соответствует 1 мм.

волжские популяции линя в данных исследо-
ваниях относятся к «восточной» линии.

Северная граница распространения 
линя для Швеции указывается как 61°30'N 
[Kottelat, Freyhof, 2007], линь был успешно 
переселён в водоёмы Норвегии (https://snl.
no/suter). Успешное вселение линя на терри-
тории Севера России отражается наличием 
«линевых» озёр в районе Северного При-
ладожья [Мельянцев, 1974; Первозванский, 
2009]. Старое сообщение о наличии линя в 
некоторых озёрах близ Архангельска [Дани-
левский, 1862] в литературе связывается с 
путаницей линя и озёрного гольяна-«линка» 
[Берг, 1914]. Возможно, нельзя полностью 
исключать здесь и результат попыток вселе-
ния линя, поскольку проекты такого вселения 
описаны для Соловецких островов. Точно да-
тированы, например, проекты вселения линя 
в озёра Соловецкого архипелага в 1883 и 1961 
гг., их эффект остаётся неизвестным (указа-
ние на присутствие линя на Большом Со-
ловецком острове [Анухина, 1972] связано, 
очевидно, с попытками близкого по времени 
вселения), в настоящее время линь в соловец-
ких водоёмах не обнаруживается [Алексеева 
и др., 2014; Новосёлов, Дворянкин, 2023].

Для проникновения волжских видов рыб 
в бассейн р. Северная Двина предполагается 
два пути: «восточный» через Екатеринин-
ский канал, соединяющий Вычегду и Каму 
[Захаров, Бознак, 2011], «западный» через 
Северо-Двинский канал, соединяющий Сухо-
ну и Шексну [Коновалов и др., 2015]. В не-
давней литературе отмечалась вероятность 
предстоящего проникновения линя в бассейн 
р. Северная Двина (назывались бассейны 
Кубенского озера и р. Сухона) по аналогии с 
уже появившимися там другими видами рыб 
с юга, тогда прогнозировалось, что это может 
произойти в ближайшие десятилетия [Коно-
валов и др., 2015]. «Западный» путь по темпе-
ратурным показателям представляется более 
вероятным для проникновения в бассейн р. 
Северная Двина теплолюбивого линя.

Река Северная Двина – равнинная река, 
формирующая в своём течении большое ко-
личество островов, на которых образуется 
большое количество ям и проток, заполняю-
щихся во время половодья. После снижения 
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уровня вода в глубоких ямах остаётся, соз-
давая благоприятные условия для обитания 
линя. На карте показан остров, в протоке 
которого был выловлен линь (см. рис. 2). Со 
смягчением зим, по-видимому, не происходит 
промерзания до дна, что способствует благо-
приятным зимовкам линя, который хорошо 
переносит условия низкого содержания кис-
лорода. Видимо, расширение ареала линя в 
северном направлении и сейчас, и в прошлом 
связано с этапами развития водоёмов – этапа-
ми процессов, на которые в настоящее время 
сильно влияют изменение климата и хозяй-
ственная деятельность человека.

Таким образом, в связи со смягчением 
климата и заилением русла р. Северная Дви-
на (связанным с прекращением дноуглуби-
тельных работ после сокращения судоходства 
в данном районе) мы можем предположить, 
что создаются условия для формирования са-
мовоспроизводящейся популяции линя. На 
основе единственной поимки было бы преж-
девременным утверждать, что такая популя-
ция линей уже сформировалась в р. Север-
ная Двина, однако повторные поимки дадут 
основания говорить о расширении ареала на 
север.
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CASE OF TENCH TINCA TINCA (LINNAEUS, 1758) 
(CYPRINIFORMES, CYPRINIDAE) CAPTURE IN THE 

NORTHERN DVINA RIVER BASIN
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The article presents information about the tench Tinca tinca specimen caught on September 12, 2024 
on an island in the Northern Dvina River, the Arctic Ocean basin. The total length of the fish was 202 mm, 
the age was determined as 5+. The haplotype of the tench’s CO1 gene region was determined as belonging 
to the ‘eastern’ phylogenetic lineage. The article discusses possible routes of tench penetration into the 
Northern Dvina.
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На основе многолетних данных мониторинга проведён анализ динамики численности промысловых 
морских, проходных и полупроходных рыб в Каспийском море после вселения гребневика Mnemiopsis 
leidyi A. Agassiz, 1865. Показано, что негативное воздействие M. leidyi особенно сильно сказалось 
на двух эндемичных видах  – большеглазой и анчоусовидной кильках, что обусловлено пищевой 
конкуренцией между этими видами и гребневиком в Среднем и Южном Каспии. После вселения 
M. leidyi в 1999 г. средние годовые нерестовые запасы анчоусовидной кильки снизились в 4 раза, а
большеглазой — в 46 раз. Установлено, что значимое снижение средних годовых нерестовых запасов
рыб-бентофагов (воблы и леща) в период 2000–2010 гг. совпадает с резким ростом численности M.
leidyi в Каспии. В 2011–2020 гг. наблюдалась стабилизация средних годовых запасов этих видов со
слабой тенденцией к росту. Выявлено, что, в отличие от рыб зоопланктофагов и бентофагов, у осе-
тровых (русский осётр, севрюга, белуга) наблюдается непрерывное снижение нерестовых запасов,
связанное главным образом с ухудшением их рациона и качества питания, потерями нерестовых пло-
щадей, сокращением объёмов естественного размножения, низкой эффективностью искусственного
разведения и масштабным нелегальным выловом. Ежегодные средние потери нерестового запаса
белуги, русского осетра и севрюги в период 2000–2020 гг. составили 2, 7 и 10% соответственно. Из
осетровых только для белуги наблюдается стабилизация нерестового запаса на низком уровне. Данные
мониторинга за 1980–2020 гг. подтвердили, что вследствие особенностей биологии обыкновенной
кильки M. leidyi не оказывает на неё значимого влияния: после вселения гребневика ежегодный
прирост запасов составлял 2.23%, тогда как до вселения – 0.8%. Анализ также показал отсутствие
влияния M. leidyi на динамику промысловых запасов сазана, поскольку средние ежегодные запасы
этого вида для различных периодов времени не различались, включая период резкого роста числен-
ности M. leidyi в Каспии.

Ключевые слова: вселенец, гребневик, зоопланктон, осетровые, кильки, рыбы-бентофаги, эко-
система.
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Введение
Каспийское море является одним из важ-

нейших рыбопромысловых водоёмов Россий-
ской Федерации. На протяжении XIX–XX вв. 
рыболовство на Каспии занимало особое по-
ложение, поскольку в нём добывалось свыше 
60% общего улова рыбы во внутренних во-
доёмах России [Иванов, Мажник, 1997; Вла-
сенко A, Власенко C, 2012]. В середине XX в. 
на Каспии уже добывалось до 37–46% всей 
рыбы страны [Барабанов, Белоголова, 2018]. 

В современный период запасы промысло-
вых видов рыб находятся в глубокой депрес-
сии, вызванной совокупным воздействием 
различных факторов. На динамику числен-
ности промысловых видов рыб Каспия осо-
бенно сильное влияние оказали тотальный 
прессинг всех форм рыболовства, включая 
браконьерство и любительский лов, вылов 
производителей, массово идущих на нерест, 
а также факторы антропогенного происхож-
дения. Например, сооружение каскада гидро-
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электростанций и водохранилищ на Волге и 
других реках в 50–60-х гг. XX столетия при-
вело к частичной или полной потере нерести-
лищ проходных рыб и ухудшению условий 
размножения и существования полупроход-
ных рыб. 

В формировании промысловых запасов 
осетровых, мигрирующих в р. Волга, выде-
ляли несколько периодов [Ходоревская, 1992; 
Ходоревская и др. 2007].

1. Период до зарегулирования стока
р. Волга плотиной Волжской ГЭС (г.  Волго-
град) в 1958 г. Пополнение запасов осетровых 
осуществлялось только за счёт естественного 
воспроизводства.

2. С 1959 по 1972 г. поколения осетровых
формировались в основном за счёт естествен-
ного воспроизводства. Этот период совпал с 
запретом морского промысла и началом де-
ятельности осетровых рыбоводных заводов. 
В 1962–1964 гг. введён запрет на морской 
промысел осетровых для сохранения их мо-
лоди на местах нагула в Каспийском море. 
Локализация промысла осетровых в реках 
способствовала проведению ряда мер по его 
регулированию: установление лимитов на 
вылов, ограничение времени лова, осущест-
вление прерывистого лова с целью пропуска 
необходимого количества производителей на 
естественные нерестилища [Коробочкина, 
1964]. В результате значительно увеличились 
размеры и масса добываемых особей русско-
го осетра (Acipenser gueldenstaedtii Brandt et 
Ratzeburg, 1833), севрюги (Acipenser stellatus 
Pallas, 1771) и белуги (Huso huso Linnaeus, 
1758), возросли промысловые запасы рыб. 
Вследствие строительства Волгоградской 
плотины протяжённость нерестовых мигра-
ций белуги, осетра и севрюги сократилась. 
Пополнение от естественного воспроизвод-
ства снизилось. Деятельность рыбоводных 
заводов стала весомым вкладом в формиро-
вание запасов осетровых.

3. Период с 1973 по 1977 г. был критиче-
ским для пополнения всех видов осетровых, 
особенно русского осетра. Он характеризо-
вался резким уменьшением естественного 
воспроизводства вследствие переполнения 
сохранившихся нерестилищ, вызвавшего 
массовую гибель выметанной икры [Вла-

сенко, 1979а, 1979б], а также выживаемости 
молоди в результате понижения уровня моря, 
повлекшего увеличение солёности и сокра-
щение площадей нагула.

4. Период с 1978 по 1989 г. характери-
зовался началом повышения уровня Ка-
спийского моря, снижением его солёности, 
увеличением площадей нагула молоди, что 
способствовало лучшей выживаемости по-
колений 1978–1989 гг. Выпуск молоди с ры-
боводных заводов, расположенных в дельте 
р. Волга, к концу периода возрос. Вместе с 
тем неблагоприятная экологическая обста-
новка способствовала сокращению попол-
нения от естественного нереста. В эти годы 
было обнаружено массовое заболевание осе-
тровых, оказавшее негативное влияние на 
воспроизводительную систему производи-
телей, данное заболевание явилось резуль-
татом хронической интоксикации осетровых 
[Лукьяненко, 1989]. В 1981 г. приняты допол-
нительные меры по изменению режима про-
мысла и сокращению интенсивности изъятия, 
направленные на увеличение пополнения от 
естественного нереста.

5. Начиная с 1990 г. резко повысился уро-
вень браконьерства на побережье Каспий-
ского моря и в реках бассейна, нелегальный 
вылов осетровых многократно превышал 
официальный [Рубан и др., 2015, 2017]. Про-
изошло разрушение сложившейся системы 
рационального использования биоресурсов, 
воспроизводства, охраны осетровых. Попол-
нение от естественного нереста было сведено 
к критическому минимуму. Объёмы выпуска 
молоди с рыбоводных заводов снизились. 
После 1991 г. наблюдалась низкая заполняе-
мость оставшихся нерестилищ, и их площадь 
уже перестала быть лимитирующим факто-
ром [Рубан и др. 2017].

Согласно приказу Госкомрыболовства  
РФ № 55 от 28.02.2000 г. коммерческий про-
мысел белуги в Волго-Каспийском бассейне 
был запрещен. Аналогичная мера в отноше-
нии русского осетра и севрюги последовала 
в 2005 г. (Распоряжение Правительства РФ 
от 18.12.2004 г. № 1668р) [Рубан и др., 2015]. 
Однако эти запреты не дали положительного 
результата: численность популяций и вели-
чина промысловых запасов осетровых про-
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должала снижаться. Причиной этого явилась 
невозможность компенсирования действия 
многих неблагоприятных факторов, в част-
ности влияние гребневика Mnemiopsis leidyi 
A.  Agassiz, 1865. Его вселение значительно 
усилило отрицательную тенденцию сокраще-
ния численности промысловых видов рыб.

Гребневик M. leidyi впервые обнаружен в 
Каспийском море осенью 1999 г., куда он был 
случайно интродуцирован с балластными во-
дами нефтяных танкеров [Ivanov et al., 2000]. 
Cо второй половины сентября 1999 г. вид 
обнаруживался в туркменских водах [Шаки-
рова, 2011]. Уже к 2001 г. его численность в 
Каспии превысила зарегистрированную в 
Чёрном море в 1989 г. [Shiganova et al., 2004]. 
Mnemiopsis leidyi относят к числу «экоси-
стемных инженеров». Он уменьшает прозрач-
ность воды, влияет на её гидрохимические 
параметры и содержание биогенов. Питаясь 
преимущественно веслоногими рачками, 
икрой рыб, их мальками и личинками, имеет 
потенциал для значительного воздействия на 
пелагические морские экосистемы. Вселение 
M. leidyi в новые моря при отсутствии кон-
курентов приводит к каскадным эффектам на 
всех трофических уровнях. Будучи эффектив-
ным хищником-планктофагом, гребневик в 
период сезонной экспансии резко сокращает 
биомассу зоопланктона, тем самым ухудшая 
условия нагула планктоноядных рыб (эффект 
top-down) и способствуя чрезмерному раз-
витию фито- и бактериопланктона (эффект 
bottom-up) [Shiganova et al., 2004, Камакин 
и.др., 2018; Shiganova et al., 2023]. 

Из этого краткого анализа можно заклю-
чить, что влияние M. leidyi через кормовую 
базу на динамику численности морских 
рыб-зоопланктофагов, бентофагов и осетро-
вых может быть значительным. Это можно 
объяснить тем, что полупроходные рыбы-бен-
тофаги (сазан (Cyptrinus carpio Linnaeus, 
1758), вобла (Rutilus rutilus caspicus Jakowlew, 
1870), лещ (Abramis brama Linnaeus, 1758)), 
являясь в основном конечным звеном нижне-
го трофического уровня, обитают в опреснен-
ных (5–8 PSU) мелководьях Северного Кас-
пия, а также в устьевых зонах рек, питаются 
ракообразными (лещ) и моллюсками (вобла 
и сазан). Планктоноядные виды сельдевых 

занимают следующий трофический уровень. 
Осетровые в значительной степени зависят 
от функционирования обеих этих групп: мо-
лодь питается ресурсами нижнего трофиче-
ского уровня в Северном Каспии, а взрослые 
особи используют кормовую базу Среднего и 
Южного Каспия. С учётом вышеизложенно-
го, мы полагаем, что дальнейшее сокращение 
численности промысловых видов рыб в зна-
чительной степени усиливалось под влияни-
ем M. leidyi.

Ранее отечественные и зарубежные иссле-
дования в значительной степени касались во-
просов изучения изменения биоразнообразия 
фитопланктона, зоопланктона и макробенто-
са в разных частях Каспийского моря после 
вселения гребневика [Roohi et al., 2010; Ша-
кирова, 2011]. В предыдущих исследованиях 
также был проведён анализ на основе огра-
ниченных данных мониторинга о влиянии 
вселенца M. leidyi на морские и анадромные 
виды рыб в период 1999–2016 гг. [Камакин и 
др. 2018; Камакин, Ходоревская, 2018]. Одна-
ко обобщающие оценки последствия влияния 
M. leidyi на динамику важнейших промысло-
вых видов отсутствуют. 

Цель работы – проанализировать и обоб-
щить влияние вселенца M. leidyi на популя-
ции важных промысловых видов рыб Кас
пийского моря.

Материалы и методы
Общая характеристика динамики чис-

ленности и пространственного распро-
странения промысловых видов рыб. Для 
анализа влияния M. leidyi на динамику про-
мысловых видов рыб Каспийского моря в 
работе использовались комплексные монито-
ринговые данные, собранные и обработанные 
сотрудниками Каспийского научно-исследо-
вательского института рыбного хозяйства за 
период с 1980 по 2024 г. Методические аспек-
ты сбора и первичной обработки данных 
биоресурсов частично были опубликованы в 
обобщающих работах, посвящённых состоя-
нию запасов промысловых видов рыб в Юж-
ном рыбхозяйственном районе Волжско-Ка-
спийского бассейна [Инструкции по сбору…, 
2011; Барабанов и др., 2024]. В данной работе 
для анализа использованы мониторинговые 
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данные на примере девяти морских и ана-
дромных видов: трёх видов рыб-зоопланкто-
фагов, трёх видов бентофагов и трёх видов 
осетровых [Барабанов и др., 2024].

Каспийские кильки (рыбы-зоопланкто-
фаги) представлены тремя эндемичными ви-
дами, различающимися по образу жизни и 
пространственному распространению: анчо-
усовидная (Clupeonella engrauliformis Boro-
din, 1904), большеглазая (Clupeonella grimmi 
Kessler, 1877) и обыкновенная килька (Clupe-
onella cultriventris caspia (Svetovidov, 1941)). 
Анчоусовидная килька придерживается зон 
круговых течений Среднего и Южного Кас-
пия и обитает в пелагиали на глубинах более 
20 м в диапазоне температуры воды от 4.6 до 
28ºС и солёности от 8 до 14 PSU [Воронина 
и  др., 2011; Устарбекова, 2014; Разинков и 
др., 2020]. Большеглазая килька также при-
держивается зон круговых течений Среднего 
и Южного Каспия, но обитает в пелагиали на 
глубинах от 80 до 400 м. Выносит колебания 
температуры воды от 4.0 до 26.4ºС и солё-
ности от 11 до 14 PSU [Промысловые рыбы 
России, 2016]. Обыкновенная килька – эври-
галинный вид, обитает в Северном, Среднем 
и Южном Каспии на глубинах менее 100 м, 
заходит в воды Волги, Урала, Терека, встре-
чается как в пресной воде, так и воде с солё-
ностью до 36 PSU [Елизаренко и др., 2012]. 
Существуют два относительно репродуктив-
но изолированных стада обыкновенной киль-
ки – северокаспийское и южнокаспийское 
[Асейнова, 2011].

Бентосоядные рыбы представлены тремя 
видами: вобла, лещ и сазан, распространён-
ными в Южном рыбохозяйственном райо-
не Волжско-Каспийского бассейна в период 
2000–2020 гг. [Барабанов и др., 2024]. Этот 
район подразделяется на четыре рыбохозяй-
ственных подрайона: Волго-Каспийский и 
Северо-Каспийский (Астраханская область), 
Северо-Западный и часть Северо-Каспийско-
го (Республика Калмыкия) и Терско-Каспий-
ский (побережье Дагестана и внутренние 
водоёмы). Вобла обитает в солоноватых при-
брежных водах Северного и Северо-Запад-
ного Каспия и заходит на нерест в реки. Лещ 
– полупроходная рыба, обитающая в слабосо-
лоноватых и пресных водах. Сазан в Каспии 

обитает в солоновато-водных участках моря 
на глубине от 4.5 до 10–30 м и солёностью 
3.1–10.7  PSU. Из приведённого описания и 
карты сезонных изменений важных перемен-
ных среды Каспийского моря в современных 
климатических условиях (см. рис. П1) сле-
дует, что вобла и лещ в основном обитают 
в Северном Каспии, а сазан – в Северном и 
Среднем Каспии. 

Данные по динамике нерестовых запасов 
осетровых рыб (севрюги, русского осетра и 
белуги) после вселения M. leidyi в Каспийское 
море получены из литературных источников 
[Ходоревская и др., 2007; Сафаралиев, 2012; 
Сафаралиев и др., 2013, 2019] и обобщающих 
работ, которые частично были опубликованы 
ранее [Барабанов и др., 2024]. Осетровые в 
Каспийском море осуществляют сезонные го-
ризонтальные и вертикальные миграции. Го-
ризонтальные миграции направлены весной 
с юга на север, а в конце лета и осенью – с 
севера на юг. Вертикальные миграции наблю-
даются весной с глубин на мелководную при-
брежную зону моря, а в конце лета и осенью, 
наоборот, из прибрежья в места с большими 
глубинами [Ходоревская и др., 2007].

Методы анализа динамики числен-
ности рыб. Для оценки тренда динамики 
запасов промысловых рыб после вселения 
M. leidyi мы рассчитали темпы снижения за-
пасов с помощью геометрического среднего 
λ, вычисленного с использованием следую-
щих отношений 

λ1 = N2/N1;  λ2 = N3/N2,...;  λt = Nt+1/Nt.
В данном случае 
λ = (λ1* λ2*…* λt) ^ (1/t) = (Nt+1/N1) ^ (1/t),
где Nt – запас конкретного вида рыб в мо-

мент времени t. 
Удобство использования λ заключается в 

том, что эта мера позволяет легко интерпре-
тировать скорость снижения запасов для за-
данного периода времени и проводить срав-
нительный анализ темпов изменений запасов 
между разными видами рыб. 

