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В 2021–2023 гг. изучены таксономический состав и обилие видов-вселенцев макрозообентоса 
Горьковского водохранилища. Всего в донных сообществах зарегистрировано 10 чужеродных видов. 
Впервые для данного водоёма отмечена амфипода Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894). Основу 
численности и биомассы вселенцев формировали двустворчатые моллюски Dreissena polymorpha 
(Pallas, 1771) и D. bugensis (Andrusov, 1897), а также полихета Hypania invalida (Grube, 1860), ассоци-
ированная с биоценозом дрейссенид. В речной части водохранилища обилие видов-вселенцев было 
значительно выше, чем в озёрной. Отмечено увеличение численности двустворчатых моллюсков 
Corbicula fluminea (Müller, 1774) и брюхоногих моллюсков Lithoglyphus naticoides (Pfeiffer, 1828) в 
сравнении с ранними исследованиями. Полученные результаты свидетельствуют о значительной роли 
чужеродных видов в формировании донных сообществ Горьковского водохранилища и необходимости 
дальнейшего мониторинга их распространения.
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Введение
Горьковское водохранилище – одно из 

крупнейших водохранилищ Верхней Волги, 
созданное в 1955–1957 гг. [Волга и её жизнь, 
1978]. Оно относится к числу наибольших 
искусственных водоёмов европейской части 
России и играет ключевую роль в поддержа-
нии водного баланса региона и сохранении 
экосистем бассейна р. Волга. Под воздей-
ствием климатических изменений водохра-
нилище становится уязвимым для проник-
новения чужеродных видов [Лазарева и др., 
2018]. Большинство чужеродных видов в 
рассматриваемом водоёме является предста-
вителями Понто-Каспийской фауны [Морду-
хай-Болтовской, 1960].

История изучения видов-вселенцев в Горь-
ковском водохранилище начинается с первых 
работ, выполненных в период его заполнения 
[Мордухай-Болтовской, 1961; Луферов, 1966]. 
Изучаемый водоём представляет собой нару-
шенную экосистему, и вселенцы, обладая ши-
рокой экологической пластичностью и высоким 
адаптационным потенциалом, легко внедряют-
ся в неё и занимают новые и свободные эколо-
гические ниши [Волга и её жизнь, 1978; Impact 

of biological..., 2017]. В исследованиях, прове-
дённых в последующие годы, отмечены изме-
нения в видовом составе и обилии чужеродной 
фауны [Митропольский, 1978; Волков, 1978; 
Волга и её жизнь, 1978; Перова, 1992; Orlova et 
al., 2000; Перова, Щербина, 2002, 2003; Перо-
ва и др., 2018а, 2018б; Курина, Селезнёв, 2019]. 
Несмотря на это, многие современные данные 
остаются фрагментарными.

Вселение новых видов ведёт к изменению 
среды обитания и перестройке трофической 
сети, оказывая негативное влияние на мест-
ные природные сообщества и сокращая раз-
нообразие аборигенной фауны [Leuven et al., 
2009]. Появление нового обширного массива 
данных, собранных в 2021–2023 гг., делает 
необходимым уточнение современного соста-
ва вселенцев и комплексную оценку их роли в 
формировании структуры бентоса в условиях 
продолжающихся изменений экосистемы.

Материалы и методы
Материалом для данной работы послужи-

ли пробы макрозообентоса, собранные на 18 
станциях русловой зоны Горьковского водо-
хранилища в июле 2021–2023 гг. (рис. 1).
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Отбор производили посредством дночер-
пателя ДАК–250 с площадью захвата 1/40 м2 
по одному подъёму грунта на каждой стан-
ции и ДАК–100 с площадью захвата 1/100 м2 
по два подъёма грунта на лодочной станции. 
Глубина варьировала от 3 до 16 м в речной ча-
сти и от 5 до 20 м в озёрной. Грунты в речной 
части (ст. 8–17) представлены песками раз-
ной степени заиленности и ракушечником, 
а в озёрной (ст. 18–20б) – преимущественно 
серым илом. Камеральную и статистическую 
обработку собранного материала проводили 
по методике, принятой в ИБВВ РАН [Мето-
дика..., 1975; Методы...,  2024]. Всего было 
исследовано 48 проб, из которых 31 проба от-
носилась к речной части, 17 – к озёрной. Чу-
жеродные виды отмечены в 27 пробах на 12 
станциях (табл. 1).

Результаты
Всего в 2021–2023 гг. в макрозообенто-

се Горьковского водохранилища выявлено 
93 низших определяемых таксона (НОТ), из 
них 10 видов-вселенцев: четыре вида мол-
люсков, по два – ракообразных и олигохет, 
по одному – полихет и пиявок. Большая их 

Рис. 1. Карта-схема отбора проб в Горьковском водохранилище: 8 – Рыбинск (Копаево); 9 – Толга; 10 – Туношна; 
11 – Красный Профинтерн; 12 – Сизема; 13 – Костромское расширение; 14 – ниже г. Кострома; полуразрез: 15 – 
Волгореченск, 15а – р. Шача (лодочная станция); 16 – Ниже г. Плёс; 17 – ниже г. Кинешма; разрез: 18 – Юрьевец, 
18а – центр разлива, 18б – Против устья Унжи; 19 – Пучеж; разрез: 20 – Чкаловск, 20а – Против устья р. Юг, 20б 
– Волга против плотины.

Таблица 1. Координаты станций обнаружения чуже-
родных видов

№ станции Координаты

8. Рыбинск (Копаево) 58° 02.260′ N, 
38° 56.680′ E

9. Ниже г. Тутаев или выше
г. Ярославль (Толга)

57° 41.760′ N, 
39° 49.260′ E

10. Ниже г. Ярославль
(Туношна)

57° 33.700′ N, 
40° 07.010′ E

11. Красный Профинтерн 57° 44.960′ N, 
40° 27.510′ E

12. Сизема 57° 46.870′ N, 
40° 42.300′ E

13. Костромское расширение 57° 48.010′ N, 
40° 41.100′ E

14. Ниже г. Кострома 57° 41.220′ N, 
40° 59.660′ E

15. Волгореченск 57° 28.618′ N, 
41° 12.704′ E

15а. р. Шача (лодочная 
станция)

57° 27.899′ N, 
41° 11.713′ E

16. Ниже г. Плёс 57° 27.200′ N, 
41° 33.870′ E

20. Чкаловск 56° 45.216′ N, 
43° 17.572′ E

20а. Против устья р. Юг 56° 39.582′ N, 
43° 12.139′ E
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часть – представители Понто-Каспийского 
региона.

В донных сообществах зарегистрирова-
ны три вида двустворчатых моллюсков – Dre-
issena polymorpha (Pallas, 1771), D. bugensis 
(Andrusov, 1897), Corbicula fluminea (Müller, 
1774) и один вид брюхоногих – Lithogly-
phus naticoides (Pfeiffer, 1828) (табл. 2). Наи-
более распространённый вид – Dreissena 
polymorpha. Этот моллюск в водохранили-
ще выявлен на глубинах от 3 до 16 м, и его 
встречаемость в речном участке составляла 
45%, а в озёрном – 12%. В большинстве слу-
чаев на глубинах от 5 до 16 м совместно с 
D. polymorpha отмечен близкородственный
вид D. bugensis.

Ещё один представитель двустворчатых 
моллюсков – Corbicula fluminea был встречен 
только вблизи Костромской ГРЭС, аналогич-
но данным предыдущих исследований [Пе-
рова и др., 2018а; Pryanichnikova et al., 2019; 
Voroshilova et al., 2021]. Данный вид зафик-
сирован на глубинах 3–4 м на песчанистых 
илах. Несмотря на недавнее вселение в водо-
ём (табл. 4), к 2021 г. численность популяции 
корбикулы увеличилась с 20 до 400 экз/м2, а 
биомасса – с 1.62 до 1665.00 г/м2.

Брюхоногий моллюск Lithoglyphus nati-
coides зарегистрирован на шести станциях 
речной части водохранилища на глубинах от 
4 до 14 м. Максимальные показатели обилия 
этого вида отмечены на песчаных грунтах 
(280 экз/м2 и 15.12 г/м2), а также на ракушеч-
нике, в биоценозе D. polymorpha (720 экз/м2 и 
29.44 г/м2).

Из полихет в Горьковском водохранили-
ще нами отмечен только один вид – Hypania 
invalida (Grube, 1860). Этот вселенец выяв-
лен на семи станциях речной части водохра-
нилища на глубинах 4–16 м. В основном вид 
отмечен в био- и танатоценозе дрейссенид, 
хотя иногда его встречали и на заиленных 
песках и серых илах. В период исследования 
максимальные показатели обилия наблюда-
лись на заиленном ракушечнике с преобла-
данием D. polymorpha (см. табл. 2). Полихета 
Hypaniola kowalewskii (Grimm, 1877), отме-
ченная ранее [Курина, Селезнёв, 2019], в пе-
риод проведения исследования нами не выяв-
лена. 

Олигохеты-вселенцы в нашем исследова-
нии представлены двумя видами: Potamothrix 
vejdovskyi (Hrabě, 1941) и Psammoryctides 
moravicus Hrabě, 1934. Они были обнаруже-
ны в 2021 г. и только в речной части (см. табл. 
2). P. vejdovskyi зарегистрирован на ст. Ры-
бинск (Копаево) на глубине 7 м, а P. moravicus 
– на трёх станциях: Рыбинск (Копаево), ниже
г. Кострома и Волгореченск, на глубинах 6–7
и 14 м. Оба представителя в качестве грун-
та предпочитали био- и танатоценоз дрейс-
сены, однако показатели обилия оставались
достаточно низкими (см. табл. 2). Один из
недавно выявленных вселенцев – олигохета
Quistadrilus multisetosus (Smith, 1900) [Перо-
ва и др., 2018б] нами не был отмечен.

Archaeobdella esmonti Grimm, 1876 за три 
года изучения бентоса Горьковского водохра-
нилища был единственным представителем 
класса пиявок (см. табл. 2). Данный вид был 
встречен в речной части на шести станциях на 
глубинах 6–16 м, преимущественно в био- и 
танатоценозах дрейссенид, и иногда на песча-
ных грунтах. В 2021 г. она зарегистрирована 
в озёрной зоне на глубине 7 м на серых илах. 
Максимальные показатели численности и био-
массы зафиксированы в биоценозе дрейссенид 
с преобладанием D. polymorpha (см. табл. 2). 
Caspiobdella fadejewi (Epstein, 1961) [Перова, 
Щербина, 2002] нами не была выявлена. 

Среди вселенцев-амфипод отмечено толь-
ко два вида: Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 
1899) и Dikerogammarus villosus Eichwald, 
1841. Первый вид зафиксирован возле ст. Ры-
бинск (Копаево) и ст. ниже г. Плёс в 2023 г. 
на глубине 7 м. Второй вид – D. villosus впер-
вые зарегистрирован для Горьковского водо-
хранилища в 2021 г. на станции ниже г. Плёс 
(57°27.200′, 41°33.870′) на глубине 14 м. Оба 
вида ракообразных в качестве местообитания 
предпочитали ракушечник, однако наиболь-
шую численность G. fasciatus фиксировали на 
песках (см. табл. 2). Ранее указанные для во-
дохранилища Dikerogammarus haemobaphes 
Eichwald, 1841, Obesogammarus obesus (Sars, 
1896) (синоним Pontogammarus obesus), 
Pontogammarus sarsi  (Sowinskyi,  1898) [Лу-
феров, 1966; Мордухай-Болтовской, 1961; 
Волга и её жизнь,  1978] в рассматриваемый 
период не были встречены. 
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Таблица 2. Популяционные характеристики видов-вселенцев в Горьковском водохранилище в 2021–2023 гг.

Вид Год N, экз/м2 B, г/м2 P, %

Dreissena polymorpha 

2021 802±506
120–7480

274.6±177.4
0.2–1476.0 50

2022 893±656
40–6640

160±226
320

150.9±82.5
2.9–941.5

62.0±88.0
124.0 55 50

2023 845±582
200–4900

40±43
280

297.0±182.1
72.4–2862.0

198.0±214.0
1388.8 36 14

Dreissena bugensis 

2021 144±109
160–1040

188.2±130.9
204–1222 30

2022 171±171
80–1800

160±226
400

0.5±0.4
2.0–3.3

62.0±88.0
120–7480 18 50

2023 36±38
400

40±43
680

86.6±90.9
952.8

207.0±224.0
1449.6 9 14

Corbicula fluminea 

2021 40±42
400

165.5±174.5
1655 10

2022 18±19
200

94.1±98.7
1035 9

2023 9±10
100

55.6±58.4
612 9

Lithoglyphus naticoides 

2021 8±6
40

0.5±0.5
0.5–4.5 20

2022 74±68
40–720

3.3±2.8
0.1–29.4 27

2023 33±27
80–280

1.7±1.5
3.7–15.1 18

Hypania invalida 

2021 788±489
640–4680

6.1±3.4
4.0–32.2 40

2022 568±330
50–3360

2.5±1.1
0.8–10.5 55

2023 222±165
200–1720

0.7±0.5
1.3–4.6 27

Archaeobdella esmonti 

2021 56±55
40–520

6±6
40

1.1±1.1
0.04–10.6

0.001±0.002
0.01 20 14

2022 76±75
40–440

0.83±0.53
0.1–5.9 36

2023 18±15
40–160

0.2±0.1
0.2–1.5 18

Gmelinoides fasciatus 2023 95±67
480–560

0.1±0.1
0.6 9

Dikerogammarus 
villosus 2021 4±4

40
0.004±0.004

0.01 9

Potamothrix vejdovskyi 2021 4±4
40

0.002±0.002
0.02 9

Psammoryctides 
moravicus 2021 44±30 

40–280
0.1±0.04
0.1–0.36 30

Примечание: в столбцах «встречаемость», «численность» и «биомасса» данные, разделённые вертикальной чертой, 
соответствуют речной (слева) и озёрной (справа) частям. Для всех остальных показателей приведены значения 
только для речной части. В ячейках таблицы над горизонтальной чертой указано среднее значение, под чертой – 
минимальное и максимальное.
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В 2021–2023 гг. виды-вселенцы в макро-
зообентосе речного участка Горьковского во-
дохранилища в среднем формировали 31±6% 
общей численности и 53±8% общей биомас-
сы. Также численно весомый вклад вносили 
аборигенные виды – личинки хирономид и 
олигохеты (рис. 2).

В местах своего обитания структурообра-
зующую роль в формировании донных сооб-
ществ играла Dreissena polymorpha (30±7% 
численности и 62±8% биомассы). При этом 
обилие близкородственного вида D. bugensis 
составляло всего 6±2% численности и 

30±10% биомассы. С биоценозом, формиру-
емым полиморфной дрейссеной, неразрывно 
связано обилие полихеты-вселенца Hypania 
invalida (r = 0.66 для численности и r = 0.63 
для биомассы при p < 0.05). Её вклад в общую 
численность и биомассу бентоса составлял 
26±6% и 10±4% соответственно. Другие ви-
ды-вселенцы имели небольшую представлен-
ность: 12±3% общей численности и 29±10% 
от общей биомассы.

В 2021–2023 гг. доля видов-вселенцев в 
макрозообентосе озёрного участка Горьков-
ского водохранилища была невелика и со-

Рис. 2. Вклад чужеродных и аборигенных видов в формирование численности макрозообентоса Горьковского 
водохранилища в 2021–2023 гг.

Рис. 3. Вклад чужеродных и аборигенных видов в формирование биомассы макрозообентоса Горьковского водо-
хранилища в 2021–2023 гг.
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ставляла 7±5% общей численности и 12±9% 
общей биомассы. Существенный вклад в 
формирование обилия макрозообентоса вно-
сили местные виды – личинки хирономид и 
олигохеты (см. рис. 2 и 3). Однако в донных 
сообществах с присутствием вселенцев по 
обилию значительно доминировали дрейс-
сениды. При этом доля Dreissena bugensis 
(34±14% по численности и 63±5% по биомас-
се) была выше, чем таковая для D. polymorpha 
(18±2% и 34±13% соответственно).

В 2021–2023 гг. на речном участке Горь-
ковского водохранилища виды-вселенцы 
входили в доминантные комплексы дон-
ных сообществ на большинстве станций 
(табл.  3). Доминирующую роль играла 
Dreissena polymorpha и виды, ассоциирован-
ные с её биоценозом – Dreissena bugensis, 
Archaeobdella esmonti, Hypania invalida. На 
части станций к доминантам относились 
Lithoglyphus naticoides и Corbicula fluminea.

На озёрном участке водохранилища сре-
ди видов-вселенцев в состав доминантных 
комплексов входили исключительно предста-
вители дрейссенид. Хотя их количественные 
показатели были ниже, чем на речном участ-
ке (см. табл. 2), они также выступали в роли 
доминирующих таксонов.

Обсуждение
Всего в Горьковском водохранилище с 

момента его заполнения (1955–1957 гг.) и 
до настоящего времени обнаружено 16 ви-
дов-вселенцев из трёх типов (Mollusca, An-

Таблица 3. Представленность видов-вселенцев в доминантном комплексе макрозообентоса Горьковского водо-
хранилища в 2021–2023 гг.

8 9 10 11 12 13 14 15 15а 16 17 18 18а 18б 19 20 20а 20б
Archaeobdella 
esmonti – + – – – – – – – – – – – – – – – –

Corbicula 
fluminea – – – – – – – – + – – – – – – – – –

Dreissena 
bugensis + – – – – – – + – + – – – – – + + –

Dreissena 
polymorpha + – – + – + + + – + – – – – – + + –

Hypania 
invalida – – – + + – + + – + – – – – – – – –

Lithoglyphus 
naticoides – – + – – – – – – – – – – – – – – –

nelida, Arthropoda), пяти классов (Bivalvia, 
Gastropoda, Clitellata, Polychaeta, Malacostra-
ca) и восьми семейств (Dreissenidae, Cyreni-
dae, Lithoglyphidae, Naididae, Erpobdelidae, 
Ampharetidae, Micruropodidae, Gammaridae) 
(см. табл. 4).

Особую роль в формировании макрозоо-
бентоса играют так называемые виды-инже-
неры экосистем [Crooks, 2002]. Они способ-
ны напрямую или косвенно контролировать 
доступность ресурсов, преобразовывать сре-
ду обитания и тем самым значительно менять 
облик сообщества-реципиента. Обычно та-
кие виды отличаются высокой численностью 
и привносят в экосистему ранее отсутство-
вавшие в ней свойства.

В ходе исследования отмечена простран-
ственная неоднородность в распределении 
чужеродной фауны – более высокая доля 
вселенцев в речной части водохранилища по 
сравнению с озёрной. Вероятно, это обуслов-
лено комплексом абиотических и биотических 
факторов. Речной участок характеризуется бо-
лее высокими скоростями течения, плотными 
субстратами и, как следствие, лучшими усло-
виями для развития дрейссенид – видов-ин-
женеров экосистемы [Каратаев и др., 1994б; 
Законнов и др., 2017; Вострякова и др., 2019]. 
Формируемые ими биоценозы создают благо-
приятную среду для видов-консортов (Hypania 
invalida, Archaeobdella esmonti), что и приво-
дит к их высокой численности и биомассе.