Мы рассчитали эти значения для разных 
видов и периодов для того, чтобы оценить ос-
новные тенденции снижения и увеличения за-
пасов. Если λ < 1 подразумевает сокращение 
численности вида, λ = 1 – означает стабиль-
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ную динамику в данном временном интерва-
ле, в противном случае λ > 1 – подразумевает 
рост численности. Кроме этого параметра так-
же были использованы модели однофактор-
ного дисперсионного анализа (GLM-ANOVA) 
с фиксированными эффектами для оценки 
различия запасов в разные периоды. Сравне-
ние средних значений в рамках GLM-ANOVA 
проводилось с использованием теста Тьюки 
(P < 0.05). Все данные были логарифмически 
преобразованы перед анализами для достиже-
ния нормальности остатков и гомоскедастич-
ности дисперсии. Хотя тест Тьюки достаточно 
устойчив к незначительным отклонениям от 
нормальности, он чувствителен к неоднород-
ности дисперсии. Поэтому в случаях неод-
нородности мы использовали тест Тьюки с 
аппроксимацией Уэлча [Zar, 2010]. Статисти-
ческий анализ и визуализация результатов вы-
полнялись в среде RStudio 2023.09.0 с исполь-
зованием языка R [Posit team, 2023].

Для выявления сопряжённого изменения 
запасов килек и осетровых мы использовали 
универсальную меру связи или зависимости, 
которая не делает предположений о приро-
де возможной связи между нашими после-
довательностями численности рыб. Один из 
подходящих методов для решения этих задач 
является коэффициент зависимости Хёфдин-
га D [Hoeffding, 1948], который предлагает 
уникальный способ количественной оценки 
зависимости между двумя последовательно-
стями. Этот метод оценивает статистику на 
основе разницы между наблюдаемым «со-
вместным распределением» рангов и тем, что 
ожидалось бы, если бы две последователь-
ности были независимы. Эта мера оценива-
ет, отклоняется ли наблюдаемое совместное 
распределение рангов от того, что можно 
было бы ожидать, если бы последовательно-
сти были независимы. Если между последо-
вательностями существует зависимость, на-
блюдаемое совместное распределение будет 
отличаться, указывая на то, что ранги в одной 
последовательности систематически связаны 
с рангами в другой. Коэффициент Хёфдин-
га D количественно оценивает это различие с 
помощью меры зависимости между последо-
вательностями. Такая мера варьирует от –0.5 
до 1, где –0.5 указывает на независимость 

сравниваемых последовательностей, а значе-
ния, близкие к 1, – на сильную зависимость 
между ними.

Результаты
Анализ динамики запасов килек в Кас­

пийском море после вселения M. leidyi. 
Оценка влияния вселенца M. leidyi на динами-
ку численности рыб-зоопланктофагов прове-
дена на основе данных общих запасов килек 
в Каспийском море (рис. 1). Из этих оценок 
видно, что весь период наблюдений (1980–
2024 гг.) можно разделить на два интервала: 
1980–2000 и 2001–2024 гг., где в течение вто-
рого периода наблюдается резкое снижение 
запасов двух видов после вселения M. leidyi. 
Если в первый период средний годовой за-
пас анчоусовидной кильки оставлял 944±29 
тыс. т, то во втором периоде запас снизился в 
4 раза и составил 216±14 тыс. т (F = 521.7; P 
<< 0.01). Средний годовой запас большегла-
зой кильки сократился ещё сильнее: с 232±21 
тыс. т в первый период до 5±0.9 тыс. т во вто-
рой, т.е. в 46 раз (F = 119, P << 0.01). В то же 
время запас обыкновенной кильки, наоборот, 
увеличился, т.е. если в первый период сред-
ний годовой запас составлял 432±18 тыс. т, 
то во втором периоде уже 633±32 тыс. т (F = 
26.3; P << 0.01). В данном случае наблюда-
ется увеличение запаса вида в 1.5 раза. Важ-
но отметить, что влияние M. leidyi в период 
2001–2024 гг. в Среднем и Южном Каспии на 
анчоусовидную и большеглазую кильку, ко-
торые в основном обитали в пелагиали в этих 
частях Каспийского моря, следует из рис. П2. 
На рисунке видно, что круглогодично в этих 
частях Каспийского моря имеются обширные 
районы для максимального и минимального 
размножения и существования M. leidyi, что 
проявляется пищевой конкуренцией между 
данными видами и гребневиком.

В целом суммарный запас всех трёх 
видов килек в первый период составлял 
1608±35 тыс. т, а во второй – 854±34 тыс. т 
(F = 21.8, P << 0.01). В терминах метрики λ 
можно заметить, что снижение запаса анчоу-
совидной кильки справедливо как для перво-
го периода 1980–2000 гг. (λ = 0.988), так и для 
второго периода 2001–2024 гг. (λ = 0.948). Из 
этих оценок следует, что если для первого пе-
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риода среднее ежегодное сокращение запаса 
анчоусовидной кильки составляло 1.18%, то 
для второго периода – 5.2%.

Для обыкновенной кильки отмечался еже-
годный рост запасов: λ = 1.008 (0.8%) в 1980–
2000 гг. и λ = 1.022 (2.23%) в 2001–2024 гг. У 
большеглазой кильки тенденция изменилась: 
в первом периоде рост (λ = 1.033; +3.34%), а 
во втором — резкое сокращение (λ = 0.814; 
–18.5%).

Анализ динамики рыб-бентофагов по-
сле вселения M. leidyi. Основные тенден-
ции изменения запасов рыб-бентофагов в 
Северном и Среднем Каспии после вселения 
M. leidyi представлены на рис. 2. Основные 
периоды (апрель–июнь, июль–сентябрь, ок-
тябрь–ноябрь) влияния M. leidyi на рыб-бен-
тофагов представлены на рис. П2. Согласно 
этим картам, многие районы Северного Ка-
спия весной (апреле–июне) и осенью (октя-
бре–ноябре) становились пригодными для 
существования гребневика (категория 4, 
рис. П2, B). Более того, в самые тёплые ме-
сяцы (июль–сентябрь) наиболее интенсивно 
M. leidyi мог размножаться в значительной 
части Северного Каспии (категория 6, рис. 
П2, С). Следовательно, влияние M. leidyi 
на воблу и леща через кормовые ресурсы в 
значительной части Северного Каспия про-
исходило все сезоны года, за исключением 
зимнего. В отличие от этих видов, потенци-
альное влияние M. leidyi на сазана через кор-
мовые ресурсы в Среднем Каспии происхо-
дило в круглый год. 

Рис. 1. Динамика общих запасов килек после вселения M. leidyi в Каспийское море.

Из оценок запасов рыб-бентофагов вид-
но (см. рис. 2), что весь исследуемый период 
2000–2020 гг. также можно разделить на два 
интервала, включая 2000–2010 и 2011–2020 
гг., где в течение второго периода наблюда-
лась стабилизация и умеренный рост промыс-
ловых запасов (λ > 1). Если в первый период 
средний годовой промысловый запас леща 
составлял 64.1±2 тыс. т, то во втором периоде 
промысловый годовой запас снизился на 17% 
и составил 52.9±2 тыс. т (F = 15.7; P << 0.01). 
Среднегодовое снижение в первом периоде 
составляло 1.9%, тогда как во втором –прои-
зошёл рост на 0.3%, что свидетельствовало о 
медленном восстановлении запаса.

Для воблы ежегодное среднее снижение 
промыслового запаса в первом периоде было 
более выраженным, чем для леща, – 2.9% в 
год (см. рис. 2). Если в первый период средний 
годовой промысловый запас воблы составлял 
45.4±2.3 тыс. т, то во втором периоде запас со-
кратился на 17% и составил 25.9±2.2 тыс. т (F = 
36.9; P << 0.01). Рост годового промыслового 
запаса воблы в 2010–2020 гг. составил 0.8%, 
что незначительно больше, чем у леща (0.3%). 
В отличие от других бентофагов, годовой про-
мысловый запас сазана был меньше как в пер-
вый период (17.1±0.7 тыс. т), так и во второй 
(15.3±0.7 тыс. т) и остался статистически неиз-
менным в течение всего периода мониторинга 
(F = 3.2; P = 0.09). Однако изменение λ показы-
вает, что если в первом периоде был ежегодный 
спад промыслового запаса (–4%), то во втором 
периоде наступила стабилизация (λ ≈ 1).
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Анализ динамики осетровых в Каспий-
ском море после вселения M. leidyi. На 
рис. 3 видно, что с начала широкого распро-
странения M. leidyi в Каспийском море ста-
ло наблюдаться резкое снижение нерестовых 
запасов осетровых видов рыб. Мониторинго-
вые данные показали, что у белуги среднее 
уменьшение запасов за весь исследуемый 
период составляло 2% (λ = 0.98). При этом 
нерестовой запас не отличался между пе-
риодами: 0.15±0.01 тыс. т (2000–2010 гг.) и 
0.18±0.01 тыс. т (2011–2020 гг.) (F = 3.4, P = 
0.08). Ежегодные средние потери нерестово-
го запаса белуги за весь исследуемый период 
составляли 2% (см. рис. 3).

Для русского осетра и севрюги также на-
блюдалось значительное ежегодное сниже-
ние нерестовых запасов за весь период ис-
следования на 7% (λ = 0.93), 24% (λ = 0.76) 
соответственно. 

Ежегодные потери нерестового запаса 
русского осетра увеличились с 3% (λ = 0.97) 
в первом периоде (2000—2010 гг.) до 11%  
(λ = 0.89) во втором периоде (рис. 3). При 
этом средний нерестовый запас уменьшился 
с 1.6±3.4 тыс. т в первом периоде до 0.69±0.09 
тыс. т во втором, что является статистически 
значимым снижением (F = 50, P << 0.01). 

Ежегодное сокращение нерестового за-
паса севрюги увеличилось с 2% (λ = 0.98) в 

Рис. 2. Динамика запасов рыб-бентофагов в Северном и Среднем Каспии после вселения M. leidyi.

первом периоде до 19% (λ = 0.81) во втором 
(рис. 3). На рисунке видно, что средний годо-
вой нерестовый запас севрюги уменьшился с 
0.77 ±0.04 тыс. т в первый период до 0.25±0.04 
тыс. т (F = 99.7, P << 0.01) во второй. 

Результаты непараметрического анализа 
сопряжённости (метрика Хёфдинга D, CorD) 
представлены далее в таблице. Полученные 
оценки мер связи (CorD), 95% доверитель-
ных интервалов (Cint) и уровней значимости 
(P-val) наглядно показывают, что имеются 
значимые связи между осетровыми и киль-
ками. Наибольшая связь установлена между 
русским осетром и обыкновенной килькой 
(CorD = 0.78), а наименьшая – между русским 
осетром и анчоусовидной килькой (CorD = 
0.46). Наибольшая связь у белуги наблюда-
ется с обыкновенной килькой (CorD = 0.74). 
Для севрюги наибольшая связь наблюдается 
также с обыкновенной килькой (CorD = 0.66).

Если предположить, что связь между 
данными осетровых и килек не случайна, то 
установленные связи могут быть интерпрети-
рованы как мера предпочтения осетровыми 
разных кормовых ресурсов. Для белуги кор-
мовые ресурсы можно ранжировать следую-
щим образом: обыкновенная килька (CorD = 
0.74) >> большеглазая килька (CorD = 0.68) 
>> анчоусовидная килька (CorD = 0.54). Для 
русского осетра наблюдается такой же по-
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Рис. 3. Динамика нерестового запаса осетровых рыб после вселения M. leidyi в Каспийском море.

Таблица. Сопряжённые изменения показателей промысловых запасов килек и осетровых в период 2000–2020 гг.

Кормовые рыбы 
(кильки)

Белуга Осётр русский Севрюга
CorD P-val Cint CorD P-val Cint CorD P-val Cint

Анчоусовидная 0.54 0.03 0.23–0.79 0.46 0.05 0.21–0.82 0.51 0.05 0.22–0.74
Обыкновенная 0.74 0.01 0.61–0.85 0.78 0.01 0.67–0.85 0.66 0.01 0.33–0.85
Большеглазая 0.68 0.01 0.43–0.83 0.6 0.01 0.34–0.73 0.61 <0.01 0.40–0.72
Все виды 0.46 0.05 0.34–0.91 0.46 0.05 0.15–0.52 0.38 0.07 0.04–0.42

рядок предпочтения: обыкновенная килька 
(CorD = 0.78) >> большеглазая килька (CorD 
= 0.6) >> анчоусовидная килька (CorD = 0.46). 
Для севрюги порядок предпочтения также не 
отличается от других видов осетровых: обык-
новенная килька (CorD = 0.66) >> большегла-
зая килька (CorD = 0.61) >> анчоусовидная 
килька (CorD = 0.51).

Обсуждение
Влияние M. leidyi на морских рыб-зо-

опланктофагов. Негативное воздействие 
M. leidyi сказалось в первую очередь на двух 
видах рыб-зоопланктофагов, особенно на 
эндемичной большеглазой кильке (рис.  1). 
Данные мониторинга показали, что после 
вселения гребневика промысловый запас 
большеглазой кильки снизился в 46 раз. Это 
негативное влияние ранее было описано в 
литературе [Аббаси и др., 2004; Адели и др., 
2004; Камакин и др., 2018]. В этих работах 
отмечается, что гребневик является основ-
ным пищевым конкурентом для каспийских 
килек и некоторых видов нехищных сельдей. 

Широкое распространение такого активно-
го зоопланктофага, как M. leidyi с момента 
вселения привело к тому, что из состава зоо-
планктонного сообщества в Среднем и Юж-
ном Каспии стали исчезать такие эндемики 
моря, как Eurytemora grimmi (G.O. Sars, 1897) 
и Eurytemora minor (Behning, 1938) [Поляни-
нова и др., 2003]. Изменения привели к тому, 
что этот вселенец, кроме пищевой конкурен-
ции, оказывал прямое влияние, питаясь пе-
лагической икрой и личинками указанных 
видов рыб. Не вызывает сомнений, что это 
привело к уменьшению запасов рыб-зоо-
планктофагов, особенно в Среднем и Южном 
Каспии, где M. leidyi осуществляет своё тро-
фическое воздействие на протяжении всего 
года (см. рис. П2). Поскольку анчоусовидная 
и большеглазая кильки придерживаются зон 
круговых течений Среднего и Южного Ка-
спия и обитают в пелагиали на глубинах от 
20 до 400 м, в этих частях Каспийского моря 
максимально проявляется пищевая конкурен-
ция между данными видами и M. leidyi. Кро-
ме того, важно отметить, что зимняя гомотер-
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мия (в период декабрь–март), наблюдаемая в 
глубоководной части моря [Камакин, Зайцев, 
2012], приводит к равномерному вертикаль-
ному распределению M. leidyi до глубины 
около 100 м. Причём в Южном Каспии греб-
невик проникает до слоёв с температурой до 
7.4 °C, а в Среднем Каспии – до 5.3 °C [Хо-
доревская и др., 2007]. Поскольку глубины 
более 80 м являются характерным биотопом 
для большеглазой кильки, значит, в этот пе-
риод на указанных глубинах у M. leidyi пище-
вая конкуренция с данным видом проявляет-
ся максимально [Камакин и др., 2010, 2018].

В целом считается, что сокращение запа-
сов эндемичных видов килек в течение по-
следних десятилетий в значительной степени 
связано со многими сопряженными фактора-
ми. Среди них, по мнению многих авторов, 
наиболее важными являются чрезмерный вы-
лов рыбы, сейсмическая активность и втор-
жение инвазионного вида M. leidyi [Daskalov, 
Mamedov, 2007; Разинков и др., 2021]. На-
пример, данные о землетрясениях показыва-
ют, что в первом квартале 2001 г. вследствие 
сейсмического моретрясения в районе банки 
Апшеронская и выбросов токсичных газов 
произошла массовая гибель рыб [Катунин 
и др., 2001], а в апреле и мае 2001 г. зареги-
стрирована гибель рыб в Среднем и Южном 
Каспии в количестве 166 тыс. т [Седов и др., 
2002].

Таким образом, с 2000 г. под воздействием 
сейсмических процессов и инвазии M. leidyi 
произошло резкое и выраженное сокраще-
ние запасов ряда эндемичных видов. Причём 
влияние M. leidyi на рыб осуществляется как 
напрямую через поедание икры и личинок, 
так и опосредованно – через пищевую кон-
куренцию. Численность указанных эндемич-
ных видов до настоящего времени всё ещё не 
может восстановиться, что, вероятно, связано 
с массовым развитием гребневика. Несмотря 
на существенное снижение запасов двух ви-
дов, обыкновенная килька вследствие своей 
экологической пластичности и способности 
заселять всю акваторию Каспийского моря 
в меньшей степени подвержена отрицатель-
ному воздействию гребневика M. leidyi. Мо-
ниторинговые данные показывают, что вид 
сохранил своё воспроизводство и ресурсный 

потенциал для продолжения роста численно-
сти (рис. 1).

Влияние M. leidyi на морских рыб-бен-
тофагов. В отличие от анчоусовидной и 
большеглазой килек, влияние M. leidyi на ди-
намику численности рыб-бентофагов выра-
жено менее наглядно. Однако, учитывая, что 
в период с 1999 по 2009 г. наблюдался рез-
кий рост численности популяции M.  leidyi в 
Каспийском море (в 235–385 раз) [Камакин и 
др., 2010], наличие значительных пригодных 
территорий существования и размножения 
M. leidyi во все сезоны, за исключением зимы 
(декабрь–март) в Среднем и Южном Каспии 
(рис.  П2), не могло не отразиться на других 
звеньях трофической пирамиды экосистемы. 
По нашему мнению, значительное снижение 
запасов воблы и леща в 2000–2010 гг. (рис. 
2) напрямую связано с резким ростом чис-
ленности M. leidyi в Каспии, включая север-
ную часть моря. В последующее десятилетие 
(2011–2020 гг.), после пика численности греб-
невика, запасы леща и воблы начали стабили-
зоваться, оставаясь на низком уровне (рис. 2). 
Из рисунка следует, что годовой запас леща в 
период 2010–2020 гг. стабилизовался на более 
высоком уровне (52.9±2 тыс. т), чем у воблы 
(25.9±2.2 тыс. т). Данное различие, по-види-
мому, обусловлено особенностями пищевых 
стратегий этих видов, что подтверждается 
данными детального анализа их пищевых 
взаимоотношений [Сокольский, 2024]. В этой 
работе отмечается, что в Северном Каспии 
вобла и лещ конкурируют за одинаковую кор-
мовую базу. При этом отмечается, что вобла 
характеризуется меньшей активностью, но 
большей экологической пластичностью, тогда 
как лещ, напротив, более активен, но менее 
пластичен. С учётом этих различий можно 
предположить, что в условиях ограниченно-
го пищевого ресурса лещ вытесняет воблу с 
традиционных участков нагула, тем самым 
снижая её численность. Таким образом, для 
увеличения запаса воблы необходимо повы-
сить вылов леща, что даст возможность на той 
же кормовой базе увеличить запасы воблы Се-
верного Каспия [Шорыгин, 1952].

Наш сравнительный анализ динамики за-
паса сазана показал, что средний годовой за-
пас этого вида в периоды 2000–2010 гг. (пе-
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риод резкого роста численности M. leidyi) и 
2011–2020 гг. статистически значимо не раз-
личался. Исходя из этого мы полагаем, что 
снижение запасов сазана в последние годы 
связано с иными факторами. В литературе ши-
роко обсуждается, что это может быть связано 
в значительной степени с низкой эффектив-
ностью естественного воспроизводства вида 
из-за потери основных нерестовых, зимоваль-
ных и нагульных площадей и малой водности 
крупных рек (Волга, Урал, Терек, Кура и др.) 
[Бархалов и др., 2014; Туменов и др., 2020; 
Барабанов и др., 2024]. Кроме того, высокий 
неучтенный вылов и чрезмерное изъятие про-
изводителей негативно отражаются на вели-
чине промыслового запаса сазана, который в 
настоящее время формируется в основном ма-
лочисленными и близкими к средней числен-
ности поколениями. Например, в литературе 
отмечается, что передислокация стока р. Те-
рек в Средний Каспий через канал «Прорезь» 
негативно отразилась на численности сазана, 
поскольку привела к утрате основных нере-
стовых, зимовальных и нагульных площадей 
[Бархалов и др., 2014]. Потеря постоянной 
гидрологической связи р. Терек с Северным 
Каспием в результате заиления и размыва Ку-
бякинского банка нарушила миграционные 
пути производителей и молоди. В другом ис-
следовании, проведённом в 2019 г., показано, 
что из-за снижения водности р. Урал карпо-
вые рыбы, а именно сазан, не имели возмож-
ности для нереста в поймах и заливных лугах 
реки. Отлов производителей для нужд искус-
ственного воспроизводства показал, что нере-
стовая часть популяции сазана на тот момент 
состояла из особей в возрасте от 5 до 12 лет 
[Туменов и др., 2020].

Влияние M. leidyi на осетровых. По-
скольку под воздействием M. leidyi проис-
ходят существенные изменения трофиче-
ских условий обитания молоди и взрослых 
особей осетровых, то при таком длитель-
ном периоде их жизни в морской среде эти 
процессы не могут не влиять на изменения 
трофических связей, оказывающих суще-
ственное воздействие на рост и половое со-
зревание этих видов. Данные мониторинга 
показывают, что после 2000 г., с началом 
широкого распространения M. leidyi, наблю-

дается постепенное ежегодное уменьшение 
запасов осетровых. Ранее проведённые мо-
дельные исследования показали, что трофи-
ческие взаимоотношения русского осетра 
с азово-черноморскими вселенцами из раз-
личных таксономических групп (Annelida, 
Mollusca и Crustacea), например в Север-
ном Каспии, довольно тесно отражаются в 
их пространственном распределении. Роль 
чужеродных ракообразных, моллюсков и 
кольчатых червей в питании севрюги в Се-
верном Каспии в летный период ранее также 
была показана в специальных исследовани-
ях [Сафаралиев и др., 2013, 2019]. Вместе 
с тем, начиная с 2000 г., отмечается устой-
чивая тенденция к сокращению биомассы 
зообентоса, включая двустворчатых мол-
люсков и многощетинковых червей. Так, 
полевые наблюдения в восточной части 
шельфа Южного Каспия показали, что дву-
створчатый моллюск рода Mytilaster, ранее 
присутствовавший в значительных количе-
ствах (до 52  г/м²), уже к 2002 г. полностью 
исчез из проб [Полянинова и др., 2003]. 
Отмечено, что в Северном Каспии потре-
бление двустворчатых моллюсков русским 
осетром сократилось в среднем в 8–10 раз, 
а потребление обыкновенной кильки таким 
хищником, как белуга, – более чем в 12 раз 
[Полянинова и др., 2003; Молодцова, Поля-
нинова, 2006, 2009; Камакин и др., 2018]. 
Согласно литературным данным, начиная с 
1999 г. наблюдается уменьшение потребле-
ния русским осетром и севрюгой моллюсков 
рода Mytilaster и каспийских килек – анчо-
усовидной, обыкновенной и большеглазой 
[Камакин и др., 2018]. Известно, что до все-
ления M. leidyi в Среднем и Южном Каспии 
каспийские кильки играли важную роль в 
питании осетровых, составляя до 40% раци-
она. Причём вне зависимости от сезона вы-
сокое содержание килек постоянно наблю-
далось в питании русского осетра и севрюги 
в зимний и весенний периоды (20–40%) 
[Сафаралиев, 2012; Тихонова, 2014]. Это 
утверждение дополнительно подтверждает-
ся данными многолетней динамики (1988–
1998 гг.) [Камакин и др., 2018]. Результаты 
анализа показали, что доля каспийских ки-
лек в рационе русского осетра и севрюги (% 
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от массы пищевого комка) в летний период 
составляли 65 и 40% соответственно. Одна-
ко содержание каспийских килек в летнем 
рационе русского осетра, например в рос-
сийской части акватории Северного Каспия, 
в 2003–2007 гг. составляло в среднем 4.5%, а 
в 2008–2012 гг. – 3.7% [Камакин и др., 2018]. 
На рис. 3 видно, что интенсивный рост по-
пуляций M. leidyi в 2000–2010 гг. существен-
но оказал влияние на динамку нерестовых 
запасов белуги (λ  =  0.94), русского осетра  
(λ = 0.97) и севрюги (λ = 0.98), т.е. в этот пе-
риод ежегодные средние потери запаса ви-
дов составляли 6, 3, 2% соответственно. В 
период 2011–2020 гг. наблюдается дальней-
шее снижение нерестовых запасов севрюги 
и русского осетра и стабилизация падения 
белуги на достаточно низком уровне запаса.

Важно отметить, что хотя при проведении 
сопряженного анализа изменения числен-
ности килек и осетровых мы использовали 
ограниченный набор данных, охватываю-
щий период после вселения гребневика, тем 
не менее оценки показали на нулевые связи 
между видами по коэффициенту Хёфдинга 
D. Это означает что, несмотря на резкое со-
кращение численности двух видов килек, они 
продолжают играть определённую роль в пи-
тании осетровых. При этом наиболее выра-
женные связи отмечены между осетровыми 
и обыкновенной килькой, которая сохраняет 
доминирующее положение по численности. 
Наш анализ показал, что после широкого рас-
пространения в Каспийском море вселенца – 
гребневика M. leidyi наблюдалась тенденция 
к резкому снижению численности и промыс-
ловых запасов осетровых (см. рис. 3). Кроме 
того, следует отметить, что после массовой 
гибели анчоусовидной и большеглазой киль-
ки в 2001 г. восстановление их численности 
при продолжающемся воздействии со сторо-
ны M. leidyi происходит крайне медленно (см. 
рис. 1).

Из приведённого анализа можно заклю-
чить, что постепенное падение промысловых 
запасов осетровых в 2000–2020 гг. вызвано 
синергией разных факторов, включая: со-
кращение доли каспийских килек в рационе 
питания; потерю нерестовых площадей; не-
легальный промысел; снижение численности 

зрелой части популяции; ограниченный до-
ступ производителей к местам нереста вслед-
ствие изъятия их по пути миграции; снижение 
качества производителей; сокращение объё-
мов естественного размножения; невысокую 
эффективность искусственного выращивания 
[Иванов, 2001; Ходоревская и др., 2007]. На-
пример, известно, что в предыдущие годы в 
результате зарегулирования русла р. Волга 
было потеряно 99% нерестовых площадей 
белуги, 80% нерестовых площадей осетра и 
45% нерестовых площадей севрюги [Бараба-
нов и др., 2024].

Заключение
Анализ многолетних данных монито-

ринга наглядно показывает, что за послед-
ние два десятилетия XXI века ряд ключевых 
видов рыб утратил своё промысловое зна-
чение. Негативное воздействие гребневика 
M. leidyi наиболее отчётливо отразилось на 
рыбах-зоопланктофагах – большеглазой и 
анчоусовидной кильке, что обусловлено пи-
щевой конкуренцией между этими видами и 
гребневиком M. leidyi в Среднем и Южном 
Каспии. Результаты подтвердили, что резкое 
снижение нерестовых запасов рыб-бенто-
фагов (воблы и леща) совпадает с периодом 
(2000–2010 гг.) интенсивного роста числен-
ности M. leidyi в Каспии. В последующее 
десятилетие (2011–2020 гг.) наблюдается 
стабилизация запасов этих видов с незна-
чительной тенденцией к росту. В целом ре-
зультаты анализа позволяют утверждать, что 
восстановление этих видов рыб зависит от 
эффективности их естественного воспроиз-
водства, которое определяется гидрологи-
ческим режимом крупных впадающих рек 
– Волга, Урал, Терек и Кура, а также площа-
дью доступных нерестовых, зимовальных и 
нагульных районов. Вместе с тем наши оцен-
ки указывают, что устойчивая численность 
популяций осетровых Каспийского моря 
может поддерживаться исключительно за 
счёт эффективного искусственного воспро-
изводства с учётом минимизации влияния 
M. leidyi и ряда других мероприятий, вклю-
чающих: усиление контроля за сохранением 
осетровых на местах их нагула, зимовках и 
миграционных путях; создание условий для 
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восстановления заброшенных нерестилищ 
и размножения производителей в местах 
сохранившихся естественных нерестилищ; 
осуществление постоянного выпуска в море 
жизнестойкой молоди от промышленного 
воспроизводства в достаточном количестве; 
минимизацию нелегального вылова.
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Рис. П1. Карты сезонных изменений ключевых переменных среды в Каспийском море в условиях текущего кли-
мата, построенные на основе работы [Matteo et al., 2020].
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Рис. П2. Карты потенциальных пригодных местообитаний M. leidyi в Каспийском море в условиях текущего климата; 
цифрами обозначены районы: неподходящие для обитания (0, 1, 2, 3); пригодные для выживания (4); размножения 
(5) и интенсивного размножения (6). Эти карты опубликованы в работе [Петросян и др., 2025].
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Based on long-term monitoring data, we analyzed the population dynamics of commercial marine, 
anadromous, and semi-anadromous fish species in the Caspian Sea after the introduction of the ctenophore 
Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865. It was shown that the negative impact of M. leidyi had a particularly 
strong effect on two endemic species – big-eye (Clupeonella grimmi) and anchovy (C. engrauliformis) kilkas, 
due to food competition with the ctenophore in the Middle and Southern Caspian Sea. After the introduction 
of M. leidyi in 1999, the average annual spawning stocks of anchovy kilka decreased by a factor of four, 
and that of big-eye kilka by a factor of 46. It was found that a significant decrease in the average annual 
spawning stocks of benthophagous fish (roach and bream) in the period 2000-2010 coincides the a rapid 
increase in M. leidyi abundance in the Caspian Sea. Between 2011 and 2020, the average annual stocks of 
these species stabilized, showing a slight upward trend. In contrast to zooplanktophagous and benthophagous 
fish, sturgeons (Russian sturgeon, starred sturgeon, beluga) exhibited a continuous decline in their spawning 
stocks, primarily due to the deterioration in diet quality, loss of spawning grounds, reduction in natural repro-
duction, low efficiency of artificial breeding and illegal fishing. The average annual spawning stock between 
2000 and 2020 was 2% for beluga, 7% for Russian sturgeon, and 10% for starred sturgeon. Among sturgeon 
species, only the beluga demonstrated stabilization of spawning stock, albeit at a low level. Monitoring data 
for 1980–2020 confirmed that, due to the biological characteristics of the common sprat, M. leidyi has not 
had a significant impact on its population: after the introduction of the ctenophore, the annual stock increase 
was 2.23%, compared to 0.8% before its introduction. The analysis also showed no influence of M. leidyi 
on the dynamics of commercial carp stocks, as the mean annual stock of this species did not differ across 
the various time periods, including the period of rapid growth in M. leidyi abundance in the Caspian Sea.

Keywords: invader, ctenophore, zooplankton, sturgeon, kilka, benthophagous fish, ecosystem.
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Впервые получены сведения о фауне почвенных нематод и структуре их сообществ в условиях 
инвазии борщевика Сосновского Heracleum sosnowskyi Manden. в северные луговые экосистемы. Ис-
следование выполнено на территории Республики Карелия в окрестностях пос. Эссойла (Пряжинский 
район) и пос. Шуя (Прионежский район), где на данный момент существуют одни из самых обшир-
ных зарослей борщевика в регионе. Показано, что численность и разнообразие почвенных нематод 
в местах произрастания борщевика значительно варьировали, в структуре сообществ нематод доми-
нировали бактериотрофы, политрофы и нематоды, ассоциированные с растениями, то есть высокое 
обилие имели трофические группы нематод с широким спектром питания. На основе сравнительного 
анализа данных полевых сборов на двух модельных участках – монодоминантного растительного 
сообщества, образованного борщевиком, и контрольного лугового биоценоза выявлены изменения 
различных характеристик сообществ нематод, происходящие при внедрении борщевика в луговые 
экосистемы. Установлено, что в местах растительной инвазии происходит изменение доминирую-
щих родов нематод и соотношения эколого-трофических групп, однако общее число выявленных 
таксонов нематод остаётся практически без изменений. Таким образом, внедрение нового для реги-
она вида растения в природные сообщества не приводит к значительному снижению разнообразия 
фауны нематод. Регрессионный анализ показал наличие статистически значимых закономерностей 
между рядом параметров, характеризующих сообщества почвенных нематод (общая численность, 
индекс Маргалефа, обилие некоторых трофических групп нематод), и следующими экологическими 
факторами – кислотность почвы, содержание общего углерода и азота. Таким образом, проведённое 
исследование также позволило оценить роль почвенных условий как факторов формирования сооб-
ществ почвенных нематод в условиях инвазии H. sosnowskyi в луговые экосистемы.

Ключевые слова: растительные инвазии, почвенные нематоды, таксономическое разнообразие, 
структура сообществ, абиотические факторы, северные экосистемы.
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Введение
Проблема растительных инвазий и вы-

теснение инвазивными видами аборигенных 
представителей флоры и фауны является об-
щемировой. Под инвазивными видами (так-
же инвазионный, или инвазийный) понима-
ют натурализовавшиеся чужеродные виды, в 
границах своего вторичного ареала внедряю-
щиеся в естественные или полуестественные 
сообщества и вытесняющие аборигенные 
виды или меняющие структуру сообществ. 
Эти виды могут представлять угрозу для 
местного видового или экосистемного био-

разнообразия, а также служить источником 
экономического ущерба или быть опасными 
для здоровья человека [Виноградова и др., 
2010; Дгебуадзе, 2011; Инвазивные растения 
и животные …, 2021]. На Северо-Западе Рос-
сии особого внимания заслуживает борщевик 
Сосновского Heracleum sosnowskyi Manden., 
агрессивный инвазивный вид. Он формирует 
устойчивые популяции, способные к само-
поддержанию без повторяющегося вселения 
[Антипина, Шуйская, 2009]. Формирование 
новых растительных сообществ под влияни-
ем борщевика приводит к изменениям струк-
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туры и функционирования всех компонентов 
природных сообществ, в том числе почвен-
ных экосистем [Гольке и др., 2021; Лаптева и 
др., 2021; Glushakova et al., 2015; Čerevková et 
al., 2020].

Нематоды (круглые черви) представ-
ляют одну из наиболее многочисленных и 
разнообразных групп в почвенной фауне. 
Повсеместное распространение, большое 
количество видов с разнообразными типами 
питания, тесная трофическая связь с бактери-
ями, грибами, растениями и активное участие 
в процессах преобразования органическо-
го вещества обеспечивают группе высокую 
значимость в экологических исследованиях 
при оценке состояния почвенных экосистем. 
Таким образом, нематоды имеют огромный 
потенциал как объекты биоиндикации, по-
скольку изменения структуры их сообществ 
предоставляют ценную информацию о сте-
пени нарушенности биотопа, о функциональ-
ном состоянии почвы, позволяя также делать 
выводы и о других биотических группах [Ку-
дрин, Сущук, 2022; Bongers, 1990; Bongers, 
Ferris, 1999; Ferris et al., 2001]. 

Имеющиеся в литературе данные о сооб-
ществах почвенных нематод под влиянием 
инвазии новых видов растений немногочис-
ленны и, кроме того, противоречивы. Так, 
численность нематод увеличивалась [Chen 
et al., 2007], снижалась [Fitoussi et al., 2016; 
Čerevková et al., 2020] или не изменялась 
[Yeates, Williams, 2001] под влиянием инва-
зий; разнообразие в целом снижалось [Renčo, 
Baležentiené, 2015; Lozzaro et al., 2018], но 
также инвазия растений была связана с по-
явлением новых таксонов нематод [Yeates, 
Williams, 2001]; численность паразитов рас-
тений как снижалась, так и увеличивалась 
[Yeates, Williams, 2001; Morriën et al., 2012; 
Renčo, Baležentiené, 2015; Čerevková et al., 
2020]; перестройка структуры сообществ, по 
разным сведениям, была связана с трофиче-
скими группами бактериотрофов, политро-
фов, нематод, ассоциированных с растениями, 
или паразитов растений [Renčo, Baležentiené, 
2015; Čerevková et al., 2020]. В некоторых 
работах зарубежных авторов показано, что 
при инвазии и длительном произрастании 
растений (травянистых и древесных) в есте-

ственных биоценозах происходит изменение 
трофической структуры сообществ почвен-
ных нематод в сторону увеличения доли бак-
териотрофов и снижения паразитов растений 
[Porazinska et al., 2007; Renčo, Baležentiené, 
2015]. Такие закономерности авторы связы-
вают с произрастанием инвазивных видов 
растений в местообитаниях, не свойственных 
для них, что предполагает отсутствие абори-
генных патогенов, поражающих вид в есте-
ственных условиях. 

Внедрение инвазивных видов растений 
оказывает влияние и на другие компонен-
ты почвенной биоты. Инвазия H. sosnowskyi 
оказала негативное влияние на популяции 
аскомицетовых видов, при этом доля дрож-
жеподобных грибов, обладающих высокой 
гидролитической активностью (виды рода 
Trichosporon), увеличилась [Glushakova et al., 
2015]. Ещё один инвазивный вид – недотрога 
желёзконосная Impatiens glandulifera Royle 
изменяет сообщества почвенных беспозво-
ночных [Tanner et al., 2013; Rusterholz et al., 
2014], активность почвенных бактерий и со-
общества почвенных грибов [Gaggini et al., 
2018]. В частности, изучение влияния ин-
вазии I.  glandulifera в лесные биоценозы на 
сообщества почвенных микроорганизмов 
показало снижение биомассы бактериально-
го компонента и изменение его структуры, 
в то же время для почвенных грибов отме-
чено снижение количества микоризных гри-
бов и, как следствие, уменьшение биомассы 
микоризы по сравнению с незаселёнными 
видом-вселенцем участками [Gaggini et al., 
2018, 2019].

Влияние инвазивных растений, приводя-
щее к снижению видового и функциональ-
ного разнообразия аборигенных растений, 
не всегда вызывает закономерную ответную 
реакцию разнообразия почвенных организ-
мов на таксономическом или функциональ-
ном уровне. Так, внедрение Reynoutria spp. в 
природные экосистемы (Франция), несмотря 
на незначительное влияние на сообщества 
беспозвоночных на фоне уменьшения разно-
образия растений, нарушает функциональ-
ные связи внутри почвенной пищевой сети, 
сокращая корреляции между детритофагами 
и хищниками (взаимоотношения по типу 
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«хищник – жертва») [Brousseau et al., 2021]. 
Полученные исследователями результаты 
раскрывают ещё один аспект воздействия 
растительных инвазий на экосистемы, также 
значимый для их стабильности и функциони-
рования.

Таким образом, растительные инвазии 
трансформируют сразу многие компоненты 
экосистем – растительность, сообщества поч-
венных организмов и биоразнообразие в це-
лом на различных его уровнях, – изменяя не 
только их состав, но и характер биотических 
взаимоотношений между отдельными компо-
нентами.

В настоящем исследовании мы попыта-
лись ответить на вопрос, изменяются ли со-
общества почвенных нематод при внедрении 
борщевика Сосновского в луговые экосисте-
мы (на примере Республики Карелия). Для 
этого были исследованы монодоминантные 
растительные сообщества, образованные 
борщевиком, и контрольные луга, распола-
гающиеся в непосредственной близости с 
местами инвазий. Нами была выдвинута ги-
потеза о формировании сообществ нематод с 
низким уровнем разнообразия, численности, 
доминированием нематод с низкими значе-
ниями по c-p-шкале (r-стратеги в широком 
смысле термина) и с изменением соотноше-
ния трофических групп под влиянием обед-
нения разнообразия растительности и ста-
новления монодоминантных растительных 
сообществ с борщевиком.

Материал и методика
Изучение разнообразия фауны, числен-

ности и структуры сообществ почвенных 
нематод в местах произрастания борщевика 
Сосновского Heracleum sosnowskyi Manden. 
выполнено на примере пос. Эссойла (Пря-
жинский район; 61°49’ с.  ш., 33°09’ в.  д.) и 
пос. Шуя (Прионежский район; 61°52’ с. ш., 
34°14’ в. д.), где на данный момент существу-
ют одни из самых обширных зарослей в Ре-
спублике Карелия [Инвазивные растения и 
животные …, 2021]. Полевые сборы выпол-
нены на двух модельных участках в пределах 
каждой локации – в монодоминантном расти-
тельном сообществе, образованном борщеви-
ком, и на контрольном луге.

Согласно геоботаническому описанию, 
в состав травяного яруса контрольного луга 
в пос. Эссойла входили виды семейства 
Poacea, одуванчик лекарственный Taraxacum 
officinale F.H. Wigg., сныть обыкновенная 
Aegopodium podagraria L., клевер луговой 
Trifolium pratense L., горошек мышиный Vicia 
cracca L., лютик Ranunculus sp. Борщевик же 
образовывал сплошные заросли со 100%-м 
проективным покрытием.

В состав травяного яруса контрольно-
го луга в пос. Шуя входили виды семейства 
Poacea, манжетка Alchemilla sp., тысячелист-
ник обыкновенный Achillea millefolium L., 
купырь Anthriscus sp. Борщевик так же, как 
и в пос. Эссойла, образовывал сплошные за-
росли.