В озёрной же части, с её замедленным 
течением и высокой степенью заиливания 
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грунтов, условия для дрейссенид, особенно 
D. polymorpha, менее благоприятны. Хотя
D. bugensis здесь доминирует среди вселен-
цев, её количественное развитие и соответ-
ственно её средообразующая роль значитель-
но ниже. Это ограничивает и возможности
для формирования консортивных сообществ
вселенцев. В результате экологические ниши
здесь в большей степени заняты абориген-
ными видами. Постоянным доминантом
на протяжении всех лет исследования был
Limnodrilus hoffmeisteri Claparède, 1862, оби-
лие которого может служить индикатором вы-
сокого содержания органического вещества
в грунтах и эвтрофирования водоёма [Иви-
чева, 2019; Сигарева и др., 2020]. Ещё один
постоянный вид доминантных комплексов –
Chironomus f. l. plumosus, устойчивый к дефи-
циту растворённого кислорода [Каширская и
др., 1983; Воробьёв и др., 2008], зачастую на-
блюдаемому в озёрной части водохранилища
[Лазарева и др., 2018].

Один из наиболее распространённых чу-
жеродных видов макрозообентоса Горьковско-
го водохранилища – Dreissena polymorpha. В 
изучаемом водоёме D. polymorpha фиксирует-
ся с его образования. Согласно части исследо-
ваний, моллюск впервые вселился в бассейн 
Волги в первые годы создания водохранилища 
благодаря транспортировке на судах из Пон-
то-Каспийского региона [Волга и её жизнь, 
1978]. Однако существует другая точка зре-
ния, согласно которой указанный вид проник 
в водосбор значительно раньше и длительное 
время сохранялся в малых количествах как в 
самой Волге, так и в её притоках [Бенинг, 1924; 
Mineeva et al., 2022; Vinarski, 2023]. Исконно 
р. Волга определялась высоким уровнем со-
держания гуминовых веществ, значительным 
количеством взвесей, низким содержанием 
растворённого кальция, интенсивностью по-
ловодий и высокими скоростями водного по-
тока, что обусловливало неблагоприятные 
условия для существования D.  polymorpha 
[Бенинг, 1924; Каратаев и др., 1994б; Старобо-
гатов, Андреева, 1994]. Образование водохра-
нилища в середине 1950-х годов существенно 
улучшило гидрологические и гидрохимиче-
ские показатели среды обитания, способствуя 
массовой повторной инвазии дрейссены из 

мелких притоков в новообразованный водоём, 
где на сегодняшний день этот организм засе-
лил обширные площади.

D. polymorpha, развиваясь на различных
субстратах, создаёт своеобразные условия 
обитания для других гидробионтов. Развива-
ясь в огромных количествах, дрейссена об-
разует многочисленные убежища, даёт пищу 
детритофагам, а кроме того, улучшает кисло-
родные условия за счёт активной фильтрации 
[Каратаев и др., 1994а].

Ещё один представитель дрейссенид – 
D. bugensis обитает совместно с широко
распространённой D.  polymorpha, выполняя
аналогичную роль эдификатора биоценозов.
Отличительной чертой экологии D.  bugensis
служит предпочтение участков водоёма с за-
иленным грунтом и замедленным течением
воды, а также повышенная устойчивость к
дефициту растворённого кислорода [Мороз,
1980; Zhulidov et al., 2005; Farr, Payne, 2010].
Благодаря указанным особенностям именно
этот вид преобладает в озёрной части Горь-
ковского водохранилища.

Другие чужеродные виды макрозообен-
тоса преимущественно консорты биоценоза 
дрейссенид. Так, сильные корреляции наблю-
даются между количеством D. polymorpha и 
Hypania invalida (r = 0.61, p < 0.05) и Archae-
obdella esmonti (r = 0.46, p < 0.05), D. bugensis 
и Hypania invalida (r = 0.48, p < 0.05), а также 
между D.  polymorpha+D.  bugensis и Archae-
obdella esmonti (r = 0.46, p < 0.05) и Hypan-
ia invalida (r = 0.60, p < 0.05). Гипания – это 
детритофаг-собиратель, она в друзах дрейс-
сен находит себе пищу и строительный ма-
териал для трубок [Киселёва, 2004]. Наи-
большая численность и биомасса полихет 
наблюдалась в биоценозе с преобладанием 
D. polymorpha, как и в других волжских во-
дохранилищах [Яковлева, Яковлев, 2010;
Пряничникова, 2015б]. A. esmonti – хищная
пиявка, предпочитающая мелких полихет,
и её появление в Горьковском водохранили-
ще, вероятно, связано именно с заселением
Hypania invalida [Баканов, 1993]. Так же, как
и в других водохранилищах Верхней Волги,
она достигает максимальных показателей
обилия именно в биоценозе дрейссенид [Пе-
рова и др., 2018б].
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Моллюск Corbicula fluminea впервые 
был выявлен вблизи Волгореченска, в зоне 
воздействия сбросных тёплых вод Костром-
ской ГРЭС [Pryanichnikova et al., 2019]. Здесь 
сформировались оптимальные условия, по-
зволяющие данному виду успешно разви-
ваться и увеличивать свою популяционную 
плотность. Несмотря на локализацию мол-
люска исключительно на одной станции, ди-
намика роста численности свидетельствует о 
его натурализации. Вероятнее всего, на уве-
личение популяции положительно влияет по-
вышение летних среднемесячных температур 
в регионе [https://world-weather.ru/pogoda/rus-
sia/kostroma/]. В сочетании с наблюдаемым 
повышением общей температуры воздуха в 
регионе Corbicula fluminea обладает значи-
тельным потенциалом расселения в Горьков-
ском водохранилище вплоть до г. Кинешма, 
куда доходит тепловой шлейф ГРЭС [Эколо-
гические проблемы..., 2001], так как данный 
вид на начальных этапах своего расселения 
предпочитает обитать в подогретых водах 
[Karatayev et al., 2005].

Lithoglyphus naticoides – фитофаг, потре-
бляющий диатомовых водорослей, мелкие 
остатки водорослей и растений [Яковлев и 
др., 2009]. В сравнении с 2015 г. численность 
моллюска увеличилась [Перова и др., 2018а], 
что может свидетельствовать о его натурали-
зации в Горьковском водохранилище. Важно 
отметить, что L. naticoides ассоциирован с па-
разитическими трематодами, которые могут 
представлять угрозу для рыбных ресурсов 
[Тютин, Слынько, 2008]. Поэтому дальней-
шее изучение распространения и влияния 
этого моллюска на экосистему водохранили-
ща имеет важное значение для оценки потен-
циальных рисков для рыбного хозяйства.

Gmelinoides fasciatus – эврифаг со сме-
шанным типом питания [Березина, Макси-
мов, 2016]. Данный вид был интродуцирован 
в водохранилище в 1962–1964 гг. [Иоффе, 
1968]. Согласно литературным данным, в 90-е 
годы вид встречался единично, после чего в 
начале 2000-х годов последовала вспышка 
численности и биомассы [Перова, Щербина, 
2002]. Важным методологическим аспектом 
является сезон отбора проб. Ранние исследо-
вания проводились в осенний период, когда 

G. fasciatus мигрирует на зимовку в биоценоз
дрейссены [Пряничникова, 2012]. В отличие
от них пробы для данного исследования были
отобраны в летний период, когда рачок оби-
тает на мелководье, не охватываемом теку-
щей сеткой станций. Поскольку G.  fasciatus
является видом, ассоциированным с дрейс-
сенидами, на его представленность может
влиять наблюдаемое с 2006 г. сокращение
обилия этих моллюсков в Горьковском водо-
хранилище [Пряничникова, 2015а; Перова и
др., 2018б]. При этом в прибрежной зоне, где
вид-вселенец входит в состав доминантных
комплексов, он продолжает сохранять значи-
тельные показатели обилия [Курина, Селез-
нёв, 2019].

Dikerogammarus villosus – эврифаг, поеда-
ющий детрит, растительные остатки и других 
беспозвоночных. Заселяет преимущественно 
пески, валуны, друзы D. polymorpha, а также 
встречается на растительности [Gusev et al., 
2017]. В Горьковском водохранилище отме-
чен впервые в 2021 г. в биоценозе дрейссены 
в ходе настоящего исследования. Стоит от-
метить, что самцы данного вида отличаются 
большой прожорливостью и могут убивать 
беспозвоночных, икру рыб и даже её мо-
лодь [Самые опасные..., 2018]. Появление 
D. villosus в водоёме требует дальнейшего
контроля, поскольку его натурализация мо-
жет привести к существенным изменениям в
составе донных сообществах и к изменению
их биоразнообразия.

Potamothrix vejdovskyi и Psammoryctides 
moravicus, как и другие представители ту-
бифицин, по типу питания – детритофаги 
[Монаков, 1998]. Их обитание в биоценозе 
дрейссены обусловлено наличием большого 
количества агглютинатов, обогащённых орга-
никой [Каратаев и др., 1994б; Пряничникова, 
2012].

Анализ результатов исследования пока-
зал, что, несмотря на значительную пред-
ставленность вселенцев в макрозообентосе 
Горьковского водохранилища, некоторые ра-
нее зарегистрированные чужеродные виды 
не были выявлены. Это может быть связано 
со спецификой отбора материала, сезонными 
колебаниями численности или экологически-
ми особенностями самих видов.
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Например, одним из вселенцев, отсут-
ствие которых в сборах может объясняться 
их экологическими особенностями, является 
Caspiobdella fadejewi – кровососущая пиявка, 
происходящая из Понто-Каспийских регио-
нов [Яковлева и др., 2009], которая в большей 
степени встречается на леще, в меньшей – на 
щуке, густере, плотве, синце, налиме, судаке, 
окуне, ерше и др. [Лапкина и др., 2002]. Пер-
вая официальная регистрация вида в аквато-
рии относится к 1987 г. [Перова, Щербина, 
2002]. Тем не менее анализ паразитологиче-
ских публикаций свидетельствует о более ран-
нем проникновении данной пиявки. Согласно 
этим источникам, в период 1973–1976 гг. вид 
уже присутствовал в Костромском расшире-
нии, однако ошибочно идентифицировался 
как Piscicola geometra [Лапкина и др., 2002]. 
Последняя регистрация вида в водохранили-
ще относится к 1995 г. [Перова, 2004]. Однако 
незафиксированный в пробах вид может при-
сутствовать в водохранилище. Это связано с 
тем, что в паразитологических работах до сих 
пор отмечается высокая заражённость рыбы 
данным паразитом [Новак, 2010]. Кроме того, 
ранее вид отмечался на мелководье, а теку-
щая сетка станций его не охватывает. Вместе 
с тем его отсутствие в глубоководной зоне во-
дохранилища в течение 2021–2023 гг. можно 
рассматривать как индикатор загрязнения вод 
[Лапкина, Комов, 1983].

Полихета Hypaniola kowalewskii отно-
сится к Понто-Каспийской фауне [Яковлева 
и др., 2009], впервые обнаружена в Горьков-
ском водохранилище в 2016 г. [Курина, Селез-
нёв, 2019]. Несмотря на отсутствие в наших 
пробах, возможно присутствие небольшого 
количества особей в водохранилище, однако 
численность популяции явно уступает дру-
гому виду – H.  invalida. Подобная ситуация 
наблюдается и в Куйбышевском водохрани-
лище, где представленная полихета также об-
наруживается крайне редко [Яковлева и др., 
2009].

Олигохета Quistadrilus multisetosus – се-
вероамериканский вид, широко распростра-
нённый в расположенном выше по течению 
Рыбинском водохранилище, где его массовое 
развитие служит индикатором эвтрофиро-
вания [Schloesser et al., 1995; Перова и  др., 

2018а]. В Горьковском водохранилище вид 
впервые отмечен относительно недавно, ори-
ентировочно в 2015 г. Однако, в отличие от 
Рыбинского водохранилища, обилие олиго-
хеты было незначительным [Перова и др., 
2018а]. Данный вид предпочитает грунты 
с высоким содержанием органического ве-
щества [Carter et al., 2006]. Поэтому ограни-
чением в распространении может служить 
меньшая заиленность грунтов в сравнении 
с вышележащим водоёмом [Законнов и др., 
2015, 2017]. Кроме того, стоит отметить, что 
первоначально особи могли ошибочно опре-
деляться как Spirosperma ferox Eisen, 1879.

Переходя к следующей группе видов-все-
ленцев из отряда Amphipoda, стоит отметить, 
что их выявление в макрозообентосе имеет 
некоторые особенности. Во-первых, боль-
шинство амфипод обитает в придонном слое 
воды и относится к организмам нектобентоса. 
Для полноценного изучения данного компо-
нента донных сообществ рекомендуется ис-
пользование скребков или сачков, поскольку 
дночерпатели показывают низкую эффектив-
ность [Брискина, 1939; Методика…, 1975]. 
Во-вторых, максимальные показатели обилия 
ракообразных отмечают в местах произрас-
тания водных растений [Курина, Селезнёв, 
2019]. Поскольку исследование было сосре-
доточено на глубоководных станциях, объек-
ты, занимающие прибрежные зоны, остаются 
недоучтёнными, что потенциально снижает 
полноту представленной картины разнообра-
зия.

Dikerogammarus haemobaphes – пред-
ставитель Понто-Каспийского комплекса 
[Яковлева и др., 2009]. Первые регистрации 
относятся к началу функционирования во-
дохранилища (1960-е годы) [Луферов, 1966]. 
Данный вид ранее встречался среди расти-
тельности береговой зоны до заполнения во-
дохранилища, однако не смог приспособить-
ся к созданным условиям [Волга и её жизнь, 
1978].

Pontogammarus sarsi – Понто-Каспийский 
вид [Яковлева и др., 2009], в Горьковском во-
дохранилище зарегистрирован сразу после 
начала его эксплуатации, в 1956 г. [Морду-
хай-Болтовской, 1961]. Как и D. haemobaphes, 
встречался в Волге до сооружения на ней 
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каскада водохранилищ. Тем не менее по-
следующими наблюдениями установлено, 
что вид был вытеснен Gmelinoides fasciatus 
[Кравченко, Шахматова, 1984].

Obesogammarus obesus – Понто-Каспий-
ский вселенец [Яковлева и др., 2009]. Соглас-
но литературным данным, исторический ареал 
данного вида в Волжском бассейне не достигал 
Нижнего Новгорода, однако отмечался вбли-
зи Ульяновска и Куйбышева [Мордухай-Бол-
товской, Дзюбан, 1976]. После заполнения 
Горьковского водохранилища в 1961 г. были 
найдены единичные экземпляры O. obesus 
[Луферов, 1966]. Однако вскоре вид-вселенец 
утратил свою конкурентоспособность перед 
интродуцированным Gmelinoides fasciatus и 
перестал встречаться в донных сообществах 
[Волга и её жизнь, 1978].

Заключение
В донных сообществах Горьковского водо-

хранилища в 2021–2023 гг. зарегистрировано 
10 видов-вселенцев из трёх типов (Mollusca, 
Annelida, Arthropoda). Основу таксономиче-
ского богатства чужеродной фауны составля-
ли представители Понто-Каспийского регио-
на. Виды-вселенцы играли ключевую роль в 
формировании структуры макрозообентоса, 
особенно в речной части, где их доля в сред-
нем достигала 31% общей численности и 
53% общей биомассы. Значительный вклад в 
формирование обилия вносили моллюски р. 
Dreissenа и полихета Hypania invalida. Уста-
новлено, что большинство вселенцев тесно 
связаны с биоценозом дрейссенид, образуя 
с ними консортивный комплекс. Выявле-
на пространственная неоднородность ви-
дов-вселенцев: в речной части их доля выше 
благодаря дрейссенидам – основным «инже-
нерам», создающим условия для консортов. 
В озёрной части вклад чужеродных видов не-
значителен из-за заиливания, здесь домини-
руют аборигенные виды (L.  hoffmeisteri, Ch. 
f. l. plumosus). Впервые для водохранилища
отмечена амфипода Dikerogammarus villosus.
При натурализации данный вид вызывает
значительные изменения в структуре донных
сообществ, в связи с чем следует и в дальней-
шем отслеживать динамику его обилия. Та-
ким образом, виды-вселенцы и, прежде всего,

дрейссениды как структурообразующий эле-
мент являются неотъемлемым компонентом 
макрозообентоса Горьковского водохрани-
лища, существенно влияя на формирование 
численности, биомассы и пространственной 
структуры донных сообществ.
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ALIEN SPECIES OF MACROZOOBENTHOS OF THE GORKY 
RESERVOIR

© 2026  Belova A.P.*, Pryanichnikova E.G.

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, RAS, Borok, 152742, Russia
e-mail: *belova_nastya_7@mail.ru

The taxonomic composition and abundance of non-native macrozoobenthos species  of the Gorky Reservoir 
for 2021–2023 have been studied. A total of 10 alien species have been recorded in the benthic communities. 
The amphipod Dikerogammarus villosus (Sowinsky, 1894) was recorded for this reservoir for the first time. 
The bivalve mollusks Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) and D. bugensis (Andrusov, 1897), as well as 
the polychaete Hypania invalida (Grube, 1860) associated with the dreissenid biocenosis, formed the basis 
of the alien species abundance and biomass. In the river part of the reservoir, abundance and biomass of 
alien species was significantly higher than that in the lake part. An increase in the abundance of bivalve 
mollusks Corbicula fluminea (Müller, 1774) and gastropods Lithoglyphus naticoides (Pfeiffer, 1828) was 
noted in comparison with early studies. The results obtained indicate the significant role of alien species in 
the formation of benthic communities of the Gorky Reservoir and the necessity for further monitoring of 
their distribution. 

Key words: Upper Volga, alien species, zoobenthos, Dikerogammarus villosus.
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В акватории Чёрного моря у входа в Геленджикскую бухту (координаты: 44°33’3.7277» с.ш.; 
38°2’23.8611» в.д.) 2 декабря 2025 г. на донную снасть был пойман экземпляр представителя семейства 
терапоновых (Perciformes: Terapontidae) Terapon cf. theraps (Cuvier, 1829). Глубина в точке поимки 
составляла 15.5–16 м. Произведена документальная фото-видеосъёмка. Данная находка представляет 
собой первый случай регистрации вида данного семейства в Чёрном море. Приводится краткое опи-
сание окраски пойманного экземпляра, а также рассматриваются находки четырёх видов семейства 
терапоновых в Средиземном море. Описаны вероятные пути проникновения этого индо-западноти-
хоокеанского вида к побережью Кавказа.

Ключевые слова: Terapontidae, Terapon cf. theraps, случайная интродукция, Чёрное море.
DOI: 10.35885/1996-1499-19-2-17-22

Введение
Семейство терапоновые (Terapontidae) 

объединяет рыб, населяющих прибрежные 
воды индо-западнотихоокеанского региона. 
Они встречаются в морских солоноватых и 
пресных водах. Некоторые виды являются 
исключительно пресноводными. Terapontidae 
– семейство окунеобразных, включающее 16
родов и 62 валидных вида рыб [Fricke at al.,
2024]. Тело продолговатое, умеренно сжа-
тое с боков. Характерным признаком служит
крышечная кость (operculum), несущая два
шипа, из которых нижний, как правило, длин-
нее. Спинной плавник с выраженной выем-
кой, состоит из 11–13 колючих и 9–11 мягких
лучей. Анальный плавник содержит 3 колю-
чих и 7–10 мягких лучей. Брюшные плавники
расположены за основанием грудных, имеют
по 1 колючему и 5 мягким лучам. Хвостовой
плавник от округлого до слабовыемчатого с
15 ветвистыми лучами. Боковая линия пол-
ная доходит до хвостового плавника. Челю-
сти несут щетинковидные или конические
зубы. Сошник и нёбные кости у большинства
видов без зубов. Прочие признаки описыва-
ют 6 лучей в бранхиостегальной мембране,
4 жаберные дуги, жаберные щели широкие.