Образцы почвы были отобраны случай-
ным образом из каждого биоценоза в пределах 
типичного однородного участка раститель-
ности (2×2 м) с использованием почвенного 
бура (диаметр 20 мм) на глубину 0–15 см в 
девяти повторностях (n = 9). Нематод выде-
ляли модифицированным методом Бермана с 
экспозицией 48 ч, фиксация – ТАФом (триэ-
таноламин : формалин : вода в соотношении 
2 : 7 : 91) [van Bezooijen, 2006]. Идентифи-
кацию нематод осуществляли на врéменных 
глицериновых препаратах. Устанавливали си-
стематическую принадлежность (до уровня 
рода) не менее чем 100 особей нематод из ка-
ждой пробы с помощью микроскопа при уве-
личении 400–600×. Каждый таксон нематод 
относили к одной из шести эколого-трофиче-
ских групп: бактериотрофы (Б), микотрофы 
(М), политрофы (П), хищники (Х), паразиты 
растений (Пр) и нематоды, ассоциированные 
с растениями (Аср) [Yeates et al., 1993 а, b]. 

Для оценки состояния сообществ нема-
тод и особенностей функционирования поч-
венных экосистем использованы следующие 
параметры: плотность популяций нематод 
(экз./100 г сырой почвы), таксономическое 
разнообразие (количество родов), индекс 
видового богатства Маргалефа DMg, индекс 
доминирования Симпсона С [Одум, 1975], 
эколого-трофическая структура сообществ 
нематод.

Проанализированы также эколого-по-
пуляционные индексы, разработанные для 
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сообществ нематод и характеризующие поч-
венную трофическую сеть, – индексы струк-
турирования (structure index, SI) и обогащения 
(enrichment index, EI) [Ferris et al., 2001]. Ин-
дексы основаны на концепции функциональ-
ных групп нематод, которые, в свою очередь, 
определяются объединением трофики таксо-
нов [Yeates et al., 1993а] и с-р-классов нематод 
[Bongers, 1990]. Таксоны нематод с различны-
ми экологическими стратегиями распределе-
ны в группы, выраженные в с-р-значениях по 
шкале Бонгерса (colonizers-persisters scale): 
от колонизаторов (с-р = 1), устойчивых к не-
благоприятным условиям существования с 
быстрыми темпами размножения (r-стратеги 
в широком смысле), до персистеров (с-р = 5) 
с низкой репродуктивной способностью и 
повышенной чувствительностью к факторам 
окружающей среды (K-стратеги в широком 
смысле). Индекс EI основан на чувствитель-
ности функциональных групп нематод, не 
связанных с растениями, к возрастанию до-
ступности пищевых ресурсов и характери-
зует обогащение почвы органикой. При его 
определении учитываются бактериотрофы и 
микотрофы с c-p = 1 и 2 соответственно, т.е. 
группы, связанные в своей трофике с актив-
ностью первичных потребителей детрита. 
SI вычисляется на основе функциональных 
групп нематод с высокими значениями (3–5) 
по с-р-шкале (Б3–5, М3–5, П4–5, Х3–5); индекс от-
ражает увеличение числа трофических связей 
в экосистеме, степень зрелости почвенной 
трофической сети, сложность и стабильность 
среды обитания в целом. Подробное описа-
ние расчёта и интерпретации индексов пред-
ставлено в статье Кудрина и Сущук [2022]. 

Фаунистический профиль, построенный 
при совмещении значений индексов SI и EI, 
даёт возможность охарактеризовать состоя-
ние почвенных трофических сетей и почвен-
ной экосистемы [Ferris et al., 2001].

Результаты исследований будут проанали-
зированы в виде попарных сравнений «Бор-
щевик vs Борщевик» и «Борщевик vs Луг» в 
двух локациях. Числовые данные представ-
лены в форме M ± SD (среднее значение ± 
стандартное отклонение). Статистическая 
обработка данных проведена с использовани-
ем U-критерия Манна-Уитни (Mann-Whitney, 

U-test). Различия между группами считали 
достоверными при р < 0.05. 

Ординация сообществ почвенных нема-
тод исследованных биоценозов проведена 
методом неметрического многомерного шка-
лирования (nMDS) с использованием индек-
са Брея – Кертиса на основе относительного 
обилия таксонов нематод. Оценку различий 
сообществ нематод между исследованными 
биоценозами проводили с помощью анализа 
группового сходства проб (ANOSIM). Разли-
чия между группами признавали значимыми 
при p  <  0.05 (с учётом поправки Бонферро-
ни). Процедуру анализа процента подобия 
(similarity percentage, SIMPER) применяли 
для установления таксонов, которые вносят 
наибольший вклад (в%) в различия анализи-
руемых сообществ.

Для изучения зависимости между различ-
ными параметрами сообществ нематод (далее 
– нематологические параметры) и почвенны-
ми характеристиками использованы методы 
множественной линейной регрессии и обоб-
щённых аддитивных моделей (GAM). Мно-
жественная линейная регрессия применялась 
для оценки линейных связей между зависи-
мой переменной (нематологические параме-
тры) и независимыми переменными или пре-
дикторами (почвенные характеристики). В 
общем виде уравнение регрессии имеет сле-
дующий вид: y = b + a1x1 + a2x2 + …+ anxn, где 
y – зависимая переменная (нематологический 
параметр); х1…xn – независимая переменная 
или предиктор (почвенные характеристики); 
a1…an, b – коэффициенты регрессии.

Значимость отличий коэффициентов ре-
грессии от нуля проверяли критерием Стью-
дента t. В качестве критического уровня 
значимости отличий p принято стандартное 
значение α  =  0.05. При подтверждении ну-
левой гипотезы о незначимости отличий 
(p  >  0.05) соответствующие предикторы по 
одному, начиная с имеющего наибольшее p, 
исключали из модели. Модельные параметры 
на каждом шаге пересчитывали. Адекват-
ность моделей исходным данным проверяли 
критерием Фишера F, сравнивая межгруппо-
вую дисперсию с внутригрупповой. Качество 
аппроксимации оценивали по коэффициенту 
детерминации R2. 



175РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2025

Использование обобщённых аддитивных 
моделей (GAM), в частности сглаживающих 
функций (сплайны), не показало статистиче-
ски значимых нелинейных связей между изу-
ченными нематологическими и почвенными 
параметрами.

Статистические анализы выполнены при 
помощи программы PAST 3.19 [Hammer et al., 
2001] и программного пакета R [R Core Team, 
2020]. 

Анализ почвенных свойств выполнен по 
общепринятым методикам [Аринушкина, 
1970]. Оценивали рН водный и солевой – по-
тенциометрически (pH метр Hanna), содержа-
ние общего углерода (С, %) – сжиганием по 
Тюрину со спектрофотометрическим окон-
чанием (спектрофотометр СФ-2000, Россия), 
содержание общего азота (N, %) – сжиганием 
по Къельдалю с титриметрическим и спек-
трофотометрическим окончанием, подвижно-
го фосфора (P под., %) и калия (K под., мг/кг) 
– по Кирсанову со спектрофотометрическим 
окончанием (фосфор) (спектрофотометр СФ-
2000, Россия) и атомно-эмиссионным оконча-
нием (калий) (атомно-абсорбционный спек-
трофотометр АА-7000, Shimadzu, Япония), 
нитратного азота – потенциометрическим 
методом (потенциометр «Анион-4100», Рос-
сия). Данные получены с использованием 
оборудования ЦКП «Аналитическая лабора-
тория» ИЛ КарНЦ РАН.

Для выполнения исследования почвен-
ных нематод использовано научное обору-
дование Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской ака-
демии наук».

Результаты
Почвенные параметры. Анализ почвен-

ных параметров показал, что почвы контроль-
ных лугов (в двух локациях) выделяются бо-
лее высоким содержанием углерода и азота, 
а также меньшим уровнем кислотности, чем 
почвы мест произрастания борщевика. В поч-
ве луга в пос. Шуя обнаружено самое высо-
кое содержание углерода. В почве под борще-
виком в пос. Эссойла выявлены самые низкие 
значения уровня pH сол., содержания углеро-
да, азота, калия и нитратного азота (табл. 1).

Таксономическое разнообразие и чис-
ленность нематод. Установлено, что разно-
образие фауны нематод в местах произраста-
ния борщевика в пос. Шуя составляло 31 род, 
а в пос. Эссойла – 20 родов. Таксономическое 
разнообразие по индексу Маргалефа DMg в 
первом случае значимо выше, чем во втором 
(Mann-Whitney U-test, p < 0.05), но различия 
между местами произрастания борщевика и 
луговыми биоценозами и в пос. Шуя, и в пос. 
Эссойла незначимы (Mann-Whitney U-test, 
p  >  0.05). Более высокие значения индекса 
доминирования Симпсона отмечены в двух 
локациях пос. Эссойла (табл. 2). 

Общий список выявленных в исследова-
нии таксонов почвенных нематод представ-
лен в таблице 3. Различия общей численности 
почвенных нематод во всех биотопах случай-
ны (Mann-Whitney U-test, p > 0.05).

Эколого-трофическая структура сооб-
ществ нематод. Структура сообществ поч-
венных нематод в местах произрастания бор-
щевика характеризовалась доминированием 
политрофов и сходным обилием нематод, 

Таблица 1. Почвенные параметры в биотопах, сформированных сплошными зарослями борщевика, и в контроль-
ных луговых биоценозах на территории Республики Карелия

Биотоп pH вод. pH сол. С, % N, % P под, % K под, мг/
кг

N от NO3,
мг/кг 
почвы

Шуя
Борщевик 5.30 5.46 15.76 0.30 0.029 200 66

Луг 5.80 5.83 21.82 0.41 0.029 140 39

Эссойла
Борщевик 5.68 5.00 7.98 0.26 0.031 110 24

Луг 5.64 5.37 11.92 0.37 0.040 366 41

Примечание: pH вод. – кислотность (водная вытяжка); pH сол. – кислотность (солевая вытяжка); С, %, – органи-
ческий углерод; N, %, – общий азот; P под., %, – подвижный фосфор; К под., мг/кг, – подвижный калий; N от NO3, 
мг/кг, – нитратный азот.
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Таблица 2. Характеристики сообществ почвенных нематод в местах инвазии Heracleum sosnowskyi в сравнении 
с контрольными луговыми биоценозами на территории Республики Карелия

Параметр Шуя, борщевик
n = 9

Эссойла, борщевик
n = 9

Шуя, луг
n = 9

Эссойла, луг
n = 9

Численность и таксономическое разнообразие

Численность, экз./100 
г почвы 1639 ± 726a 2758 ± 1251a 1777 ± 588a 1748 ± 516a

Общее число родов 
нематод 31 20 31 19

Индекс DMg 4.05 ± 0.48a 2.40 ± 0.43b 4.01 ± 0.21a 2.41 ± 0.20b

Индекс C 0.08 ± 0.05a 0.12 ± 0.11b 0.10 ± 0.02a 0.17 ± 0.06b

Относительное обилие эколого-трофических групп нематод, %

Б 20.6 ± 7.0a 43.9 ± 11.6b 19.6 ± 5.0a 20.4 ± 5.1a

М 12.1 ± 8.0a 4.6 ± 3.9b 13.0 ± 5.7a 16.8 ± 8.2a

П 26.6 ± 19.5ab 21.0 ± 17.2a 12.0 ± 7.1b 27.2 ± 12.4a

Х 1.6 ± 1.1a 0b 2.3 ± 2.0a 0b

Аср 21.0 ± 9.7ab 18.7 ± 10.8a 29.9 ± 5.7b 28.7 ± 10.3b

Пр 18.1 ± 9.9a 11.8 ± 8.5b 23.2 ± 5.0a 6.9 ± 4.4b

Численность эколого-трофических групп нематод, экз./100 г почвы

Б 337 ± 184a 1211 ± 609b 345 ± 138a 356 ± 167a

М 198 ± 85ab 128 ± 109a 231 ± 146ab 293 ± 193b

П 436 ± 349ab 579 ± 177a 213 ± 112b 476 ± 270a

Х 26 ± 23a 0b 42 ± 33a 0b

Аср 344 ± 151a 515 ± 415a 534 ± 225a 502 ± 151a

Пр 298 ± 140a 325 ± 312ab 412 ± 154a 121 ± 94b

Примечания: n – объём выборки (число проб), числовые данные представлены в форме М ± SD (среднее значение 
± стандартное отклонение). Значения с различными буквенными обозначениями в строке статистически различа-
ются (Mann-Whitney U-test, p < 0.05): Б – бактериотрофы; М – микотрофы; П – политрофы; Х – хищники; Аср – 
нематоды; ассоциированные с растениями; Пр – паразиты растений.  DMg – индекс видового богатства Маргалефа, 
С – индекс доминирования Симпсона.

ассоциированных с растениями, и бактери-
отрофов в пос. Шуя (см. табл. 2). Хищные 
нематоды обнаружены с незначительным от-
носительным обилием (1.6%) только в почве 
биотопа пос. Шуя. В биотопе пос. Эссойла 
преобладали бактериотрофы (со значитель-
ным отрывом – 44% от фауны) и политрофы, 
которым незначительно уступали нематоды, 
ассоциированные с растениями (см. табл. 2).

Так, анализ эколого-трофической струк-
туры сообществ нематод локации в пос. Шуя 
показал, что в почве в месте произрастания 
борщевика на первой позиции в ряду домини-
рования трофических групп находятся поли-
трофы. В почве контрольного луга нематоды, 
ассоциированные с растениями, являются до-
минирующей группой, позицию субдоминан-

та занимают паразиты растений (см. табл. 2). 
Обращает на себя внимание, что относитель-
ное обилие трёх трофических групп (бакте-
рио-, микотрофы и хищники) представлено 
в двух сравниваемых сообществах сходно, 
однако различия статистически незначимы и 
для других групп.

В структуре сообщества нематод в почве 
под борщевиком в пос. Эссойла, как было от-
мечено выше, преобладали бактериотрофы, 
политрофы и нематоды, ассоциированные с 
растениями. В луговом же биоценозе отно-
сительное обилие нематод-бактериотрофов 
значимо (при р  <  0.05) ниже, а микотрофов 
и нематод, ассоциированных с растениями, 
– выше, чем под борщевиком (см. табл. 2). 
Кроме того, обилие нематод-паразитов расте-
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Таблица 3. Среднее относительное обилие (%) таксонов почвенных нематод в местах произрастания борщевика 
и в контрольных луговых биоценозах

Таксоны Функциональная 
группа

Шуя Эссойла
Борщевик Луг Борщевик Луг

Отряд Enoplida Filipjev, 1929
Семейство Alaimidae Micoletzky, 1922

Alaimus De Man, 1880 Б4 0.9 1.1 1.2 0
Отряд Triplonchida Cobb, 1920

Семейство Diphtherophoridae Micoletzky, 1922
Diphtherophora de Man, 1880 М3 2.1 2.6 0 0

Отряд Dorylaimida Pearse, 1942
Семейство Tylencholaimellidae Jairajpuri, 1964

Doryllium Cobb, 1920 М4 2.4 4.6 0 0
Семейство Dorylaimidae de Man, 1876

Mesodorylaimus Andrássy, 1959 П5 4.7 0 0.5 0
Prodorylaimium Andrássy, 1969 П4 15.9 0.3 0 0

Семейство Qudsianematidae Jairajpuri, 1963
Eudorylaimus Andrássy, 1959 П4 4.1 9.1 20.5 27.0
Epidorylaimus Andrássy, 1986 П4 1.9 2.4 0 0

Семейство Aporcelaimidae Heyns, 1965
Aporcelaimellus Heyns, 1965 П5 0 0.2 0 0.2

Отряд Mononchida Jairajpuri, 1969
Семейство Mononchidae Chitwood, 1937

Clarkus Jairajpuri, 1970 Х4 0 1.0 0 0
Семейство Mylonchulidae Jairajpuri, 1969

Mylonchulus Cobb, 1916 Х4 1.6 1.3 0 0
Отряд Monhysterida Filipjev, 1929

Семейство Monhysteridae De Man, 1876
Eumonhystera Andrássy, 1981 Б2 0 0.2 0 0

Отряд Plectida Malakhov, 1982
Семейство Plectidae Örley, 1880

Plectus Bastian, 1865 Б2 3.1 5.3 0.7 0.6
Anaplectus De Coninck & Stekhoven, 1933 Б2 0 0 9.8 0.2

Отряд Rhabditida Chitwood, 1933
Семейство Panagrolaimidae Thorne, 1937

Panagrobelus Thorne, 1939 Б1 0.1 0 0 0
Panagrolaimus Fuchs, 1930 Б1 0.5 1.9 0.5 2.4

Семейство Cephalobidae Filipjev, 1931
Acrobeloides Cobb, 1924 Б2 1.6 0.2 1.1 1.7
Cephalobus Bastian, 1865 Б2 8.0 4.2 3.4 4.1
Chiloplacus Thorne, 1937 Б2 0.7 1.7 6.4 3.3
Eucephalobus Steiner, 1936 Б2 4.1 3.0 7.4 5.3
Heterocephalobus Brzeski, 1960 Б2 0 0.2 0 0

Семейство Rhabditidae Örley, 1880
Rhabditis Dujardin, 1845 Б1 1.5 1.6 11.8 0
Mesorhabditis Osche, 1952 Б1 0.1 0.2 1.6 2.8

Семейство Tylenchidae Örley, 1880
Boleodorus Thorne, 1941 Аср2 0 0.6 0 0
Filenchus Andrássy, 1954 Аср2 8.0 5.3 0.4 1.2
Malenchus Andrássy, 1968 Аср2 1.8 0.6 1.1 0.4
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Aglenchus Andrássy, 1954 Аср2 8.7 19.2 17.2 26.2
Coslenchus Siddiqi, 1978 Аср2 1.4 3.5 0 0.9
Lelenchus Andrássy, 1954 Аср2 0.4 0.7 0 0
Tylenchus Bastian, 1865 Аср2 0.7 0 0 0

Семейство Anguinidae Nicoll, 1935
Ditylenchus Filipjev, 1936 М2 1.1 0.6 1.6 1.2

Семейство Belonolaimidae Whitehead, 1959
Tylenchorhynchus Cobb, 1913 Пр3 1.1 0.3 0 0
Nagelus Thorne & Malek, 1968 Пр3 1.6 4.2 0 0

Семейство Tylenchulidae Skarbilovich, 1947
Paratylenchus Micoletzky, 1922 Пр2 0.8 0 8.3 1.1

Семейство Pratylenchidae Thorne, 1949
Pratylenchus Filipjev, 1936 Пр3 0.3 0 3.5 5.8

Семейство Hoplolaimidae Filipjev, 1934
Helicotylenchus Steiner, 1945 Пр3 14.3 18.7 0 0

Семейство Aphelenchoididae Skarbilovich, 1947
Aphelenchoides Fischer, 1894 М2 1.5 1.2 0.5 2.0

Семейство Aphelenchidae Fuchs, 1937
Aphelenchus Bastian, 1865 М2 5.0 4.0 2.5 13.6
Итого таксонов – 37 31 31 20 19

Примечания: функциональная группа [Ferris et al., 2001] – это объединение трофической группы таксона [Yeates et 
al., 1993а] и значения (от 1 до 5) по с-р-шкале Бонгерса [Bongers, 1990]. Трофические группы: Б – бактериотрофы; 
М – микотрофы; П – политрофы; Х – хищники; Аср – нематоды, ассоциированные с растениями; Пр – паразиты 
растений. 

ний в почве луга ниже, чем под борщевиком, 
однако различия статистически незначимы 
(р = 0.72). Но в целом можно отметить, что 
оба сообщества имеют сходную структуру.

Доминирующие таксоны почвенных 
нематод. Отмечены изменения доминиру-
ющих таксонов почвенных нематод лугово-
го биоценоза в пос. Эссойла при внедрении 
в него борщевика. Так, в почвах лугового 
биоценоза доминируют политрофы рода 
Eudorylaimus и нематоды, ассоциированные 
с растениями рода Aglenchus, также высоко 
обилие микотрофов рода Aphelenchus (см. 
табл. 3). Под борщевиком первые два доми-
нанта (рр. Eudorylaimus, Aglenchus) сохраня-
ются, но здесь обильны бактериотрофы двух 
родов – Anaplectus и Rhabditis, которые прак-
тически не представлены в почве луга. Также 
стоит обратить внимание на два доминирую-
щих таксона фитопаразитических нематод: 
под борщевиком это р. Paratylenchus (эктопа-
разит корневой системы растений), в луговом 
биоценозе – р. Pratylenchus, который являет-
ся мигрирующим эндопаразитом корней рас-
тений.