Число позвонков 25–27 шт. Представите-
ли семейства хищники и бентофаги. Рацион 
включает рыб, насекомых, водоросли и дон-
ных беспозвоночных. Максимальная длина 
наиболее крупных видов достигает около 80 
см [Nelson, 1994; Froese, Pauly, 2012].

Несмотря на то что терапоновые считают-
ся представителями индо-западнотихоокеан-
ского региона, несколько видов были зареги-
стрированы в Средиземноморском бассейне. 
По литературным данным, через Суэцкий ка-
нал сюда проникло по меньшей мере четыре 
представителя этого семейства [Mater, Kaya, 
1987; Golani, Appelbaum-Golani, 2010]. 

Четырёхлинейный пятнистый терапон 
(Pelates quadrilineatus (Bloch, 1790)) впервые 
был отмечен в восточной части Средиземно-
го моря в Хайфском заливе (Израиль) в 1970 
г. [Lourie, Ben-Tuvia, 2013], а также обнару-
жен в Мерсинском заливе у берегов Турции в 
1987 г. [Mater, Kaya, 1987]. 

Мелкочешуйный терапон, или тера-
пон-пута (Terapon puta Cuvier, 1829), был 
впервые обнаружен в 1977 г. в районе Барда-
виль (Сабхет-эль-Бардавиль) заливе лагунно-
го типа на северо-востоке Египта, на север-
ном побережье Синайского полуострова. О 
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самом северном появлении T. puta у турецких 
берегов в северо-восточной части Средизем-
ного моря впервые сообщалось 2 февраля 
2020 г. [Manasırlı, Mavruk, 2021].

Регистрация обыкновенного, или круп-
ночешуйного, терапона (Terapon theraps 
(Cuvier, 1829)) в Средиземном море состо-
ялась 10 августа 2007 г. в Пиранском заливе 
(северная Адриатика, Словения). Это была 
первая находка данного индо-тихоокеанско-
го вида в данном регионе [Lipej et al., 2008]. 
Последующая находка произошла 10 сентя-
бря 2008 г., когда экземпляр T.  theraps был 
пойман жаберными сетями на глубине 20 м в 
заливе Термаикос (северная часть Эгейского 
моря, Греция) при температуре воды +20°C и 
солёности 36,5‰ на дне, покрытом морской 
травой [Minos et al., 2012].

Трёхполосый терапон, или терапон-хар-
буа (Terapon jarbua (Fabricius, 1775)), был 
впервые отмечен в Средиземном море 25 
июля 2009 г. у побережья Израиля в районе 
Дор (Тантура) примерно в 25 км к югу от Хай-
фы [Golani, Appelbaum-Golani, 2010]. Впо-
следствии были зафиксированы новые наход-
ки этого вида в других частях Средиземного 
моря: 12 ноября 2020 г. один экземпляр был 
обнаружен у средиземноморского побере-
жья Египта в Западной Александрии [Mabruk 

et al., 2021], а 15 марта 2020 г. рыбак-люби-
тель поймал T. jarbua недалеко от побережья 
Аль-Хамама на востоке Ливии [Ibrahim et al., 
2023]. Таким образом, представители семей-
ства Terapontidae демонстрируют инвазию в 
Средиземноморский бассейн. 

Целью настоящей работы является доку-
ментирование первого случая поимки пред-
ставителя семейства Terapontidae в Чёрном 
море и анализ вероятных путей его проник-
новения в акваторию у Кавказского побере-
жья.

Материал и методика 
В акватории Чёрного моря у входа в Гелен-

джикскую бухту (координаты: 44°33’3.7277» 
с.ш. 38°2’23.8611» в.д.) (рис. 1) 2 декабря 
2025 г. на крючковую донную снасть был 
пойман представитель семейства терапоно-
вых (Perciformes: Terapontidae), предположи-
тельно определенный как Terapon cf. theraps 
(Cuvier, 1829).

Глубина в точке поимки составляла 15.5–
16.0 м. В качестве наживки использовалось 
куриное филе. Была произведена фото- и ви-
деофиксация. Рыба отпущена.

Русские названия приведены согласно 
пятиязычному словарю названий животных. 
[Соколов, 1989].

Рис. 1. Карта-схема района находки (координаты: 44°33›3.7277» с.ш.; 38°2’23.8611» в.д.).
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Результаты и обсуждение
Длина рыбы 15–17 см, масса ~ 100 г. При 

извлечении из воды особь продемонстриро-
вала защитную реакцию, издавая отчётливые 
звуки, напоминающие писк. Данный тип по-
ведения присущ представителям семейства 
терапоновых (Terapontidae) [Masuda, Allen, 
1993]. В рамках сотрудничества с рыбака-
ми-любителями в ЮНЦ РАН были предо-
ставлены документальные фото- и видеома-
териалы данной поимки. 

Рыба имеет очень характерную яркую 
окраску. Тело умеренно высокое, сжатое с бо-
ков, покрытое чешуей. Рот конечный, слегка 
направленный вверх, среднего размера. Хво-
стовой плавник выемчатый.

На фотографии видно, что на желтоватом 
фоне тела проходят три чёткие тёмно-корич-
невые продольные полосы. Первая полоса 
проходит от конца дорсальной части головы 
вдоль верхней части туловища. Вторая поло-
са проходит ниже первой через глаз к верхней 
части основания хвостового плавника. Третья 
полоса идёт от грудного плавника чуть ниже 
середины тела до вентральной части хвоста. 
Хвостовой плавник имеет тёмное пятно в дор-
сальной части и четыре продольные тёмные 
толстые полосы. На оконечности сложенного 

второго спинного плавника просматривается 
тёмное пятно (рис. 2).

Окраска, формирующая общий паттерн, 
может служить диагностическим признаком 
вида. Согласно данным, приведённым выше, 
из четырёх видов семейства, зарегистриро-
ванных в Средиземноморском бассейне (рис. 
3), по фотоизображению наибольшее сход-
ство демонстрирует обыкновенный крупно-
чешуйчатый терапон (T. theraps).

По окраске экземпляр более похож на 
мелкочешуйного терапона или терапона-пу-
та T. puta. Однако у него более прогонистое 

Рис. 2. Предположительно обыкновенный терапон 
T. cf. theraps пойман у входа в Геленджикскую бухту
02.12.2025 (фото. Р. Горденко).

Рис. 3. Четыре вида представителей семейства Terapontidae (отряд Perciformes), зарегистрированные в Средизем-
номорском бассейне (Photo FishBase).
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тело, а на хвостовом плавнике пять тонких 
полос и нет тёмного пятна в дорсальной его 
части.

У четырёхлинейнного пятнистого тера-
пона P.  quadrilineatus отсутствуют полосы 
на хвостовом плавнике. У терапона-харбуа 
T. jarbua полосы начинаются в затылочной
части и не проходят через глаз. Его иногда на-
зывают рыба-мишень.

Температура воды в день поимки 
(02.12.2025) в районе г. Геленджик состав-
ляла +(10–11) °C. Примечательно, что вид 
считается тропическим и предпочитает тем-
пературы +(26–29) °C [Blaber, 1980]. Однако 
при столь низкой температуре рыба проявила 
пищевую активность.

Самая северная находка представителя се-
мейства терапоновых зафиксирована в сентя-
бре 2018 г. Рыба была поймана в толще воды, 
это был первый случай обнаружения T. jarbua 
у берегов Бельгии [Breine et al., 2019]. В Се-
верном море у бельгийских берегов темпера-
тура воды в сентябре 2018 г. варьировала от 
+19.4 до +24.3 °C [Pogoda1.ru. 2018].

Самостоятельное проникновение пред-
ставителя семейства терапоновых в воды 
Чёрного моря практически невозможно. По-
этому можно выделить две наиболее вероят-
ные причины появления этой рыбы у входа в 
Геленджикскую бухту:

1. Случайная интродукция вида с балласт-
ными водами судов. Данный вид в Средизем-
ном море встречается в удалённых от Суэц-
кого канала районах. Основной гипотезой его 
появления является именно такой механизм, 
что подтверждается совпадением мест отлова 
(возле крупных портов Триест, Копер, Сало-
ники, Неа Мудания) с интенсивным судоход-
ством из районов Суэцкого канала и Красного 
моря [Lipej et al., 2008], а также с аналогич-
ным случаем с T.  jarbua у порта Дор (Хай-
фа) [Golani, Appelbaum-Golani, 2010] и об-
наружением особи в балластном танке судна 
[Williams et al., 1988]. Самостоятельная мигра-
ция маловероятна, так как виды не отмечались 
в промежуточных районах, а его тропическая 
природа ставит под сомнение возможность 
образования устойчивых популяций этих рыб 
в более холодных северных широтах Среди-
земноморья [Minos et al., 2012]. 

2. Выпуск аквариумистами. Некоторые
представители терапоновых являются попу-
лярными декоративными рыбами, экспорти-
руемыми из Индии и других регионов [Gupta, 
Banerjee, 2014]. Появление молоди в удалён-
ных от естественного ареала мест, например 
в эстуарии Зеешельде (Бельгия), предвари-
тельно связывают с их случайным выбросом 
или выпуском в рамках международной ак-
вариумной торговли [Breine et al., 2019]. Для 
Средиземного моря также рассматривается 
гипотеза о попадании видов в результате слу-
чайной утечки или преднамеренного выпуска 
аквариумистами [Mabruk et al., 2021]. Однако 
большие временные интервалы между еди-
ничными находками, например, у побережья 
Египта указывают на отсутствие устойчивых 
самовоспроизводящихся популяций в регио-
не, что характерно для видов, не способных к 
натурализации.