В пос. Шуя также отмечены различия 
доминирующих таксонов нематод в поч-
ве лугового биоценоза и борщевика, одна-
ко иного характера. Так, в почве луга до-
минируют нематоды, ассоциированные с 
растениями р. Aglenchus, паразиты растений р. 
Helicotylenchus и политрофы р. Eudorylaimus. 
Под борщевиком первые два доминанта (рр. 
Helicotylenchus, Aglenchus) сохраняются, хотя 
их относительное обилие и снижается, а наи-
большую численность имеют всеядные нема-
тоды р. Prodorylaimium, которые практически 
не представлены в почве луга (см. табл. 3). 
Таким образом, обращает на себя внимание 
смена доминирующих таксонов из группы 
нематод-политрофов: под борщевиком это 
р. Prodorylaimium, в луговом биоценозе – 
р. Eudorylaimus.

Ординация сообществ почвенных не-
матод в местах произрастания борщевика 
и в луговых биоценозах. Ординация, прове-
дённая методом неметрического многомерно-
го шкалирования на основе относительного 
обилия таксонов нематод, продемонстриро-
вала весьма чёткое и статистически значи-
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мое разделение сообществ почвенных нема-
тод под борщевиком в посёлках Эссойла и 
Шуя (ANOSIM-тест; R = 0.82; p = 0.0006) и 
в луговой почве этих двух посёлков (R = 0.99; 
p  =  0.0006) (рис.  1). С другой стороны, раз-
личия сообществ нематод борщевика и кон-
трольного луга, хотя и статистически значи-
мы, но имеют заметно более низкий уровень 
(Эссойла: R = 0.26; p = 0.0258; Шуя: R = 0.27; 
p = 0.0018). Таким образом, локальные усло-
вия региона исследования в большей степени 
определяют особенности разнообразия фа-
уны почвенных нематод, чем фактор расти-
тельной инвазии.

На основании процедуры SIMPER вы-
делены дифференцирующие таксоны ранга 
рода для каждой из исследованных групповых 
пар: «Борщевик, Шуя и Борщевик, Эссойла», 
а также «Луг, Шуя и Луг, Эссойла», которые 
различаются главным образом вкладом нема-
тод р. Eudorylaimus и р. Helicotylenchus в фа-
уну; сообщества нематод в паре «Борщевик, 
Эссойла и Луг, Эссойла» различаются за счёт 

Рис. 1. Ординационная диаграмма nMDS сообществ почвенных нематод на основе относительного обилия таксо-
нов нематод из мест произрастания борщевика Сосновского и контрольных луговых биоценозов на территории 
Республики Карелия: 1 – борщевик; 2 – луг (пос. Шуя); 3 – борщевик; 4 – луг (пос. Эссойла).

рр. Aglenchus, Eudorylaimus, Aphelenchus, 
Rhabditis, Anaplectus; а в паре «Борщевик, 
Шуя и Луг, Шуя» – за счёт нематод рр. Prodo-
rylaimium, Aglenchus, Eudorylaimus, Helicoty-
lenchus, Filenchus.

Эколого-популяционные индексы. Со-
стояние трофических сетей и степень нару-
шенности почвенных экосистем были оце-
нены с помощью фаунистического профиля 
сообществ нематод, полученного на основе 
эколого-популяционных индексов SI и EI и 
представленного графически в двумерном 
пространстве (рис. 2).

Соотношение эколого-популяционных 
индексов характеризует почвенную экоси-
стему в месте произрастания борщевика 
в пос. Шуя как ненарушенную со структу-
рированной почвенной трофической сетью 
(квадрат С фаунистического профиля), лу-
говой биоценоз в этом посёлке с несколько 
более высокими значениями индекса обога-
щения располагается на границе квадратов 
В и С профиля.
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Почвенная экосистема в месте произрас-
тания борщевика в пос. Эссойла оценивает-
ся как зрелая с низким/средним уровнем на-
рушенности (квадрат В), луг в этом посёлке 
имеет сходные характеристики и располага-
ется в том же квадрате.

Индекс структурирования имел высокие 
(больше 50) и сходные во всех исследован-
ных биоценозах значения, что указывает на 
сложную многокомпонентную почвенную 
трофическую сеть. Индекс же обогащения EI, 
характеризующий количество доступной ор-
ганики в почве, варьировал сильнее (в сред-
нем от 39.9 до 64.3).

Таким образом, значительного снижения 
величин эколого-популяционных нематоло-
гических индексов в местах инвазии борще-
вика не установлено, а выявленное соотноше-
ние индексов указывает на малонарушенные 
или ненарушенные почвенные экосистемы 
в исследованных биоценозах. Можно пред-
положить, что индексы SI и EI малоинфор-
мативны как биоиндикационные параметры 
при оценке трансформации сообществ нема-
тод и экосистем в целом в ходе растительных 
инвазий.

Оценка влияния почвенных пара-
метров на различные характеристи-

Рис. 2. Фаунистический профиль, характеризующий почвенную трофическую сеть мест произрастания борщевика 
Сосновского и контрольных луговых биоценозов на территории Республики Карелия [Ferris et al., 2001]: А – сла-
боразвитые почвенные экосистемы с высоким уровнем нарушенности (disturbed); В – зрелые экосистемы с низким 
или средним уровнем нарушенности (maturing); С – структурированные ненарушенные экосистемы (structured); 
D – деградированные почвенные экосистемы, находящиеся в условиях стресса (degraded).

ки сообществ почвенных нематод. Для 
установления связей между различными ха-
рактеристиками сообществ нематод и поч-
венными условиями в местах произрастания 
борщевика и в контрольных луговых биоце-
нозах выполнен регрессионный анализ (табл. 
4). Показана достоверная положительная 
связь между содержанием углерода (С, %) в 
почве и индексом Маргалефа DMg. Наиболее 
полно исследованные почвенные характери-
стики объяснили вариацию численности и 
относительного обилия бактериотрофов, что 
показывают значения коэффициента детер-
минации R2 (0.53 для численности, 0.63 для 
относительного обилия). 

Численность и относительное обилие бак-
териотрофов, а также относительное обилие 
микотрофов, то есть нематод низких трофи-
ческих уровней, положительно коррелиро-
вали с уровнем pH почвы. В то же время для 
бактериотрофов (по относительному обилию) 
показана отрицательная связь с содержанием 
общего углерода и азота. Кроме того, относи-
тельное обилие паразитов растений и хищни-
ков (нематоды высокого трофического уровня) 
прямо коррелировало с количеством углерода 
и азота в почве. Таким образом, статисти-
чески значимые закономерности получены 
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между рядом нематологических параметров 
и следующими экологическими факторами, 
вносящими весомый вклад в формирование 
локальных почвенных условий среды обита-
ния педобионтов, – это кислотность почвы 
(солевая и водная вытяжка), содержание об-
щего углерода (С, %) и азота (N, %).

Обсуждение
Полученные результаты свидетельствуют 

о том, что численность и таксономическое 
разнообразие почвенных нематод не изменя-
ются в местах произрастания борщевика по 
сравнению с контрольными лугами. Тот факт, 
что разнообразие почвенных нематод оста-
ётся на одном уровне в условиях раститель-
ной инвазии, согласуется с литературными 
данными [Renčo et al., 2019; Čerevková et al., 
2020], но также противоречит некоторым дру-
гим исследованиям, в которых было выявле-
но его снижение [Renčo, Baležentiené, 2015]. 
Несмотря на отсутствие значимых различий 
для показателя общей численности, обраща-
ет на себя внимание тренд на его увеличение 
под борщевиком в одной из исследованных 
локаций, происходящий за счёт нематод-бак-
териотрофов. 

Таблица 4. Результаты множественного линейного регрессионного анализа, показывающие зависимости между 
некоторыми параметрами сообществ почвенных нематод и почвенными характеристиками

Параметры pH
сол.

pH
вод. C, % N, % R2 F p

Численность нематод, экз./100 г почвы
Общая –1404* – – – 0.15 7.27 0.011
Бактериотрофы – 1575*** – –8302.7*** 0.53 21.57 < 0.001
Политрофы – – –25.85* – 0.12 6.12 0.018

Относительное обилие, %
Бактериотрофы – 29.317* –1.299* –117.68** 0.63 15.18 < 0.001
Микотрофы 11.059* – – – 0.10 5.28 0.027
Паразиты растений – – 1.7670*** 0.227* 0.40 12.85 < 0.001
Хищники – – 0.2975** – 0.41 23.74 < 0.001

Индексы
Индекс Маргалефа – –1.027** 0.089*** – 0.59 26.11 < 0.001

Известно, что надземная часть H. sosnows-
kyi характеризуется высоким содержанием 
легко минерализуемых соединений, прежде 
всего сахаров. Их корневая система также 
содержит значительное количество лабиль-
ных, легкоокисляемых соединений, является 
основным источником легкодоступного орга-
нического вещества в почвах и подвергается 
деструкции специфическими дрожжевыми 
сообществами [Лаптева и др., 2021]. Данные 
особенности вида-вселенца могут оказывать 
косвенное благоприятное влияние на нема-
тод-бактериотрофов, способствуя возраста-
нию их численности. 

С другой стороны, бактериотрофы, обла-
дая широкой экологической пластичностью 
и высокой устойчивостью к различным на-
рушениям среды, способны адаптироваться 
к изменениям условий. Кроме того, доми-
нирующие под борщевиком в пос. Эссойла 
таксоны из группы бактериотрофов – это рр. 
Rhabditis и Anaplectus, имеющие значения 
1, 2 по c-p-шкале Бонгерса и считающиеся 
r-стратегами [Bongers, 1990]. Можно заклю-
чить, что сформулированная гипотеза о до-
минировании нематод с низкими значения-
ми по c-p-шкале (или r-стратегов) в местах 

Примечания: в таблице приведены коэффициенты a для соответствующих предикторов (почвенные характери-
стики), полученные в результате множественного линейного регрессионного анализа. Обозначения предикторов: 
pH сол. – кислотность (солевая вытяжка); pH вод. – кислотность (водная вытяжка); C, %, – органический углерод; 
N, %, – общий азот. R2 – коэффициент детерминации (статистический показатель, который показывает, насколько 
хорошо изученные факторы окружающей среды объясняют вариацию нематологических параметров); F – критерий 
Фишера; p – статистическая значимость всей модели. Для обозначения значимости коэффициентов a использованы 
следующие символы: * – p < 0.05; ** – p < 0.01; *** – p < 0.001. Статистический анализ выполнен при помощи 
программного пакета R.
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внедрения борщевика не подтвердилась, хотя 
закономерность и была выявлена в одном ло-
кальном местообитании. В целом, анализируя 
сведения, имеющиеся в литературе, можно 
отметить, что общая численность нематод в 
почве под борщевиком как снижалась [Renčo, 
Baležentiené, 2015; Čerevková et al., 2020], так 
и демонстрировала разнонаправленные трен-
ды – снижалась или несколько повышалась 
(за счёт группы бактериотрофов) в зависимо-
сти от локации [Renčo et al., 2019].

Таким образом, внедрение нового для ре-
гиона вида растения в природные сообщества 
не приводит к значительному снижению чис-
ленности и разнообразия фауны почвенных 
нематод, как можно было ожидать в условиях 
монодоминантных растительных группиро-
вок, а значит, предложенная гипотеза в отно-
шении данных параметров не подтвердилась. 

В исследованиях почвенных нематод в 
условиях растительных инвазий авторы от-
мечают, что эколого-трофическая структура 
сообществ зависит от разных факторов: типа 
экосистемы, в которую внедряется инвазив-
ное растение, сезона отбора проб [Čerevková 
et al., 2020], почвенных характеристик и 
особенностей растительности, в частности 
от присутствия других видов растений, кро-
ме инвазивного (показано на примере H. 
mantegazzianum) [Renčo et al., 2021].

Согласно данным литературы, эколо-
го-трофическая структура сообществ нематод 
в местах произрастания борщевика варьиро-
вала значительно: так, отмечено доминиро-
вание бактериотрофов и паразитов растений 
[Renčo, Baležentiene, 2015; Renčo et al., 2019, 
2021], нематод, ассоциированных с растени-
ями (root-fungal feeders) [Renčo, Baležentiene, 
2015], и фитотрофов в целом (при совмест-
ном рассмотрении двух групп, Пр и Аср) 
[Čerevková et al., 2020]. В данном исследова-
нии в почве выявлено преобладание бактери-
отрофов, политрофов и нематод, ассоцииро-
ванных с растениями. Более высокое обилие 
политрофов (8.9–13.7%) ранее было отмечено 
под борщевиком в Литве [Renčo, Baležentiene, 
2015], другие же исследователи, наоборот, 
сообщают о низкой численности группы из-
за возможной чувствительности к инвазии 
[Renčo et al., 2019; Čerevková et al., 2020]. 

Увеличение численности нематод-политро-
фов отмечалось и нами ранее в собственных 
исследованиях агроценозов на севере Каре-
лии [Matveeva et al., 2023]. Сообщалось, что 
некоторые виды нематод-политрофов in vitro 
питались другими нематодами, проявляя 
хищническое поведение, инцистированны-
ми амёбами, гифами грибов, водорослями и 
даже бактериальными колониями [Muschiol, 
Traunspurger, 2009]. Известно, что нематоды, 
ассоциированные с растениями, также имеют 
широкий спектр питания: они факультатив-
но связаны с растением, способны питаться 
как за счёт эпидермальных клеток корней, 
так и содержимым гифов грибов [Yeates et al., 
1993а; Okada, Harada, 2007]. Можно предпо-
ложить, что именно всеядность даёт большие 
преимущества в сообществах с нестабильной 
растительной группировкой в условиях Севе-
ра. 

Известно, что группа нематод-паразитов 
растений реагировала на внедрение борщеви-
ка в экосистему снижением не только числен-
ности в целом, но и отдельных её представи-
телей [Renčo, Baležentiené, 2015; Renčo et al., 
2019; Čerevková et al., 2020]. Авторы связыва-
ют полученную закономерность с особенно-
стями строения корневой системы (стержне-
вая корневая система), которые ограничивают 
возможность питания фитопаразитов, а так-
же с выделением вторичных метаболитов 
– токсичных фуранокумаринов, которые вы-
рабатываются растениями в качестве защит-
ного механизма [Jandová et al., 2014; Renčo 
et al., 2019]. Полученные нами данные не в 
полной мере согласуются с вышеупомяну-
тыми исследованиями: в пос. Шуя выявлено 
некоторое снижение обилия фитопаразитов, 
тогда как в пос. Эссойла, напротив, его уве-
личение; при этом процент группы в сообще-
ствах в почве под борщевиком сохраняется 
на довольно высоком уровне (12–18%). Так, 
можно заключить, что типичные для реги-
она таксоны фитопаразитических нематод, 
имеющие высокую встречаемость в луговых 
почвах Карелии (например, рр. Paratylenchus, 
Helicotylenchus), способны успешно питаться 
и поддерживать свою численность на борще-
вике, чужеродном виде растения.

В целом трофическими группами, обилие 
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которых статистически значимо изменилось 
под влиянием растительной инвазии, являют-
ся бактериотрофы, микотрофы и нематоды, 
ассоциированные с растениями, причём дан-
ные закономерности зафиксированы только в 
одной исследованной нами локации. Многие 
авторы отмечают, что реакцию педобионтов 
на вторжение чужеродного растения опреде-
ляет не только сам факт инвазии, но и харак-
теристики исходного местообитания [Renčo 
et al., 2019; De Almeida et al., 2022]. Предпо-
лагают, что инвазивные растения скорее не 
прямо влияют на почвенную фауну, а через 
модификацию параметров окружающей сре-
ды, которые могут изменяться или не изме-
няться в зависимости от типа местообитания 
[De Almeida et al., 2022]. Например, изучение 
почвенных химических показателей в местах 
внедрения семи разных видов растений по-
казало влияние инвазии, специфичное для 
конкретного места: концентрации элементов 
питания увеличивались на участках с изна-
чально низким их уровнем и уменьшались 
при противоположных условиях; законо-
мерность была значимой для калия, магния, 
фосфора, марганца и азота [Dassonville et al., 
2008].

В данном исследовании статистически 
значимые закономерности получены между 
рядом нематологических параметров и следу-
ющими экологическими факторами – кислот-
ность почвы, содержание углерода и азота. В 
целом кислотность, а также обеспеченность 
азотом и углеродом относятся к наиболее 
важным факторам, действующим в почве, 
они незаменимы для функционирования всех 
организмов [Федорец, Бахмет, 2003]. Уста-
новленная нами достоверная связь между 
содержанием углерода и разнообразием не-
матод (по индексу Маргалефа) подтвержда-
ется литературными данными, полученными 
для различных типов биоценозов [Gutiérrez et 
al., 2016; Liu et al., 2016; Renčo et al., 2020]. 
Количество и качество органического веще-
ства почвы определяют её формирование и, 
как следствие, влияют на состав и структуру 
растительного, бактериального, грибного и 
других компонентов. Повышение содержа-
ния органики в почве обеспечивает богатую 
и разнообразную пищевую базу, что способ-

ствует разнообразию и обилию почвенной 
биоты. Кроме того, согласно полученным 
данным, нематоды низких трофических уров-
ней (бактериотрофы, микотрофы) оказались 
более чувствительны к кислотности почвы, 
и, несмотря на важную опосредованную 
роль достаточной обогащённости почв орга-
ническим веществом, это не является един-
ственным ключевым фактором для нематод. 
Кислая среда может приводить к снижению 
биологической активности почв, подавлять 
размножение бактерий и снижать их вов-
лечённость в процессы разложения органики, 
тем самым лимитируя пищевые ресурсы для 
бактериотрофов [Robson, Abbott, 1989]. 

В то же время бактериотрофы, обладая 
высокой устойчивостью к различным изме-
нениям среды, способны адаптироваться к 
снижению количества органического веще-
ства в почве, что объясняет установленную 
для группы отрицательную связь с С и N. 
В целом величины почвенных параметров, 
изученных в ходе исследования, были наи-
большими в пос. Шуя, там же отмечена более 
высокая доля паразитов растений и хищни-
ков в сообществах нематод. Вторая локация 
(пос. Эссойла) характеризовалась более бед-
ными почвами (содержание С, N снижает-
ся) и полным отсутствием хищников в со-
обществе, а также меньшей долей паразитов 
растений. Эти особенности местообитаний, 
по-видимому, определили выявленную связь 
между обилием нематод высоких трофиче-
ских уровней (хищники, паразиты растений) 
с содержанием азота и углерода в почве. За-
висимость паразитов растений от содержания 
азота, отмеченная в данном исследовании, 
согласуется с результатами, которые были 
получены нами при изучении сообществ не-
матод в почве древесных интродуцентов [Ка-
линкина и др., 2024], но также противоречит 
некоторым другим результатам [Wasilewska, 
Bieńkowski, 1985]. 

Исходя из полученных данных, можно 
предположить, что именно местоположение 
исследованного биоценоза в большей степе-
ни, чем фактор инвазии, оказывает влияние на 
почвенные характеристики, а впоследствии и 
на сообщества нематод. Таким образом, кон-
кретные абиотические и биотические факто-
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ры среды, а также их сочетания, действующие 
в локальных местообитаниях нематод, могут 
приводить к неожиданным корреляционным 
взаимосвязям, кроме того, обусловливают не-
обходимость проводить комплексную оценку 
действующих на организмы экологических 
факторов. 

Заключение
Таким образом, предложенная к рассмо-

трению гипотеза о том, что в почвах в местах 
инвазии борщевика Сосновского в луговые 
экосистемы под влиянием обеднения разно-
образия растительности формируются сооб-
щества нематод с низким уровнем разнообра-
зия, численности, доминированием нематод 
с низкими значениями по c-p-шкале (или 
r-стратегов) и с изменением соотношения 
трофических групп, подтвердилась только 
отчасти. Установлено, что внедрение нового 
для региона вида растения в природные со-
общества не приводит к значительному сни-
жению численности и разнообразия фауны 
почвенных нематод, как можно было ожидать 
в условиях монодоминантных растительных 
группировок. В условиях преобладания бор-
щевика в структуре сообществ нематод доми-
нировали бактериотрофы, политрофы и нема-
тоды, ассоциированные с растениями, то есть 
высокое обилие имели трофические группы 
нематод с широким спектром питания. С 
другой стороны, трофическими группами, 
обилие которых статистически значимо изме-
нилось под влиянием инвазии (в сравнении с 
лугом), являлись бактериотрофы, микотрофы 
и нематоды, ассоциированные с растениями, 
причём данные закономерности зафиксиро-
ваны только в одной исследованной локации. 
Кроме того, в местах произрастания борще-
вика в пос. Эссойла высокое обилие имели 
бактериотрофы родов Rhabditis и Anaplectus, 
имеющие значения 1, 2 по c-p-шкале Бонгер-
са и считающиеся r-стратегами. Несмотря 
на это, можно заключить, что сформулиро-
ванная гипотеза о доминировании r-страте-
гов в местах внедрения борщевика не под-
твердилась, так как закономерность была 
выявлена только в одном локальном место-
обитании. Установлено, что процент группы 
нематод-паразитов растений в сообществах 

в почве под борщевиком сохраняется на до-
вольно высоком уровне, а значит, типичные 
для региона таксоны фитопаразитов (напри-
мер, Paratylenchus, Helicotylenchus) способ-
ны успешно питаться и поддерживать свою 
численность на чужеродном виде растения. В 
целом отсутствие значимых различий многих 
нематологических параметров при сравнении 
монодоминантных сообществ с борщевиком 
и контрольных лугов указывает на то, что 
почвенные нематоды в исследованных нами 
растительные сообществах являются отно-
сительно толерантными и экологически гиб-
кими к воздействию фактора растительной 
инвазии. Однако из-за широкой распростра-
нённости H. sosnowskyi в Карелии и боль-
шого диапазона заселяемых местообитаний 
обобщения о влиянии растения на почвенных 
нематод следует делать с осторожностью, по-
скольку к настоящему времени были изучены 
только две локации сплошных зарослей бор-
щевика в одной местности, и далее исследо-
вания будут продолжены.
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HOW DOES THE INVASION OF HERACLEUM SOSNOWSKYI 
(UMBELLIFERAE) AFFECT SOIL NEMATODE 
COMMUNITIES IN MEADOW ECOSYSTEMS?