В России действует ряд важных ограни-
чений на выпуск рыб в природу [Гуськов, 
Казарникова, 2025]. Основным законом, ре-
гламентирующим вопросы выпуска рыб в 
природные водоемы, является статья №  50 
Федерального закона от 10.01.2002 №  7-ФЗ 
(ред. от 14.07.2022) «Об охране окружающей 
среды»: «запрещаются производство, разве-
дение и использование растений, животных 
и других организмов, не свойственных есте-
ственным экологическим системам, а также 
созданных искусственным путем…» [Гусь-
ков, 2023 а, б], и статья 8.36. Нарушение пра-
вил переселения, акклиматизации или гибри-
дизации объектов животного мира и водных 
биологических ресурсов («Кодекс Россий-
ской Федерации об административных пра-
вонарушениях» от 30.12.2001 № 195-ФЗ (ред. 
от 03.02.2025) (с изм. и доп., вступ. в силу с 
01.03.2025)).

Заключение
Таким образом, в результате данной на-

ходки впервые зарегистрировано присут-
ствие представителя семейства Terapontidae 
(Perciformes) в Чёрном море. Пойманный 
экземпляр идентифицирован как Terapon 
cf. theraps (Cuvier, 1829), один из четырёх 
вселенцев в Средиземноморье. Учитывая 
индо-западнотихоокеанское происхожде-
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ние вида и отсутствие естественных путей 
миграции из Средиземного моря в Чёрное, 
наиболее вероятными причинами появления 
данной особи у берегов Кавказа являются 
случайная интродукция с балластными во-
дами судов, следующими из восточной ча-
сти Средиземноморья, либо преднамеренный 
или случайный выпуск аквариумистами, что 
подчёркивает возрастающую антропогенную 
нагрузку и необходимость мониторинга чу-
жеродных видов в регионе.
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THE FIRST CASE OF A TERAPONTID (PERCIFORMES: 
TERAPONTIDAE) CATCH IN THE BLACK SEA

© 2026  Guskov G.E. 
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In the waters of the Black Sea at the entrance to Gelendzhik Bay (coordinates: 44°33’3.7277” N; 
38°2’23.8611” E), a specimen of a representative of the family Terapontidae (Perciformes: Terapontidae) 
Terapon cf theraps (Cuvier, 1829) was caught on bottom tackle on December 2, 2025. The depth at the capture 
point was 15.5–16 m. Documentary photo and video footage was taken. This discovery is the first record of 
a species of this family in the Black Sea. A brief description of the coloration of the captured specimen is 
provided, and the findings of four species of the Terapontidae family in the Mediterranean Sea are discussed. 
The possible routes of this Indo-West Pacific species to the Caucasus coast are described.

Keywords: Terapontidae, Terapon cf. theraps, accidental introduction, the Black Sea.
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Многолетние наблюдения за ходом сезонного развития H. mantegazzianum в среднетаёжной подзоне 
Республики Коми выявили разнообразие феноритмотипов разных фенотипических классов внутри 
популяций этого вида. Ювенильные особи развивались по весенне-осенне зелёному с периодами 
летнего и зимнего покоя феноритмотипу. Имматурные и виргинильные особи характеризовались ве-
сенне-летним-осенне зелёным с периодом зимнего покоя фенологическим типом. Генеративные особи 
проявляли весенне-летне зелёный феноритмотип, отличаясь самым коротким вегетационным периодом 
по сравнению с другими фенотипическими классами. Обобщённый весенне-летне-осенне зелёный с 
периодом зимнего покоя фенологический тип сезонного развития самоподдерживающихся популяций 
H. mantegazzianum обеспечивал доминирование вида над травянистыми растениями на протяжении
вегетации. Расселение семян H. mantegazzianum в разных частях вторичного ареала начиналось при
относительно постоянном уровне теплообеспеченности окружающей среды. Сумму активных тем-
ператур воздуха ≥5 °С (САТ5) в среднем 1662±176 °С и 113±12 САТ5-дней можно рекомендовать в
качестве предикторов наступления периода распространения мерикарпиев инвазионных борщевиков.
В городских условиях фенологические фазы H. mantegazzianum наступали на 1–2 недели раньше,
чем в пригороде, что необходимо учитывать при выполнении мероприятий по ликвидации растений.

Ключевые слова: фенология, феноритмотип, фенотипический класс, Heracleum mantegazzianum, 
инвазия, сумма активных температур.
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Введение
Фенологические наблюдения фиксируют 

наступление периодических событий жизнен-
ного цикла растений, что позволяет выявить 
особенности их сезонного развития, оценить 
воздействие факторов среды на рост и адаптив-
ный потенциал организмов в природе или в ус-
ловиях культивирования [Жмылев и др., 2003]. 
Растения, сходные по длительности, срокам на-
чала и конца вегетации, направлениям смен ос-
новных фенологических состояний (вегетации 
и покоя), объединяют в фенологические типы 
(феноритмотипы) [Борисова, 1972].

Одно из направлений программы фено-
логических наблюдений включает изуче-
ние сезонных циклов развития чужеродных 
(инвазионных) видов [Минин и др., 2020; 
Методика ведения…, 2023], которые могут 
вызывать значительный экологический, эко-
номический и социальный ущерб [Boardman 

et al., 2022]. Результаты фенонаблюдений ис-
пользуют для проверки теоретических основ 
биологии инвазий [Wolkovich, Cleland, 2011; 
Park et al., 2024] и развития методов управле-
ния чужеродными организмами [Singh et al., 
2018; Taylor et al., 2020].

В России технологии ликвидации чуже-
родных видов включены в перечень важней-
ших наукоёмких технологий (Указ Прези-
дента Российской Федерации от 18.06.2024 
№  529). В 2025 г. приняты изменения в Зе-
мельный кодекс Российской Федерации и 
отдельные законодательные акты, связан-
ные с защитой земель от произрастания чу-
жеродных растений (Федеральный закон от 
31.07.2025 № 294-ФЗ). 

В настоящее время в составе инвазион-
ных флор Европы широко распространены 
растения Heracleum sosnowskyi Manden. и 
H. mantegazzianum Sommier & Levier, которые
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относят к комплексу гигантских (высокорос-
лых) инвазионных борщевиков. Упомянутые 
виды характеризуются высоким экологиче-
ским сходством [Ecology and management…, 
2007; Захожий и др., 2022; Далькэ, Чадин, 
2023] и филогенетическим единством [Ша-
дрин и др., 2024]. Это даёт нам основание на-
зывать изучаемые популяции инвазионного 
гигантского борщевика – H. mantegazzianum 
(борщевик Мантегацци), признавая вид 
H.  sosnowskyi (борщевик Сосновского) 
конспецифичным с H.  mantegazzianum как 
минимум в пределах исследованной части 
вторичного ареала [Далькэ и др., 2024 б].

В условиях инвазии ценопопуляции 
H.  mantegazzianum образуют маловидовые 
сообщества, в которых можно выделить фе-
нотипические классы особей [Крылов и др., 
2020], различающихся по занимаемым ни-
шам внутри сообщества и обеспечивающим 
устойчивость ценопопуляций к неблагопри-
ятным внешним воздействиям. На основе 
размеров и функциональных особенностей 
растений H. mantegazzianum можно выделить 
главные фенотипические классы: 1) пророст-
ки и ювенильные растения, 2) имматурные 
и виргинильные растения, 3) генеративные 
растения. Их наличие в составе популяции 
позволяет полностью заполнить объём про-
странства, эффективно использовать ресурсы 
среды и регулировать микроклимат фитоце-
ноза [Tappeiner, Cernusca, 1998; Далькэ и др., 
2024 а, б].

В ходе изучения фенологии чужеродных 
видов рекомендовано обращать внимание 
на фенофазы, когда растения могут нанести 
наибольший вред здоровью человека и эко-
системам – например, массовое цветение 
Ambrosia artemisiifolia L.; цветение, пло-
доношение, рассеивание семян Heracleum 
sosnowskyi Manden., Hordeum jubatum L., 
Solidago canadensis L. [Методика ведения…, 
2023]. Учитывая значительные масштабы 
инвазии гигантских борщевиков [Ecology 
and management…, 2007; Озерова, Кривоше-
ина, 2018; Захожий и др., 2022], актуальным 
является изучение особенностей сезонных 
изменений растений в регионах вторжения. 
Внимания заслуживает период расселения 
диаспор H.  mantegazzianum, тесно связан-

ный с динамикой инвазии [Кривошеина и др., 
2020; Chadin et al., 2021; Далькэ, Чадин, 2023] 
и разработкой мероприятий по контролю чис-
ленности растений [Далькэ и др., 2025].

Целью настоящей работы было изуче-
ние фенологического развития растений 
H. mantegazzianum в среднетаёжной подзоне 
Республики Коми с учётом возрастных состо-
яний изучаемых особей. На основе собствен-
ных наблюдений и данных литературы были 
оценены климатические условия в период 
расселения мерикарпиев H. mantegazzianum в 
разных частях инвазионного ареала. 

Объект и методы исследования
Фитофенологические наблюдения за рас-

тениями H. mantegazzianum проводили на по-
стоянных участках, расположенных на терри-
тории МО ГО «Сыктывкар» (среднетаёжная 
подзона Республики Коми) в период 2020–
2025 гг. Растения произрастали на заброшен-
ных сельскохозяйственных участках в приго-
роде (координаты участков: 61.645609° с.ш., 
50.731871° в.д.; 61.607507° с.ш., 50.735460° 
в.д.; 61.702009° с.ш., 50.818681° в.д.) и 
вблизи городских коммуникаций и строе-
ний (координаты участков: 61.648147° с.ш., 
50.837840°  в.д.; 61.662855° с.ш., 50.822206° 
в.д.; 61.651473° с.ш., 50.816500° в.д.).