Sushchuk A.A.*, Kalinkina D.S., Matveeva E.M.

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185910, Russia
e-mail: *anna_sushchuk@mail.ru

For the first time, data on the fauna of soil nematodes and the structure of their communities under the 
invasion of Sosnowsky’s hogweed Heracleum sosnowskyi Manden. into northern meadow ecosystems have 
been obtained. The study was conducted in the Republic of Karelia in the locations where some of the most 
extensive densities of hogweed growth currently exist (Essoila village, Pryazhinsky district; Shuya village, 
Prionezhsky district). The study showed that the abundance and taxonomic diversity of soil nematodes in the 
hogweed habitats varied greatly. Bacterial feeders, omnivorous and plant-associated nematodes dominated 
in the community structure, meaning that eco-trophic groups of nematodes with a wide range of nutrition 
were highly abundant. Based on a comparative analysis of data obtained from two model sites – a monodom-
inant plant community formed by hogweed and a meadow biocenose – the changes in main characteristics 
of nematode communities occurring upon hogweed introduction into meadow ecosystems were identified. 
It was found that under hogweed invasion, dominant nematode genera and the ratio of eco-trophic groups 
changed. However, the total number of identified nematode taxa remained almost the same. Thus, the intro-
duction of a new alien plant species into natural communities does not lead to a significant decrease in the 
nematode fauna diversity. Regression analysis revealed statistically significant patterns between a number of 
parameters characterizing soil nematode communities (total nematode number, Margalef’s richness index, 
relative abundances of some eco-trophic groups) and the following environmental factors – soil acidity, 
total carbon and nitrogen content. Thus, the conducted investigations also allowed assessment of the role 
of soil conditions as factors in the formation of soil nematode communities under H. sosnowskyi invasion 
into meadow ecosystems.

Keywords: plant invasions, soil nematodes, taxonomic diversity, community structure, abiotic factors, 
northern ecosystems.
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Представлены результаты популяционно-генетического исследования карантинного инвазионно-
го сорняка Cenchrus longispinus на юге европейской части России и Украины. Установлено, что, по 
данным AFLP-маркирования, во всех изученных локальных популяциях наблюдается 
исключительно низкий уровень генетической изменчивости при полном отсутствии различий в 
последовательно-стях ДНК ядерных ITS и пяти пластидных регионов. Вероятно, это связано с 
эффектом основателя и единичностью первоначальной инвазии, произошедшей, скорее всего, во 
время Великой Отече-ственной войны. Несмотря на это, все популяции можно разделить на две 
почти не смешивающиеся между собой группы, различающиеся географическим распространением 
и векторами расселения. В популяциях вероятно присутствие факультативного апомиксиса и 
самоопыления, представляющих основные стратегии размножения этого вида.

Ключевые слова: инвазия, Cenchrus longispinus, AFLP, популяции, генетическая изменчивость, 
кластерный анализ.
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Введение
Ценхрус длинноколючковый (Cenchrus 

longispinus (Hack.) Fernald) – однолетний 
североамериканский злак, распространив-
шийся в XX–XXI вв. по Южной и Восточ-
ной Европе, Среднему Востоку, Северной 
Африке, Южной Америке и Юго-Восточной 
Австралии [Greuter, Raus, 2005; Szigetvári, 
2008; Făgăraş, 2018; Cenchrus longispinus…, 
2024]. Во второй половине ХХ в. этот вид на-
чал распространяться и по территории юга 
европейской части СССР [Ларiонов, 1951; 
Протопопова, 1973; Маслова, 1992; Мосякiн, 
1995; Тохтарь, Фомина, 2010; Schanzer et al., 
2013; Есипенко, Саламатин, 2013; Муртаза-
лиев, Мухумаева, 2023]. В систематике рода 
Cenchrus L. до последнего времени наблю-
дался ряд противоречий, вследствие кото-

рых растение было известно под несколь-
кими названиями, такими как C.  pauciflorus 
Benth., C. incertus M.A. Curtis и C. tribuloides 
L. Позднее было показано, что правильным и
приоритетным названием этого расселивше-
гося в Южной и Восточной Европе вида сле-
дует считать C.  longispinus [Мосякiн, 1995;
Verloove, Sánchez Gullón, 2012; Кулаков, Ку-
лакова, 2014].

Cenchrus longispinus представляет потен-
циальную, а местами уже и реальную, опас-
ность для сельского хозяйства юга России и 
Украины. В связи с этим он включён в пере-
чень карантинных объектов РФ (Приложение 
к приказу Минсельхоза России от 15 декабря 
2014 г. № 501). Опасность этого инвазион-
ного сорняка определяется рядом особен-
ностей его морфологии и экологии. Соцве-
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тие у видов ценхруса представляет собой 
видоизмененную метёлку [Doust, Kellogg, 
2002]. Двухцветковые колоски в парциаль-
ных соцветиях собраны по два-три и окру-
жены крайне твёрдой колючей шаровидной 
обёрткой, образованной видоизмененными 
осями метёлки, в англоязычной литературе 
называемой специальным термином «bur». 
Колючки чрезвычайно остры и могут серьёз-
но ранить людей и домашний скот, особен-
но опасны они для овец и крупного рогатого 
скота, у которых при поедании они способны 
вызвать изъязвления губ, ротовой полости 
и пищеварительного тракта [Knight, Walter, 
2001; Тохтарь, Фомина, 2010]. Эти колючие 
парциальные соцветия после созревания се-
мян легко обламываются и служат единица-
ми диссеминации. Они легко цепляются не 
только к одежде людей и шерсти животных, 
но даже к автомобильным шинам и могут 
расселяться как путём зоохории, так и путём 
анемо- и гидрохории [Făgăraş, 2018]. Благо-
даря этому злак может быстро расселяться 
по различным местоообитаниям с песчаной 
почвой, в том числе как сорняк пропашных 
культур, таких как картофель, сорго, арбузы, 
дыни и кукуруза [Tanji, 2020], снижая урожай 
за счёт корневой конкуренции и аллелопати-
ческого воздействия на культурные растения 
[Roder et al., 1988; Настуева, 2011], а при мас-
совом разрастании затрудняя или делая вовсе 
невозможной прополку [Тохтарь, Фомина, 
2010]. Семена, находящиеся в твёрдой колю-
чей обёртке, могут прорастать на следующий 
год после посева или впадать в состояние 
покоя, оставаясь жизнеспособными в тече-
ние последующих 3–5 лет [Тохтарь, Фомина, 
2010] или даже больше. По крайней мере, в 
наших экспериментах семена, полученные из 
гербарных образцов собранных 10 лет назад, 
легко и дружно прорастали. Перечисленные 
особенности морфологии и биологии делают 
C. longispinus опасным сорняком, способным 
причинить значительный экономический 
ущерб в случае широкой натурализации. 

При этом ценхрус длинноколючковый 
до сих пор остаётся малоизученным видом. 
Основная масса публикаций, прямо или кос-
венно затрагивающих различные аспекты 
изучения ценхруса, посвящена либо указани-

ям на новые местонахождения этого вида во 
вторичном ареале и на его участие в составе 
группировок растительности, фенологии и 
экологии [Настуева, 2011], либо его харак-
теристике как опасного сорняка и методам 
борьбы с ним, обычно в совокупности с дру-
гими сорно-полевыми видами [Даниленко-
ва, 2012]. Сведения по биологии этого вида 
крайне скудны. Известно, что большинство 
видов рода Cenchrus диплоидны. Основным 
хромосомным числом для азиатских и афри-
канских видов рода Cenchrus считается n = 9, 
а для всех американских видов, в том числе 
C.  longispinus, характерно основное число 
хромосом n = 17 [Donadío et al., 2009]. Содер-
жание ДНК в ядрах клеток у североамерикан-
ских представителей этого вида составляет 
2С = 3,9 пг [Bai et al., 2012]. 

Молекулярно-генетические исследования 
представителей рода Cenchrus также ограни-
чены. Монофилия рода была показана в фило-
генетическом исследовании трибы Paniceae 
[Doust et al., 2007]. Однако позднее, в специ-
альном исследовании филогении близких ро-
дов Cenchrus и Pennisetum, было показано, что 
они не вполне монофилетичны, так как ряд 
видов Pennisetum оказываются включёнными 
в кладу Cenchrus [Donadío et al., 2009]. Так-
же была определена последовательность пла-
стидного генома C. longispinus и C. echinatus 
и на основе сравнительного анализа разра-
ботаны видоспецифичные маркеры [Hyun et 
al., 2019]. Молекулярно-генетические данные 
подтвердили наличие факультативного апо-
миксиса (апоспории) у африканского вида 
C.  ciliaris L., широко используемого в Аф-
рике и на Ближнем Востоке как фуражная 
культура (буфельская трава), а также у близ-
кородственных родов трибы Paniceae, в пер-
вую очередь видов рода Pennisetum [Roche et 
al., 1999]. Установлено, что апоспория у этих 
видов контролируется гемизиготно наследу-
емой группой тесно сцепленных генов [Goel 
et al., 2003]. Для выявления этого региона у 
C.  ciliaris был разработан набор SCAR-мар-
керов [Ozias-Akins et al., 1998]. 

Вместе с тем исследований, посвященных 
структуре и генетике популяций C. longispinus 
или каких-либо иных видов этого рода, до на-
стоящего времени нигде не проводилось. 
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Целью нашей работы стали оценка вну-
три- и межпопуляционной изменчивости 
C. longispinus на юге России и Украине, а так-
же вероятные источники, число и время все-
лений. Так как в силу ряда причин работа над 
данной статьей заняла очень длительное вре-
мя, на картах государственные границы пока-
заны так, как они проходили в 2012–2013 гг., 
когда была собрана основная масса материа-
ла. Однако с учётом вхождения в последние 
годы ряда инфестированных C.  longispinus 
территорий юга Украины в состав РФ акту-
альность нашего исследования за это время 
только возросла.

Материал и методы
Материал для исследования был собран в 

2012–2013 гг. из большого числа локальных 
популяций на юге России, на Украине, а также 
в Венгрии и на севере Италии. Как правило, 

мы собирали из каждой локальной популяции 
от 5 до 10 растений (гербарий и высушенные 
в силикагеле листья), чтобы учесть возмож-
ность внутрипопуляционной изменчивости. 
Для целей дальнейшего анализа некоторые 
близко расположенные локальные популяции 
в дальнейшем рассматривались как одна. Так, 
мы сгруппировали образцы из близко распо-
ложенных локальных популяций в 12 услов-
ных популяций. Локальной популяцией мы 
считали любой конкретный пространствен-
но ограниченный участок, на котором были 
встречены растения C.  longispinus. Как пра-
вило, такие участки не превышали по площа-
ди нескольких десятков квадратных метров. 
В условную популяцию группировались рас-
тения из локальных популяций, расположен-
ных на расстоянии от нескольких сот метров 
до 4–5 км друг от друга. Изученные образцы 
и популяции перечислены в таблице 1.

Таблица 1. Изученные образцы Cenchrus для AFLP-анализа и проверки на вероятность присутствия апомиксиса 
с использованием SCAR-маркеров

Вид
Популяция-

образец 
(AFLP)

Образец 
(SCAR)

Гербарная этикетка и полевой номер образца 
или [условный номер] Гербарий*

C. longispinus 1-1 Италия, пров. Венеция, Лидо-ди-Йезоло, 500 м к ЮЗ от 
устья р. Пьяве. Шанцер, Григорьева. 25.07.2013. IEM04 MHA

-”- 5 -”- IEM06 MHA

-”- 2-1 8 Венгрия, Кишкуншаг нац. парк, пищаний степ, стешки. 
Мойсиенко. 16.08.2012. KNP01 МНА

-”- 2-2 -”- KNP02 МНА
-”- 2-3 -”- KNP03 МНА
-”- 2-4 -”- KNP03 МНА

-”- 2-5
Венгрия, ок. 8 км к З от г. Кечкемет, 1 км к ЮВ от дер. 
Фулопхаза, распаханное песчаное поле по краю вино-

градника. Шанцер, Григорьева. 24.07.2013. HF04
MHA

-”- 6 -”- HF01 MHA

-”- 7
Венгрия, ок. 40 км к ЮЮВ от Будапешта, в окраине 

дер. Кунбаракс, на рыхлом песке по меже среди поса-
док Robinia. Шанцер, Григорьева. 24.07.2013. HK10

MHA

-”- 3-1

Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, окр. пос. 
Голая Пристань, Черноморский заповедник, Соленоо-
зерный участок, близ Сторожевого кордона. Шанцер, 

Кулакова, Уманец. 18.07.2012. S2-03

MHA

-”- 3-2

Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, окр. пос. 
Голая Пристань, Черноморский заповедник, Ивано-Ры-

бальчанский участок, близ Рыбальчанского кордона. 
Шанцер, Кулакова, Уманец. 18.07.2012. R5-08

MHA

-”- 3-3 13

Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, окр. пос. 
Голая Пристань, Черноморский заповедник, Ива-

но-Рыбальчанский участок, близ Ивановского кордона 
Шанцер, Кулакова, Уманец. 18.07.2012. R7-01

MHA
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-”- 3-4 -”- R7-03 MHA
-”- 3-5 -”- R7-04 MHA

-”- 4-1 12
Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, пос. Го-
лая Пристань, под забором частного дома. Шанцер, 

Кулакова, Уманец. 17.07.2012. GP2-03
MHA

-”- 4-2
Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, окр. пос. 

Голая Пристань, у забора мукомольного комбината, на 
песке. Шанцер, Кулакова, Уманец. 18.07.2012. GP3-10

MHA

-”- 4-3

Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, пос. 
Голая Пристань, поле стадиона Детской спортивной 
школы, разбитые участки, песок. Шанцер, Кулакова. 

19.07.2012. GP4-02

MHA

-”- 4-4
Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, пос. 

Голая Пристань, парк, на песке. Шанцер, Кулакова. 
19.07.2012. GP5-01

MHA

-”- 4-5 -”- GP5-04 MHA

-”- 5-1
Украина, Херсонская обл., окраина г. Херсон, лев. 
берег Днепра, песчаная дорога по дамбе около дач. 

Шанцер, Кулакова. 21.07.2012. HR1-03
MHA

-”- 5-2
Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, 1 км к С 
от пос. Труд, на кукурузном поле. Шанцер, Кулакова, 

Мойсиенко. 21.07.2012. HR2-05
MHA

-”- 10
Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, 2 км к ЮЗ 
от с. Проминь, на разбитом песке. Шанцер, Кулакова, 

Мойсиенко. 21.07.2012. HR4-05
MHA

-”- 5-3 9
Украина, Херсонская обл., Скадовский р-н, с. Про-
минь, обочина песчаной дороги. Шанцер, Кулакова, 

Мойсиенко. 21.07.2012. HR5-05
MHA

-”- 6-1
Украина, Николаевская о., Октябрьский р-н, окр. 

Николаевского глиноземного завода. Обочина дороги. 
Шанцер, Кулакова, Мойсиенко. 22.07.2012. N5-01

MHA

-”- 11
Украина, Херсонская обл., ж.-д. вокзал г. Херсон. На 
путях и гранитном щебне между путями. Шанцер, 

Кулакова. 23.07.2012. N9-04
MHA

-”- 7-1
Украина, г. Киев, Броварской просп., между ст. метро 
«Левобережная» и «Дарница», на рыхлом песке вдоль 
ж.-д. полотна. Шанцер, Кулакова. 15.07.2012. LD6-01

MHA

-”- 7-2 15
Украина, г. Киев, Броварской просп., между ст. метро 
«Левобережная» и «Дарница», на рыхлом песке вдоль 
ж.-д. полотна. Шанцер, Кулакова. 15.07.2012. LD7-01

MHA

-”- 7-3
Украина, г. Киев, Броварской просп., между ст. метро 
«Левобережная» и «Дарница», на рыхлом песке вдоль 
ж.-д. полотна. Шанцер, Кулакова. 15.07.2012. LD8-01

MHA

-”- 8-1 Украина, г. Киев, ул. Героев Днепра. На песке у тротуа-
ра. Шанцер, Кулакова. 14.07.2012. GD1-01 MHA

-”- 8-2 -”- GD1-02 MHA
-”- 8-3 14 -”- GD1-03 MHA

-”- 9-1 Украина, Крым, близ сортировочного узла ж.-д. ст. в 
г. Инкерман. Кулакова, Кулаков. 07.2013. I-02 ВНИИКР

-”- 9-2 -”- I-03 ВНИИКР
-”- 9-3 -”- I-04 ВНИИКР

-”- 10-1 [Россия], г. Ростов-на-Дону, ЮВ окраина ботаническо-
го сада, ж.-д. насыпь. Куропятников. 13.09.2004. Rost1 RWBG

-”- 10-2 [Россия], Ростов-на-Дону, ж.-д. ст. Кизитеринка. 
Кулакова, Кулаков. 08.2012. CR3-1 ВНИИКР

Таблица 1.  Продолжение
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-”- 10-3 21 -”- CR3-2 ВНИИКР
-”- 10-4 -”- CR3-4 ВНИИКР

-”- 11-1 20 [Россия], Краснодар, кольцо трамвая. Кулакова, Кула-
ков. 08.2012. CKR-1 ВНИИКР

-”- 11-2 [Россия], Краснодарский край, ж.-д. ст. Горячий Ключ. 
Кулакова, Кулаков. 08.2012. GQ-1 ВНИИКР

-”- 11-3 [Россия], Краснодарский край, г. Новороссийск, ж.-д. 
пути в районе порта. Кулакова, Кулаков. 08.2012. Nov-2 ВНИИКР

-”- 11-4
[Россия], Краснодарский край, Порт Кавказ, вблизи 

паромной переправы в Крым, по ж.-д. путям. Кулакова, 
Кулаков. 08.2012. Port10

ВНИИКР

-”- 11-5 [Россия], Краснодарский край, Горячий Ключ, ж.-д. ст. 
Саратовская. Кулакова, Кулаков. 08.2012. Sar7 ВНИИКР

-”- 12-1 23

Россия, Волгоградская обл., Ворошиловский р-н г. Вол-
гоград. Трамвайные пути в окрестностях остановки 
«Ул. Ростовская». На супесчаной почве и отсыпке 

путей. Чиркина. 12.08.2002. VL02-5

MHA

-”- 12-2 Россия, Волгоградская обл., г. Волгоград. Пойма р. Ца-
рица близ устья. На песке. Кулакова. 07.08.2012. Volg8 MHA

-”- 12-3 22 Россия, Волгоградская обл., г. Волгоград. Пойма р. Ца-
рица близ устья. На песке. Кулакова. 07.08.2012. CV12 MHA

-”- 12-4
Россия, Волгоградская обл., г. Волгоград, автопарков-

ка близ ост. трамвая «Моздокская» на ул. Кулакова. 
21.09.2012. CV6/1 (Volg7)

MHA

-”- 16
[Россия], 1 км юго-восточнее ж.-д. вокзала г. Астра-
хань, на песке у ж.-д. насыпи. Лактионов, Юрцева. 