Климат в районе исследования умерен-
но-континентальный, лето холодное. Средне-
суточная температура самого тёплого меся-
ца (июль) +17°С, самого холодного (январь) 
–16°С. Годовое количество осадков около 700 
мм. Снежный покров устанавливается в пер-
вой декаде ноября, сход снега наступает в кон-
це апреля – начале мая. Среднесуточная тем-
пература воздуха переходит через отметку 0°С 
во второй декаде апреля и в начале октября. 
Длительность безморозного периода достига-
ет 190 дней [Атлас Республики Коми…, 1997].

Возрастные состояния H. mantegazzianum 
оценивали по форме и рассечённости ли-
стовых пластинок [Кудинов и др., 1980; Са-
цыперова, 1984]. Наблюдения проводили за 
растениями, произраставшими на открытых, 
хорошо освещённых участках. В ходе регу-
лярных осмотров ценопопуляций отмечали 
сроки начала и окончания следующих пери-
одов (фенофаз): 



25РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

– для проростков и ювенильных растений: 
вегетация, летний и зимний покой;

– для имматурных и виргинильных расте-
ний: вегетация, переход к зимнему покою;

– для генеративных растений: вегетация, 
бутонизация, цветение, плодоношение, отми-
рание надземной части растений, расселение 
семян.

У данного вида нельзя выделить постге-
неративный (сенильный) период в терми-
нах, предложенных А.А. Урановым [Ура-
нов, 1975]. Классифицируя пути развития 
популяции растений А.А. Уранов и О.В. 
Смирнова считали, что в популяциях мо-
нокарпических видов «…в жизненном ци-
кле отсутствует старческий период» [Ура-
нов, Смирнова, 1969]. Наши многолетние 
наблюдения и оценка физиологическо-
го состояния монокарпических растений  
H. mantegazzianum показывают, что в усло-
виях среднетаёжной подзоны надземные и 
подземные органы генеративных особей от-
мирают в начале периода расселения семян, 
что свидетельствует о завершении большого 
жизненного цикла и отсутствии сенильного 
периода.

Термин «семена» здесь и далее применя-
ется условно. Плод представителей семейства 
Зонтичные – вислоплодник. У борщевиков 
плод при созревании распадается на два ме-
рикарпия, каждый из которых содержит одно 
семя [Сацыперова, 1984]. Поскольку опреде-
лить момент перехода ювенильных растений 
в состояние летнего покоя без повреждения 
травостоя крайне сложно, мы использовали в 
качестве этой даты завершение бутонизации 
генеративных растений, когда листовой ин-
декс ценопопуляции достигает наибольших 
значений [Далькэ и др. 2024 б].

Результаты наблюдений фиксировали в 
дневниках (http://proborshevik.ru/phenology). 
Феноритмотипы определяли с учётом дли-
тельности вегетации, наличия и характера 
покоя растений [Борисова, 1972]. 

Для оценки сроков созревания и расселе-
ния семян были проанализированы доступ-
ные в литературе сведения о биологии бор-
щевиков в условиях интродукции [Марченко, 
1953; Коюшев, 1969; Александрова, 1971; Ку-
динов и др., 1980; Скупченко, 1989] и инва-

зии [Otte, Franke, 1998; Панасенко, Холенко, 
2017; Далькэ и др., 2019; 2024 а].

Экологические условия в местах произ-
растания H. mantegazzianum описывали с по-
мощью климатических параметров, которые 
рассчитывали на основе метеонаблюдений, 
полученных из специализированных масси-
вов данных: «Расписание Погоды» (https://
rp5.ru), ВНИИГМИ-МЦД (http://aisori-m.
meteo.ru), GHCN-Daily [Menne et al., 2012]. 
Принимая во внимание высокую холодостой-
кость инвазионных борщевиков [Далькэ и 
др., 2019; Захожий и др., 2022], накопление 
тепла в окружающей среде оценивали по сум-
ме среднесуточных температур воздуха ≥5 °С 
(САТ5, °С) и длительности периода САТ5 (ко-
личество САТ5-дней). Влагообеспеченность 
территории определяли по количеству атмос-
ферных осадков (мм) и гидротермическому 
коэффициенту Селянинова (ГТК), рассчитан-
ному как соотношение количества атмосфер-
ных осадков (осадки × 10) к сумме среднесу-
точных температур воздуха ≥10 °С (САТ10). 
Возможность осыпания и распространения 
семян борщевиков путём анемохории оцени-
вали по скорости порывов ветра (м/с) [Chadin 
et al., 2021].

Для статистического описания собран-
ных данных применяли среднее значение и 
стандартное отклонение. Расчёты и постро-
ение графиков проводили в среде R (https://
www.R-project.org).

Результаты
Наблюдения за ростом и развитием 

растений в среднетаёжной подзоне Ре-
спублики Коми показали, что популяции 
H. mantegazzianum характеризуются регуляр-
ным ежегодным плодоношением. Большая 
часть семян расселяется с августа по октябрь, 
но оставшиеся на соцветиях диаспоры могут 
осыпаться в течение осенне-зимнего периода 
(рис.  1). Формирующийся в октябре-ноябре 
снежный покров удерживается до конца апре-
ля следующего года.

Фенология проростков и ювенильных 
растений. Прорастание семян и появле-
ние настоящих листьев начинается после 
схода снега (конец апреля – начало мая, 
САТ5 = 26±21 °C за 107±6 дней с начала года) 
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(см. рис. 1 А, Б). Интенсивно развивающиеся 
проростки в течение двух-трёх недель пере-
ходят в ювенильное возрастное состояние. На 
хорошо освещённых участках проростки и 
ювенильные растения часто образуют сплош-
ные куртины. После формирования плотно-
го полога листьев растений, находящихся в 
имматурном, виргинильном и генеративном 
возрастных состояниях, ювенильные особи 
начинают переходить в фазу летнего (вторич-
ного) покоя, сопровождающегося отмирани-
ем листьев. Переход ко вторичному покою 
ювенильных особей наблюдали в середине 
июля (САТ5 = 1156±196 °C за 180±5 дней с 
начала года). После отмирания листьев гене-
ративных особей (вторая половина августа, 
САТ5 = 1731±136 °C за 234±8 дней с начала 
года) ювенильные растения выходят из со-
стояния летнего покоя и продолжают вегети-
ровать вплоть до снижения среднесуточных 
температур до 0 °С (вторая половина октя-
бря, САТ = 2226±69 °C за 295±8 дней с нача-
ла года). После отмирания надземных частей 
растения H. mantegazzianum переходят в фазу 
зимнего покоя (см. рис. 1 А).

Фенология имматурных и виргиниль-
ных растений. Имматурные и виргинильные 
особи начинали вегетацию через 17±4 дня 
после появления всходов борщевика (начало 
мая, САТ5 = 71±29 °C за 124±5 дней с нача-
ла года). После короткой розеточной стадии 
у борщевиков интенсивно отрастают листья, 
достигая высоты 1.5 м. Имматурные и вирги-
нильные особи H.  mantegazzianum сохраня-
ют надземные органы и вегетируют до фор-
мирования снежного покрова (см. рис. 1 А). 
Растения этих возрастных состояний также 
переходят к зимнему покою после отмирания 
наземных частей (вторая половина октября, 
САТ5  =  2226±69 °C за 295±8 дней с начала 
года).

Фенология генеративных растений. 
Вегетация генеративных особей начина-
ется одновременно с вегетацией имматур-
ных и виргинильных растений (начало мая, 
САТ5 = 71±29 °C за 124±5 дней с начала года) 
(см. рис. 1 А, Б). В начале июня на растени-
ях H.  mantegazzianum появляются бутоны. 
В ходе интенсивного стеблевания бутоны 
выносятся над пологом листьев, и растения 

приступают к цветению (конец июня – на-
чало июля, САТ5 = 772±96 °С за 180±5 дней 
с начала года). Цветение обычно продолжа-
ется до двух недель (первая половина июля, 
САТ5 = 1068±103 °С за 195±6 дней с начала 
года). Фаза плодоношения (процесс созре-
вания плодов) начинается во второй поло-
вине июля и длится до середины августа 
(САТ5 = 1580±96 °С за 225±4 дней с начала 
года). Расселение семян H.  mantegazzianum, 
сопряжённое с отмиранием листьев и высы-
ханием генеративного побега, начинается в 
середине августа. Основная часть семян осы-
пается до октября. Небольшое количество 
диаспор остаётся в соцветиях и постепенно 
опадает на почву или снежный покров в тече-
ние осенне-зимнего периода. 

По нашим наблюдениям, вегетацион-
ный период прегенеративных растений 
H. mantegazzianum длится в среднем 179±10 
дней. Вегетационный период генеративных 
особей завершался с отмиранием растений 
и наступлением периода расселения семян и 
был почти в два раза короче – 101±7 дней.

Анализ метеорологических усло-
вий в разных областях вторичного ареала 
H.  mantegazzianum показал, что фаза рассе-
ления семян борщевиков наступала через 
113±12 дней (минимум 93, максимум 138 
дней) от начала периода отсчёта САТ5 (рис. 
2). К этому времени теплообеспеченность 
окружающей среды, согласно САТ5, была в 
среднем 1662±176 °С (минимум 1341, макси-
мум 2074 °С). Коэффициент вариации пока-
зателей САТ5 и САТ5-дни не превышал 11%.

Анализ сведений об осадках и накоплении 
тепла показал, что в окрестностях г. Сыктыв-
кар растения были хорошо обеспечены вла-
гой. В течение периода вегетации инвазион-
ных борщевиков сумма осадков достигала в 
среднем 336±85 мм, а гидротермический ко-
эффициент за этот период составлял в сред-
нем 1.4±0.5, что характерно для зон с избы-
точным увлажнением (см. рис. 1 В, Г).