18.08.2003. [MW2]
MW

-”- 17 [Украина], Крым, Симферополь, 9 км N ст. Битумная, 
на отвалах песка. Ена 7.10.2003 [MW6] MW

-”- 18 [УССР], Донецкая обл., ж.-д. ст. Дебальцево, на рель-
сах ж.-д. Тохтарь. 06.10.1990 [MHA1] MHA

-”- 19
[Россия], Белгородская обл., г. Белгород. Рядом с ж.-д. 
полотном в 300 м южнее здания ж.-д. вокзала Белгоро-

да. Тохтарь, Фомина. 23.07.2009 [MHA3]
MHA

C. echinatus ech1 Egypt, Southern Sinai, Sharm el Sheik. J. Rybensky. no. 
2007-219 15.04.2002. Ce-219 PRC

C. echinatus ech2 [USA]: Florida, Alachua County, Morningside Nature 
Center, disturbed garden. Kabat 55 16.05.2001. Flg01 FLAS

C. spinifex spi1
SE USA, N Carolina, Carteret Co., Beaufort, Pivers 

Island, near the bridge. Sandy places. J. Kirschner no. 889 
26.09.2008. CsK889

PRA

C. spinifex spi2
SE USA, N Carolina, Carteret Co., Beaufort, Pivers 

Island, near the bridge. Sandy places. J. Kirschner no. 890 
26.09.2008. CsK890

PRA

C. ciliaris cil1 Марокко, Рабат, во дворе университета. Шанцер и др. 
09.09.2013. RV2b MHA

C. ciliaris cil2 -”- RV2f MHA
C. ciliaris 1, 2, 3, 4 -”- RV1, RV2c, RV2d, RV2e MHA

* Акронимы гербарных хранилищ приведены по Index Herbariorum (https://sweetgum.nybg.org/science/ih/), кроме 
Гербария Всероссийского центра карантина растений (ВНИИКР), который не имеет акронима.
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В работе были также использованы ма-
териалы гербариев Главного ботанического 
сада им. Н.В. Цицина РАН (MHA), Москов-
ского государственного университета им. 
М.В. Ломоносова (MW), Ботанического ин-
ститута им. В.Л. Комарова РАН (LE), Ботани-
ческого сада Южного федерального универ-
ситета (RWBG), Института ботаники им. Н.Г. 
Холодного НАН Украины (KW), Херсонско-
го государственного университета (KHER), 
Флоридского музея естественной истории 
(FLAS), Карлова университета в Праге (PRC), 
Института ботаники Чешской академии наук 
в Пругонице (PRA) и Всероссийского центра 
карантина растений (ВНИИКР). В том чис-
ле был изучен ряд образцов близких видов 
(C. echinatus L. и C. spinifex Cav.), использо-
ванных в качестве внешней группы, в которую 
также были включены образцы C. ciliaris, со-
бранные нами в Марокко в 2013 г. 

Выделение ДНК и проведение ПЦР
Все наши попытки получить ДНК хоро-

шего качества из листьев гербарных или вы-
сушенных в силикагеле образцов оказались 
безуспешными. Поэтому в дальнейшем для 
извлечения ДНК использовались только све-
жие листья проростков. Семена извлекали из 
колючих соплодий и в дальнейшем проращи-
вали на смоченной водой фильтровальной бу-
маге в чашках Петри в темноте при комнатной 
температуре. Всхожесть семян варьировала 
от 50 до 100%. ДНК выделяли из листьев 3–5 
дневных проростков CTAB методом [Doyle, 
Doyle, 1987].

Маркеры пластидного и ядерного 
геномов. Для оценки изменчивости раз-
личных потенциальных маркеров ДНК у 
C.  longispinus были использованы праймеры 
для некодирующих пластидных (psbA-trnH, 
trnL-trnF, trnQ-rps16, rpl32-trnL, интрон гена 
rps16) и ядерных (внутренний транскрибиру-
емый спейсер рибосомального оперона (ITS)) 
участков, ранее успешно применённых дру-
гими авторами в филогеографических и попу-
ляционно-генетических исследованиях раз-
личных групп растений [Taberlet et al., 1991; 
Wen, Zimmer, 1996; Shaw et al., 2005, 2007]. 
Для тестирования образцов C. longispinus на 
возможное присутствие апомиксиса исполь-

зовали набор праймеров, опубликованных в 
работе [Ozias-Akins et al., 1998]. Условия ПЦР 
были те же, что в упомянутой работе. Визуа-
лизацию продуктов ПЦР проводили электро-
форезом в 1,5% агарозном геле в 0,5 × TBE 
(pH = 8,3) буфере с окрашиванием бромидом 
этидия (0,5 мкг/мл) при 125 В и фотографиро-
вали с использованием гель-документирую-
щей системы GelDoc-It (UVP, США). Контро-
лем служили образцы C. ciliaris из Марокко. 
Во всех случаях была использована ДНК, из-
влечённая из проростков, полученных из се-
мян, собранных с гербарных образцов.

Фрагментный анализ ДНК (AFLP). 
AFLP-анализ проводили по стандартной ме-
тодике [Vos et al., 1995]. В AFLP-анализ брали 
300 мкг ДНК каждого образца, гидролизова-
ли рестриктазами EcoRI и TruI по 3 часа при 
температуре 37 и 65 °С соответственно, ли-
гировали с соответствующими адаптерами и 
подвергали двум последовательным раундам 
селективной амплификации. В первом раунде 
амплификации были использованы стандарт-
ные адаптерные праймеры Eco+1 и Tru+1 с 
одним селективным нуклеотидом на 3’-конце 
каждого праймера. Для второго раунда ам-
плификации были использованы различные 
сочетания EcoRI/TruI праймеров с двумя или 
тремя селективными нуклеотидами 3’-конца 
каждого праймера.

Полученные ПЦР фрагменты разделяли в 
6%-м денатурирующем полиакриламидном 
геле. Электрофорез проводили с помощью 
гель-анализатора LiCOR 4300 по стандартной 
методике (LiCOR operator manual). В анализ 
были включены 40  образцов C.  longispinus 
из 12 популяций, в том числе один образец 
из популяции на севере Италии и 5 образ-
цов из двух локальных популяций в Венгрии 
(см. табл. 1). В анализ были также включены 
6 образцов внешней группы: по 2 образца 
C. echinatus, C. spinifex и C. ciliaris.

Анализ полученных AFLP-фрагментов 
проводили в полуавтоматическом режиме с 
использованием программы CrossChecker 
[Buntjer, 1999]. Учитывались только чёткие 
фрагменты. Полученная в результате би-
нарная матрица (0/1) была проанализиро-
вана методами главных координат (PCoA) и 
кластерного (UPGMA) анализа в программе 
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PAST 4.11 [Hammer et al., 2001], а также ме-
тодом байесовской кластеризации в програм-
ме STRUCTURE 2.3.4. [Pritchard et al., 2000]. 
В последнем случае использовалась модель 
генетического смешения (admixture) со скор-
релированными частотами аллелей (allele 
frequencies correlated). Анализ проводили в 
течение 600  000 итераций марковской цепи 
в шести повторностях для K = 1–7, период 
burn-in во всех случаях составлял 100  000 
итераций. Результаты анализа в програм-
ме STRUCTURE были интерпретированы 
с использованием ресурсов STRUCTURE 
Harvester [Evanno et al., 2005; Earl & Holdt, 
2012] и CLUMPack [Kopelman et al., 2015]. 
Популяционно-генетические параметры вы-
борок рассчитывали в программе PopGene 
1.32 [Yeh et al., 1999]. Иерархический анализ 
молеклярной дисперсии (AMOVA) проводи-
ли в программе Arlequin 3.5.2.2 [Excoffier et 
al., 2007]. Для оценки дифференциации ло-
кальных популяций также рассчитывали ста-
тистику D Джоста [Jost, 2008; Jost et al., 2018; 
Кузнецов, 2021], характеризующую «истин-
ную дифференциацию», по формуле D = [(HT 
– HS) / (1 – HS)] × [k / (k – 1)], где HT – средняя 
ожидаемая гетерозиготность для популяции, 
HS – средняя ожидаемая гетерозиготность для 
субпопуляции, k – число субпопуляций.

Определение чисел хромосом и оценка 
плоидности. Для определения числа хромо-
сом проращивали семена, собранные с образ-
цов HF05 (Венгрия, ок. 8 км к З от г. Кечкемет, 
1 км к ЮВ от дер. Фулопхаза, распаханное 
песчаное поле по краю виноградника. Шан-
цер, Григорьева 24.07.2013) и VL02 (Россия, 
Волгоградская обл., Ворошиловский р-н г. 
Волгоград. Трамвайные пути в окрестностях 
остановки «Ул. Ростовская». На супесчаной 
почве и отсыпке путей. Чиркина 12.08.2002), 
хранящихся в Гербарии ГБС РАН (MHA). 
Препараты хромосом готовили из молодых, 
активно растущих корней проростков мето-
дом SteamDrope [Kirov et al., 2014] с неболь-
шими модификациями. Предфиксационную 
обработку проводили в 2 мМ растворе 8-ги-
дроксихинолина при комнатной температуре 
в течение 4 часов. Фиксацию производили 
уксусным алкоголем (3 части 96%-го этанола 
и одна часть ледяной уксусной кислоты), за-

фиксированный материал хранили при –20°С. 
Полученные постоянные препараты анализи-
ровали с использованием фазово-контраст-
ного конденсора. Далее наиболее удачные 
окрашивали DAPI (4’,6-диамидино-2-фени-
линдол) в растворе 2xSSC в течение 10 минут 
и фотографировали на максимальном увели-
чении (объектив 100x, масляная иммерсия) 
на флуоресцентном микроскопе Leica DM6 B 
камерой DFC 9000 GTC (Leica) с использова-
нием программного обеспечения LAS X.

Плоидность растений определяли мето-
дом проточной цитометрии на анализаторе 
плоидности Partec Flo Max в лаборатории 
Института Ботаники АН Чехии (Пругонице, 
Чешская Республика) согласно протоколу, 
описанному в публикациях [Suda, Trávníček, 
2006; Doležel et al., 2007]. Были исследованы 
7 образцов C.  longispinus из разных популя-
ций с территории Украины (GD1-02, GP2-02, 
GP2-03, LD7-01, R7-04) и Венгрии (KNP01, 
KNP03) (см. табл. 1). Были исследованы вы-
сушенные листья гербарных образцов, в ка-
честве внутреннего стандарта использова-
лись листья Pisum sativum сорта ‘Ctirad’.

Результаты
Анализ фрагментов пластидного и 

ядерного геномов C. longispinus. Мы успеш-
но амплифицировали и секвенировали пла-
стидные межгенные спейсеры psbA-trnH, 
trnL-trnF, trnQ-rps16, rpl32-trnL, интрон гена 
rps16, а также ядерный внутренний транс-
крибируемый спейсер рибосомального опе-
рона (ITS). Для предварительной оценки 
внутривидового полиморфизма этих участ-
ков использовали ограниченный, от 9 до 12, 
набор образцов из географически удалённых 
местонахождений, а также несколько образ-
цов других видов (C.  echinatus, C.  spinifex 
и C.  ciliaris) в качестве внешней группы. В 
результате для каждого из 9–12 образцов 
Cenchrus было суммарно проанализировано 
2040 н.п. пластидного и 630 н.п. ядерного ге-
нома. Однако, несмотря на то что выбранные 
участки считаются наиболее полиморфными 
у большинства растений, ни в одном из пяти 
пластидных участков у C. longispinus не уда-
лось выявить внутривидовой изменчивости; 
последовательности всех образцов оказались 
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идентичными. Единичные замены и/или ин-
дели были выявлены только для образцов 
внешней группы. Также никакой изменчи-
вости не удалось выявить в последователь-
ностях ядерного внутреннего транскрибиру-
емого спейсера ITS, единичные замены или 
индели здесь также наблюдались только в 
сравнении с образцами внешней группы. Это 
говорит о достаточно высоком внутривидо-
вом консерватизме как C.  longispinus, так и, 
вероятно, всего рода. Так как проведённые 
исследования не выявили полиморфизма у 
образцов наиболее отдалённых популяций, 
анализ этих фрагментов на всем массиве об-
разцов не проводили.

AFLP-анализ образцов C. longispinus. В 
AFLP-анализ было взято 50 образцов: 42 об-
разца из локальных популяций C. longispinus 
из России, Украины, Италии и Венгрии и по 2 
образца C. spinifex, C. echinatus и C. ciliaris в 
качестве внешней группы. Для анализа было 
взято семь AFLP-праймеров c различным со-
четанием двух или трёх селективных нукле-
отидов на 3’-конце (E-ACA/M-CGA, E-ACA/
M-CTG, E-AGG/M-CGA, E-ACA/M-CCC, 

E-AC/M-CCG, E-AC/M-CTG, E-AC/M-CC). 
Всего было получено 257 AFLP-маркеров, 
из которых 221 был полиморфным с учётом 
внешней группы, 52 были полиморфными в 
пределах исследуемой группы C.  longispinus 
с учётом образцов из Италии и Венгрии, 48 
– без учёта образца из Италии и только 34 – 
были полиморфными для образцов ценхруса 
длинноколючкового из России и Украины. 
Таким образом, проведённый AFLP-анализ 
выявил достаточно низкий уровень генетиче-
ского разнообразия. 

Проведённый кластерный анализ 
(UPGMA, дистанция Жаккара) чётко отделил 
42 образца C.  longispinus от шести образцов 
родственных видов с высокими (79–100%) 
бутстреп-поддержками (рис. 1). Наиболее ге-
нетически далёкими от остальных видов, как 
и ожидалось, оказались два образца C. ciliaris 
из Марокко. Также на дендрограмме в от-
дельный кластер выделяются два образца 
C.  echinatus из США и Египта. Наиболее 
близкий к C. longispinus кластер образуют два 
образца C. spinifex из Флориды (США). Тем 
не менее дистанция между ними и кластером 

Рис. 1. Результаты кластерного (UPGMA) анализа 
AFLP-маркеров: цифры рядом с узлами дендрограммы 
указывают величину бутстреп-поддержки выше 50%; 
кластеры I и II выделены цветом.
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C. longispinus выше, чем между образцами в 
пределах последнего, что подтверждает пра-
вильность определения образцов этих двух 
морфологически очень сходных видов.

Кластер C.  longispinus распадается на 
несколько субкластеров с разной степенью 
сходства. В пределах исследуемой группы 
наиболее генетически отличным от осталь-
ных оказывается образец из Италии (1-1), 
образовавший самостоятельный кластер, се-
стринский по отношению ко всем остальным. 
Вторым по удалённости оказался образец из 
Венгрии из окрестностей с. Фулопхаза (2-5), 
в то время как остальные четыре образца из 
Венгрии (2-1, 2-2, 2-3, 2-4), хоть и сгруппиро-
вались вместе, но кластеризовались с образ-
цами из России и Украины (см. рис. 1). 

Остальные 36 образцов C.  longispinus 
разделились на два генетически очень близ-
ких субкластера I и II, в которых оказались 
отчасти перемешаны образцы из разных ло-
кальных популяций. В I субкластер попали 
все популяции с территории Херсонской 
обл. и правобережной части Киева (3, 4, 5 
и 8). Во II субкластер оказались объедине-
ны образец из окрестностей Николаева (6), 
образцы с ж.-д. путей в левобережной ча-
сти Киева (7), образцы из Крыма (9), Росто-
ва-на-Дону (10) и Краснодарского края (11), 
а также 4 образца из национального парка 
Кишкуншаг в Венгрии, образовавшие само-
стоятельный субкластер с низкой поддерж-
кой (2). Образцы из Волгограда (12) попали 
в оба кластера. 

Рис. 2. Результаты анализа в программе STRUCTURE: A – график изменения величины ΔК; по вертикальной оси 
указаны значения ΔК, по горизонтальной – число кластеров; B – столбчатая диаграмма распределения апостериорных 
вероятностей отнесения исследованных образцов к одному из трёх кластеров (K = 3); C – столбчатая диаграмма 
распределения апостериорных вероятностей отнесения исследованных образцов к одному из четырёх кластеров 
(K = 4); кластеры показаны разным цветом: фиолетовый – кластер 0; оранжевый – кластер 1; голубой – кластер 
2; зелёный – кластер 3; популяции на столбчатых диаграммах разделены вертикальными линиями, их номера (см. 
табл. 1) указаны под столбчатыми диаграммами.
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Байесовский анализ 42 образцов 
C. longispinus в программе STRUCTURE опре-
делил оптимальное число генетических групп 
в выборке равным трём в соответствии с мето-
дом ΔК (рис. 2, A, B). Группа 0 представлена 
единственным образцом из Италии, который 
оказался генетически смешанным (admixed) 
с группой 2 в соотношении примерно 1:1. 
Остальные образцы всех популяций распреде-
лились между группами 1 и 2, в большинстве 
случаев с низкой степенью генетического сме-
шения. Группа 1, как и в случае иерархическо-
го кластерного анализа, включила популяции 
3, 4, 5 и 8 (юг Херсонской обл. и правобережье 
Днепра в Киеве). Для всех образцов группы 1 
примесь генетического материала из других 
групп оказалась крайне низкой.

В группу 2 вошли образцы из популяций 
2 (Венгрия), 6 (Николаев), 7 (с ж.-д. путей 
в левобережной части Киева), 9 (Крым), 10 
(Ростов-на-Дону), 11 (Краснодарский край) 
и 12 (Волгоград). Три образца из Росто-
ва-на-Дону (10-1) и два из Волгограда (12-
2, 12-4) оказались значительно генетически 
смешанными с группой  1. Один образец из 
Венгрии оказался генетически смешанным с 
группой 0. При субоптимальном разделении 
выборки на 4 группы (K = 4: рис. 2, C) все об-
разцы из Венгрии выделяются в четвёртую 

группу (группа 3), генетически смешанную 
с группой  2. При этом состав и степень ге-
нетического смешения образцов из групп 1 и 
2 остаются неизменными по сравнению с K 
= 3. Географическое распространение групп 
(для K = 4) показано на рис. 3. Как видно из 
рис. 3, образцы и популяции, отнесённые к 
группе 1, имеют локальное распространение 
на юге Херсонской обл. и на правобережье 
Днепра в Киеве. Отдельные генетически 
смешанные образцы из популяций группы 2 
встречены в Ростове-на-Дону и Волгограде. 
Популяции группы 2 распространены наибо-
лее широко и всегда географически отдельно 
от популяций группы 1, за исключением от-
дельных генетически смешанных образцов 
(10-1; популяция 12).

При этом необходимо также отметить, 
что в двух из шести запусков программа 
STRUCTURE не смогла найти оптимального 
разделения выборки на генетические группы, 
объединяя все образцы в один кластер при 
любом заданном числе групп K. 

Популяционно-генетический анализ. 
Анализ изменчивости AFLP-маркеров в про-
грамме PopGen проводили, исключив популя-
цию 1 из Италии, так как она была представле-
на единственным образцом, наиболее сильно 
генетически отличающимся от остальных и 

Рис. 3. Географическое распространение кластеров, выявленных в программе STRUCTURE (K = 4) в популяциях 
Cenchrus longispinus: номера популяций соответствуют значениям табл. 1; цвета, обозначающие кластеры, соот-
ветствуют столбчатой диаграмме на рис. 2, В: 0 – фиолетовый, 1 – оранжевый, 2 – голубой, 3 – зелёный.
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Таблица 2. Генетическое разнообразие в популяциях C. longispinus

Локальная 
популяция N* na** ne*** h**** I*****

Число поли-
морфных 
локусов

% поли-
морфных 
локусов

2 5 1.05±0.21 1.02±0.12 0.02±0.07 0.02±0.11 12 4.67
3 5 1.03±0.16 1.02±0.11 0.01±0.06 0.01±0.09 7 2.72
4 5 1.05±0.22 1.02±0.10 0.01±0.06 0.02±0.09 13 5.06
5 3 1.03±0.16 1.02±0.11 0.01±0.06 0.02±0.09 7 2.72
6 1 – – – – – –
7 3 1.00±0.06 1.00±0.06 0.00±0.03 0.00±0.04 1 0.39
8 3 1.02±0.12 1.01±0.09 0.01±0.05 0.01±0.07 4 1.56
9 3 1.03±0.16 1.02±0.10 0.01±0.06 0.02±0.09 7 2.72
10 4 1.05±0.21 1.02±0.12 0.02±0.07 0.02±0.11 12 4.67
11 5 1.03±0.16 1.02±0.11 0.01±0.06 0.01±0.09 7 2.72
12 4 1.06±0.23 1.03±0.14 0.02±0.08 0.03±0.12 14 5.45

Группа 1:
3+4+5+8 15 1.08±0.28 1.02±0.10 0.02±0.06 0.03±0.10 21 8.17

Группа 2:
2+6+7+9+
10+11+12

24 1.14±0.34 1.04±0.13 0.02±0.08 0.04±0.12 35 13.62

Всего 40 1.19±0.39 1.05±0.17 0.03±0.10 0.05±0.14 48 18.68

образовавшим самостоятельную, хотя и гене-
тически смешанную, группу 0. Анализ выя-
вил крайне низкое генетическое разнообра-
зие для всех локальных популяций (табл. 2). 

Только в двух локальных популяциях (го-
рода Волгоград и Херсон) доля полиморфных 
локусов оказалась чуть выше 5%, в остальных 
она существенно ниже. Индекс генетическо-
го разнообразия Нея (h) для всех локальных 
популяций оказался близким по величине и 
не превышающим 0,02 (0,03 для всех попу-
ляций в целом). Для двух выявленных кла-
стеров доля полиморфных локусов оказалась 
8,17 и 13,62% соответственно, а генетическое 
разнообразие Неи h = 0,02 для обоих. Сред-
няя ожидаемая гетерозиготность для обоих 
кластеров оказалась крайне низкой, а оценка 
дифференциации локальных популяций про-
тиворечивой: если значения Gst в обоих слу-
чаях достаточно высоки, то величина D близ-
ка к нулю (табл. 3).

* N = число исследованных образцов; ** na = среднее число аллелей; *** ne = эффективное число аллелей; **** 
h = генетическое разнообразие по Нею; ***** I = информационный индекс Шеннона.

Таблица 3. Генетическая дифференциация групп популяций C. longispinus

Группа HT* HS** Gst Nm*** D****
1 0,0148±0,0037 0,0095±0.0015 0,3615 0,8832 0,004
2 0,0190±0,0053 0,0098±0.0010 0,4841 0.5327 0,008

* HT – средняя ожидаемая гетерозиготность для кластера; ** HS – средняя ожидаемая гетерозиготность для ло-
кальной популяции; *** Nm – оценка величины потока генов (число мигрантов на поколение), рассчитанная из 
Gst : Nm = 0,5(1 – Gst) / Gst [McDermott & McDonald, 1993]; **** D – статистика Джоста.

Анализ молекулярной дисперсии 
(AMOVA) показал, что 64,07% дисперсии 
приходится на изменчивость внутри локаль-
ных популяций, 23,0% – на изменчивость 
внутри групп популяций и только 12,93% – на 
изменчивость между группами. Все индексы 
фиксации оказались статистически достовер-
ными (p << 0,01) и равными FSC = 0.264 для 
популяций и FST = 0.359 для двух групп.

Числа хромосом и уровень плоидности. 
Прямой подсчёт чисел хромосом был произ-
ведён в корешках проростков из семян двух 
образцов (из г. Волгоград и Венгрии). В обо-
их случаях было установлено 2n  =  34 (рис. 
4). Из литературы известно, что для амери-
канских видов Cenchrus характерно основное 
число хромосом x = 17 [Donadío et al., 2009], 
так что наши растения следует считать ди-
плоидами. Дополнительно мы исследовали 
ещё 12 образцов методом проточной цитоме-
трии, которые показали одинаковый уровень 
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Рис. 4. Метафазные пластинки образцов C. longispinus HF05 (слева) и VL02 (справа).

Рис. 5. Результаты электрофореза продуктов ПЦР SCAR-маркеров на гены, контролирующие апоспорию у C. ciliaris 
(1–4) и C. longispinus (5–23).
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плоидности, у всех образцов было определе-
но количество ДНК 2С около 3,9 пг, что пол-
ностью соответствует литературным данным 
для североамериканских представителей это-
го вида [Bai et al., 2012].

Апомиксис. Для выявления генов, кон-
тролирующих апоспорию у анализируемых 
образцов Cenchrus, было использовано четы-
ре SCAR-маркера (Х18, P16, U12, C16). В ре-
зультате они были выявлены у трёх образцов 
C. ciliaris из четырёх изученных (см. табл. 1; 
рис. 5). Так, положительный результат дали 
растения (2–4), выращенные из семян образ-
ца RV2, однако у растения (1), полученного 
из семени образца RV1, маркеров апоспории 
выявлено не было.

При анализе образцов C. longispinus с ис-
пользованием этих же SCAR-маркеров ре-
зультат оказался ещё более неоднозначным: 
удалось амплифицировать только часть мар-
керов и не у всех образцов. Так, маркер X18 
не удалось амплифицировать ни у одного об-
разца. Маркеры P16, U12 и C16 были ампли-
фицированы у образцов 8, 13 (Краснодар), а 
также 20 и 23 (Волгоград) (рис. 6). У образ-
цов из Киева (14, 15), как с право-, так и с 
левобережья Днепра, удалось амплифициро-
вать только маркеры U12 и C16, а у образцов 
21 и 22, с ж.-д. путей в Ростове-на-Дону и из 

устья р. Царица в Волгограде соответствен-
но, был амплифицирован только маркер U12. 
Не удалось выявить маркеры апомиксиса у 
образцов 5 (Италия), 6 и 7, собранных в агро-
ценозах в окрестностях деревень Фулопхаза 
и Кунбаракс в Венгрии; у образцов 9 и 10 из 
окрестностей с. Проминь в Херсонской обл., 
образцов 11 с ж.-д. путей в г. Херсон и 12 из 
пос. Голая Пристань Херсонской обл. Также 
ни один из маркеров не был выявлен у образ-
цов 16 (Астрахань), 17 (Крым), 18 (Донецкая 
обл., Дебальцево) и 19 (Белгород) во всех слу-
чаях собранных на железнодорожных путях.

Обсуждение
Наше исследование выявило удивительно 

низкий уровень генетического разнообразия 
в популяциях C.  longispinus на территории 
России и Украины. Оценка уровня генетиче-
ской дифференциации популяций оказалась 
неоднозначной. Несмотря на довольно высо-
кие значения индексов GST, FST и FSC, значе-
ние статистики D, оценивающей «истинный» 
уровень дифференциации [Jost et al., 2018; 
Кузнецов, 2021], оказалось близко к нулю. 
При этом иерархический анализ молекуляр-
ной дисперсии (AMOVA) показал, что на 
межгрупповые различия приходится только 
12,93% общей изменчивости, хотя различия 

Рис. 6. Географическое распространение образцов Cenchrus longispinus, исследованных с помощью SCAR-маркеров 
P16, U12, C16 на присутствие генов контроля апоспории: номера образцов соответствуют значениям табл. 1; цвета 
обозначают присутствие (красный) или отсутствие (зелёный) каждого из трёх маркеров.
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двух групп популяций достоверны и доста-
точно значительны (FST = 0.359). 

Мы связываем такой результат с общим 
низким уровнем генетического разнообра-
зия изученных популяций, на что косвенно 
указывают и упомянутые выше неудачные 
запуски Байесовского анализа в програм-
ме STRUCTURE, не выявившие в выборке 
различных генетических групп. При этом, 
несмотря на низкий уровень генетической 
изменчивости, анализ AFLP-маркеров все 
же позволил разделить эти популяции на 
две почти не смешивающиеся друг с другом 
группы. 

Первая группа (субкластер/группа 1) ге-
ографически приурочена к югу Херсонской 
обл. и включает в себя в том числе образцы 
(5-2, 5-3) из окрестностей с. Проминь, где вид 
C. longispinus был впервые обнаружен в 1950 
г. (Ларионов, 07.1950, KW!). К этой же груп-
пе относятся все образцы из правобережной 
части Киева. Так же, как и в Херсонской обл., 
они чаще всего приурочены к приречным и 
приморским пескам и, как мы предполага-
ем, могли быть случайно интродуцированы в 
Киев речным транспортом по Днепру, вероят-
но, с песчаным грузом. 

Вторая генетическая группа (субкластер/
группа 2) представлена образцами из Нико-
лаева, левобережной части Киева, а также из 
всех локальных популяций из России, вклю-
чая Крым и Краснодарский край. Данные 
популяции чаще всего приурочены к ж.-д. 
путям с песчаным или мелкогравийным суб-
стратом на путях и насыпях. Таким образом, 
вторая группа оказалась распространяемой 
преимущественно ж.-д. транспортом. В по-
пуляциях из городов Ростов-на-Дону (10) и 
Волгоград (12) были обнаружены генетиче-
ски смешанные образцы с достаточно высо-
кими апостериорными вероятностями отне-
сения их к обоим кластерам. При этом если 
в Ростове-на-Дону растения C.  longispinus 
были встречены только на ж.-д. путях, то в 
Волгограде они встречаются как на ж.-д., так 
и на трамвайных путях, а также на песчаных 
пустырях близ берега Волги. 

Следует отметить, что в этих локальных 
популяциях генетически смешанными во 
всех случаях оказались отдельные конкрет-

ные растения. Если в ростовской (10) попу-
ляции генетически смешанным оказалось 
одно растение, а другие три с почти 100%-й 
вероятностью можно отнести к кластеру II, 
то в волгоградской популяции (12) генетиче-
ски смешанными оказались все четыре изу-
ченных растения, собранные в разных частях 
города. Во всех же остальных изученных 
популяциях практически никакого генети-
ческого смешения не наблюдалось. Так как 
рассматриваемый вид представляет собой од-
нолетник, размножающийся исключительно 
семенами, подобный характер изменчивости, 
скорее всего, может говорить о преобладании 
у него самоопыления, вероятно, в сочетании 
с факультативным апомиксисом. Последнее 
отчасти подтверждается нашими результа-
тами, указывающими на присутствие генов 
комплекса, контролирующего апоспорию, у 
ряда изученных образцов C. longispinus. В со-
четании с вероятными различиями в предпоч-
тительных путях проникновения семян обеих 
групп на новые территории это приводит к 
поддержанию некоторой изолированности 
этих групп друг от друга. Мы предполагаем, 
что в Волгоград представители обоих класте-
ров были интродуцированы разными путями: 
по железной дороге и с речным транспортом 
через Волго-Донской канал. Это впослед-
ствии обеспечило возможность гибридиза-
ции между ними и образования генетически 
смешанной популяции. 

Характер генетической изменчивости 
указывает также на то, что проникновение 
C.  longispinus на территорию СССР произо-
шло скорее всего дважды, с последующим 
расселением этого вида из первоначального 
места инвазии в Херсонской обл. Наличие 
только двух генетических групп на терри-
тории бывшего СССР говорит о двух вселе-
ниях, которые, однако, могли быть и одно-
временными. Предположения Кухарской и 
Мырзы [1989], а также Протопоповой [1973] 
о том, что ценхрус был вселён в Херсонскую 
обл. ещё до Великой Отечественной войны 
или даже до революции 1917 г. вместе с се-
ном или семенами, полученными по почте 
из США, не имеют никаких документальных 
подтверждений. Скорее можно согласить-
ся с неизвестным нам (подпись на этикет-
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ке неразборчива) коллектором, собравшим 
C. longispinus на виноградниках в Скадовском 
районе Херсонской обл. 01.06.1951 (образец 
в Гербарии KW!): «Рослина занесена пiд час 
вiйни». 

К сожалению, нам не удалось получить 
пригодного для выделения ДНК материала 
C.  longispinus из Северной Америки, чтобы 
оценить генетическую близость нашего ма-
териала к образцам из естественного ареала. 
Однако оказалось, что образцы из России и 
Украины генетически очень сходны с образ-
цами из Венгрии и Северной Италии, где 
C.  longispinus появился в 20–30-х годах XX 
века [Szigetvári, 2008; Făgăraş, 2018]. Это по-
зволяет предполагать, что именно с этих тер-
риторий он мог быть вселён на юг Украины 
во время войны немецкими или венгерскими 
войсками. Наличие только двух крайне близ-
ких генетических групп, вероятно, свиде-
тельствует о единичности первоначального 
вселения C. longispinus в Херсонскую обл. из, 
вероятнее всего, общего источника. Скорее, 
именно со случайностью этого вселения и 
малочисленностью исходных популяций, т.е. 
эффектом основателя, а также преобладания 
самоопыления и/или факультативного апо-
миксиса, связано низкое генетическое разно-
образие инвазионных популяций ценхруса. 

В инвазионных популяциях филогенети-
чески близкого облигатно апомиктического 
злака Pennisetum setaceum (Forsk.) Chiov. в 
Аризоне, Калифорнии и на Гавайских остро-
вах с помощью ISSR-маркеров вообще не уда-
лось выявить никакой изменчивости [Poulin et 
al., 2005]. Успешность расселения при низкой 
генетической изменчивости, возможно, так-
же связана с наличием факультативного апо-
миксиса и/или самоопыления, обеспечиваю-
щего высокую семенную продуктивность: во 
всех исследованных нами колючих обёртках 
C. longispinus присутствовало по 2–3 хорошо 
развитых зерновки по числу колосков. При 
этом ограничение перекрёстного опыления у 
ценхруса никак не связано с полиплоидиза-
цией или изменениями в содержании ДНК у 
растений в инвазионных популяциях. Приме-
ры генетически дифференцированных попу-
ляций, обладающих крайне низким генетиче-
ским разнообразием, известны во вторичных 

частях ареала у ряда других инвазионных 
злаков, таких как однолетние средиземно-
морский Aegilops triuncialis L. в Калифорнии 
[Meimberg et al., 2006], евроазиатский Bromus 
tectorum L. в Канаде [Valliant et al., 2007] или 
многолетняя южноамериканская Cortaderia 
selloana (Schult. & Schult.f.) Asch. & Graebn. 
в Новой Зеландии [Houliston, Goeke, 2017]. 
Как правило, подобные ситуации интерпре-
тируются, как возникающие вследствие со-
четания эффекта основателя и ограниченной 
способности вида к перекрёстному опыле-
нию, т.е. характерны для самоопылителей и 
апомиктов. При этом, как показано в упомя-
нутых работах, повышенная инвазионная ак-
тивность отдельных генотипов или их групп 
часто оказывается никак не связанной с об-
щим уровнем генетического разнообразия 
популяций. 

Вероятно, в случае с C.  longispinus мы 
имеем дело с подобной ситуацией. Гене-
тическая структура изученных популяций 
C. longispinus свидетельствует об отсутствии 
более поздних вселений. С другой стороны, 
тот факт, что расширение вторичного ареала 
этого вида на территории России происходит 
почти исключительно за счёт представите-
лей второго генетического кластера, говорит 
о его большей способности к расселению на 
новые территории. Судя по всему, расселение 
его происходит преимущественно путём слу-
чайной интродукции с ж.-д. транспортом.
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AN INVASION OF CENCHRUS LONGISPINUS (POACEAE) IN 
EASTERN EUROPE: RESULTS OF MOLECULAR GENETIC 

ANALYSES
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Kochieva E.Z.4
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Here we present the results of population genetic study of a quarantine invasion weed Cenchrus longispinus 
in the south of European Russia and Ukraine. AFLP analyses revealed an extremely low genetic variability 
in all the populations studied. The DNA sequences of nuclear ITS and five plastid regions appeared to be 
identical in all the samples of C. longispinus. We suppose this is due to the founder effect and singularity of 
the introduction event, probably occurred during the World War II. Despite this low genetic variability, all 
the populations in Russia and Ukraine can be divided into two almost not mixing groups differing from each 
other by geographic distribution and vectors of spreading. It seems highly probable that self-fertilization and 
facultative apomixis are the main breeding strategies of C. longispinus. 

Keywords: invasion, Cenchrus longispinus, AFLP, populations, genetic variability, cluster analysis.
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This study provides new information on the first colonial breeding of an alien species, the Cattle Egret 
(Bubulcus ibis) in Mangyongdae-dong, Mangyongdae district, Pyongyang, DPR Korea. Mangyongdae 
forest with a total vegetation area of 112 hectares has been used as a breeding habitat for ardeid species 
(Black-crowned Night-heron Nycticorax nycticorax, Great Egret Ardea modesta, Intermediate Egret Egretta 
intermedia, Little Egret Egretta garzetta, and Grey Heron Ardea cinerea) since the 1990s. In 2024, we first 
found the breeding population of Cattle Egret Bubulcus ibis in a subplot of the forest in Mangyongdae. 
Reproductive behavior was observed from mid-May to mid-September. Nests were found in 101 trees of 
16 different species. The average height of nesting trees was 11.1±2.9 m. The total number of active nests 
was 907 and the density of nests per tree was 8.98 nests tree-1. Mean clutch size was 2.89±0.94 eggs per nest 
(n=84), and the most common clutch size was three (50%). Mean hatch success was 2.77±0.81 hatched eggs 
per nest (n=52). This finding suggests a possibility of expansion of Cattle Egrets’ breeding area in the future 
in DPR Korea therefore a potential habitat management strategy should be developed.
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On a global scale, invasive alien species (IAS) pose major negative threats to biodiversity and human 
socio-economic affairs. The degree of invasiveness and associated impacts vary significantly between 
species. Legal regulations relating to the management of IAS require evidence-based scientific research 
regarding their impacts. Therefore, the assessment of the IAS impact is a critical component of their effective 
management. In this study, the Generic Impact Scoring System (GISS) was used to assess the Environmental 
and Socioeconomic impacts of regulated mammal taxa of South Africa. In total, 45 regulated invasive mammal 
taxa were identified and 34 were assessed for both environmental and socio-economic impacts. The species 
scoring the highest environmental impact was the Red deer (Cervus elaphus) , followed by the Axis deer 
(Axis axis) , while the species scoring the highest socio-economic impacts was the Sika deer (Cervus Nippon). 
There was no statistically significant difference between overall environmental and socio-economic impact 
scores (V = 17, P = 0.173). Order Artiodactyla had the overall highest environmental impact score, followed 
by Rodentia. There was a significant difference between the levels of mechanisms for both environmental 
and socio-economic impact categories (P < 0.05). Our findings reaffirm the significant impacts associated 
with invasive mammal species. The outcomes of this study contribute to the management, particularly the 
regulation and the listing processes, of regulated alien mammal species. Due to competing interests for 
limited resources and a large number of IAS, biodiversity managers require process and evidence-based 
analytical tools to manage and mitigate the impacts of invasive species. We, therefore, call for a frequent 
assessment of the regulated species.

Keywords: biodiversity management, invasive alien species, mammal species, management prioritization, 
policy and regulation
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Lumbricus rubellus, a peregrine earthworm, is believed to trace its origins to Western Europe, from where 
it has dispersed across the temperate regions of the Northern Hemisphere. It exhibits significant genetic vari-
ation, with at least eight recognized cryptic genetic lineages in Europe. This study aimed to assess whether 
populations from the Northeastern Palearctic possess genetic diversity comparable to that of Western Europe. 
Our findings revealed that only a single genetic lineage (2/A) colonized the vast territories from Belarus 
to Kamchatka. All studied populations contained closely related haplotypes, with no evident geographic 
subdivisions. Consequently, only a small fraction of the L. rubellus genetic pool was found outside Western 
Europe. This limited distribution may be attributed to the 2/A lineage’s adaptation to local conditions or its 
enhanced dispersal capabilities. Alternatively, phylogeographic factors might play a role, suggesting that 
the ancestral region of this lineage was situated along suitable dispersal corridors. 
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Since the beginning of the 21th century, the multiple cases of mass mortalities in populations of fish of 
Carassius auratus complex (Cyprinidae) have been noted from different regions of European part of Russia; 
however, the causes of those mortalities remained unexplained. We focused on mortality in a population of 
C. auratus complex in Kiovo Lake in the upper part of the Volga River basin. The presence of the emergent 
fish pathogen cyprinid herpesvirus 2 (CyHV-2) was confirmed by PCR in gill filament and muscle tissues of 
dead C. auratus complex individuals, but not in living conspecifics without clinical signs of diseases. This 
is the first detection of CyHV-2 in Russia. We encourage urgent investigations of possible links between the 
detected pathogen and mortality events in populations of C. auratus complex within Russia. Perspectives 
of using of CyHV-2 as a tool for biocontrol of C. auratus complex, one of the Top-100 invasive species in 
Russia, are discussed.
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MOVING UP THE MOUNTAINS: TWO NEW RECORDS OF INVASIVE 
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Biological invasions are an increasingly significant component of global environmental change, posing 
substantial threats to local biodiversity. This study reports the naturalization of two alien plant species, Ver-
besina encelioides (Cavanilles) Benth. & Hook. f. ex A. Gray and Calyptocarpus vialis Less., in the Jammu 
region of India. These species, originally native to the American continents, have been documented for the 
first time to occur as self-sustaining natural population at several localities across this Himalayan region. 
Being globally known invasive species, detailed morphological features, habitat preferences, and community 
composition are provided to validate these new distribution records. Our results reveal a positive association 
between these alien species and other invasive species in the community that share similar traits, while in-
terestingly showing a negative association with native species found within the same environment. Habitat 
characterization indicates that both species are thriving in disturbed areas, suggesting potential anthropogenic 
introduction pathways. This suggests the occurrence of invasion meltdown and habitat filtering among the 
alien species pool in the region. These findings contribute to the early detection of these invasive alien 
species and highlight the need for ongoing monitoring and management of non-native species in the area.
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