По нашим наблюдениям, фенологические 
фазы у растений H.  mantegazzianum, произ-
раставших вблизи жилых домов, промыш-
ленных построек и коммуникаций г. Сыктыв-
кар, наступали раньше в среднем на 11±3 дня, 
чем у растений, обитающих в пригороде.
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Рис. 2. Теплообеспеченность окружающей среды при наступлении периода расселения семян Heracleum 
mantegazzianum в разные годы наблюдений*: САТ5 – сумма активных температур ≥5°С; САТ5-дни – количество 
дней от начала периода отсчёта САТ5; пунктирными линиями обозначены средние значения выборки (n = 34) 
*Данные о сроках наступления фенофаз, не являющиеся собственными наблюдениями авторов, получены из лите-
ратуры [Марченко, 1953; Коюшев, 1969; Александрова, 1971; Кудинов и др., 1980; Скупченко, 1989, Otte, Franke, 
1998; Панасенко, Холенко, 2017].

Обсуждение
Особенности фенологии инвазионных 

видов могут обусловливать их успешное 
размножение и захват новых территорий во 
вторичном ареале благодаря использованию 
свободных фенологических ниш как «окон 
возможностей» в конкурентной борьбе с 
местными видами [Gioria et al., 2026]. Расте-
ния H.  mantegazzianum способны формиро-
вать маловидовые сообщества как в натив-
ной [Tappeiner, Cernusca, 1998; Ecology and 
management…, 2007], так и в инвазионной 
части своего ареала [Otte, Franke, 1998; Пана-
сенко, Холенко, 2017; Далькэ и др., 2024 а, б]. 
Образование маловидовых сообществ с до-
минированием этого вида стало возможным 

за счёт одновременного существования в по-
пуляции H. mantegazzianum трёх фенотипиче-
ских классов, которые можно сгруппировать 
по возрастным состояниям: 1) проростки и 
ювенильные растения; 2) имматурные и вир-
гинильные растения; 3) генеративные расте-
ния.

Результаты наших наблюдений показыва-
ют, что в среднетаёжной подзоне Республи-
ки Коми растения H. mantegazzianum разных 
фенотипических классов отличаются сменой 
периодов вегетации и покоя, временем насту-
пления и протяжённостью фенофаз:

1) ювенильные особи вегетируют непол-
ный вегетационный период – сначала разви-
ваются по весеннезелёному феноритмотипу 
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[Борисова, 1972], затем переходят в состоя-
ние летнего покоя, а после выхода из покоя 
продолжают вегетировать как осеннезелёные 
растения;

2) имматурные и виргинильные особи ве-
гетируют полный вегетационный период с 
весны до установления снежного покрова, то 
есть характеризуются весенне-летне-осенне-
зелёным феноритмотипом;

3) генеративные особи вегетируют непол-
ный вегетационный период с весны до начала 
осени, проявляя весенне-летнезелёный фено-
ритмотип.

Учитывая динамику сезонного развития и 
численности H. mantegazzianum всех феноти-
пических классов, в среднетаёжной подзоне 
популяции этого вида можно охарактеризо-
вать как длинновегетирующие с весенне-лет-
не-осеннезелёным периодом зимнего покоя 
феноритмотипы.

Формирование ритмологических групп 
– растений с разными феноритмотипами 
внутри популяции хорошо укладывается 
в концепцию стратегии «биологического 
хеджирования» H.  mantegazzianum, кото-
рая направлена на распределение особей по 
фенотипическим классам – группам, разли-
чающимся по способности использования 
разных ресурсных ниш [Крылов и др., 2020; 
Далькэ и др., 2024 а].

В высокотравных зарослях растения 
H.  mantegazzianum конкурируют преиму-
щественно за световые ресурсы [Tappeiner, 
Cernusca, 1998; Далькэ и др., 2024 б]. Рост 
надземных частей борщевиков разных фено-
типических классов вызывает взаимное за-
тенение в течение вегетации. Генеративные 
особи существенно превышают остальные 
растения по высоте и площади листовой по-
верхности. Летом листья генеративных осо-
бей располагаются в верхней части полога и, 
поглощая бóльшую часть падающей световой 
энергии, сильно затеняют остальные расте-
ния. В такой ситуации ювенильные расте-
ния используют для роста «временны́е окна» 
весеннего и осеннего периодов, пока они не 
затенены листьями других растений. Вегета-
ция генеративных особей H. mantegazzianum 
весной начинается на 2–3 недели позже, чем 
у проростков, а уже во второй половине ав-

густа генеративные растения начинают отми-
рать, открывая осенью доступ света растени-
ям других фенотипических классов.

Способность ювенильных растений пере-
ходить в состояние летнего (вторичного) покоя 
не только позволяет приспособиться к прео-
долению периода с очень низким световым 
довольствием в приземном слое, но и обеспе-
чивает быстрое восстановление популяции в 
случае уничтожения растений других феноти-
пических классов [Далькэ и др., 2024 а].

К настоящему времени опубликовано за-
метное количество данных о ритмах разви-
тия генеративных особей H. mantegazzianum 
в разных частях вторичного ареала [Мар-
ченко, 1953; Коюшев, 1969; Александрова, 
1971; Кудинов и др., 1980; Скупченко, 1989; 
Otte, Franke, 1998; Панасенко, Холенко, 2017; 
Далькэ и др., 2024 а, б]. Это позволило опре-
делить условия наступления ключевой фено-
логической фазы данного инвазионного вида 
– расселение семян. Календарные даты мало-
пригодны для предсказания наступления фе-
нологических фаз из-за большой протяжён-
ности вторичного ареала H.  mantegazzianum 
и вариабельности эколого-климатических 
условий, обусловливающих начало периода 
вегетации. Например, на юге инвазионного 
ареала (Брянск, Минск) семена борщевиков 
осыпаются в июле [Кудинов и др., 1980; Пана-
сенко, Холенко, 2017], а на севере (Апатиты, 
Сыктывкар) заметно позже – в августе-сентя-
бре [Марченко, 1953; Коюшев, 1969; Далькэ 
и др., 2024 а, б].

Вместе с тем, согласно результатам, полу-
ченным в разные годы и в разных частях вто-
ричного ареала высокорослых борщевиков, 
теплообеспеченность среды в начале перио-
да расселения их семян составила в среднем 
1662±176°С САТ5. Это тепло было накоплено 
в течение 113±12 САТ5-дней. Низкая вариа-
бельность даёт основание рассматривать ве-
личины САТ5 и САТ5-дни в качестве предик-
торов наступления периода распространения 
диаспор H.  mantegazzianum в соответствую-
щих обобщённым данным эколого-климати-
ческих условиях.

Варьирование сроков наступления фено-
логических фаз по годам чаще всего связы-
вают с изменением погодных условий и по-
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явлением гибридных форм представителей 
рода Heracleum в ходе интродукции [Кудинов 
и др., 1980; Сацыперова, 1984]. Кроме упомя-
нутых причин, раннее наступление фенофаз 
H. mantegazzianum в городской черте по срав-
нению с пригородом может быть обусловлено 
эффектом «городского острова тепла», вызы-
вающим разницу температур воздуха между 
центрами и окрестностями городов от 0.5–3 
до 10 °С [Heisler, Brazel, 2010; Ji et al., 2021]. 
Характерное для городской растительности 
явление сдвига сроков наступления фенофаз 
[Двойнова, Дудник, 2025] следует принимать 
во внимание в ходе выполнения мероприятий 
по устранению инвазионных видов [Далькэ 
и др., 2025].

Считается, что модель сезонного раз-
вития закреплена наследственно, является 
адаптивной чертой вида и отражает исто-
рию его формирования в определённых поч-
венно-климатических и фитоценотических 
условиях [Жмылев и др., 2003]. В доступ-
ной литературе сведения о феноритмотипах 
H.  mantegazzianum в нативном ареале нами 
не обнаружены. Однако изучение фенорит-
мологического состава фитоценозов северно-
го макросклона Кавказского заповедника по-
казывает, что весенне-летне-осеннезелёный 
феноритмотип является самым распростра-
нённым, виды которого встречаются от пред-
горий до альпийских фитоценозов. Весенний 
рост большинства видов начинается в апре-
ле-мае после полного схода снежного покро-
ва, а отмирание надземной части или опада-
ние листьев наблюдается в сентябре-октябре 
[Спасовский, 2014].

По нашим данным, естественные местоо-
битания растений H. mantegazzianum на Кав-
казе имеют высокое сходство с климатически-
ми условиями таёжной зоны Европейского 
Северо-Востока [Далькэ и др., 2026]. Таким 
образом, в географически удалённых районах 
растения H. mantegazzianum характеризуются 
не только близкими структурно-функцио-
нальными показателями и продуктивностью, 
но и, вероятно, сходным типом сезонного раз-
вития.

В составе полидоминантных субальпий-
ских высокотравных сообществ Кавказа 
представители рода Heracleum вынуждены 

конкурировать с другими крупнотравными 
видами – Angelica tatianae Bordz., Milium 
effusum L., Cephalaria gigantea (Ledeb.) 
Bobrov, Rumex alpinus L. [Дудова и др., 2019; 
Гулов и др., 2022]. Разделение популяции 
H. mantegazzianum на фенотипические клас-
сы является следствием адаптации борще-
виков к условиям высокой ценотической 
насыщенности высокотравных сообществ в 
границах нативного ареала.

В инвазионной части ареала гигантские 
борщевики произрастают в весьма благопри-
ятных условиях – в отсутствие высокорослых 
конкурентов, травоядных животных и вреди-
телей, недостатка климатических ресурсов, 
барьеров распространения, антропогенного 
пресса. Растения H.  mantegazzianum распре-
деляют между собой необходимые для жизни 
ресурсы среды. Разделение особей по феноти-
пическим классам с разными размерами (раз-
деление в пространстве), с разными ритмами 
сезонного развития (разделение во времени) 
позволило оптимизировать использование 
ресурсов и снизить внутривидовую конку-
ренцию в популяциях H. mantegazzianum. Эти 
факторы определили доминирование вида в 
составе растительного покрова на протяже-
нии всего вегетационного периода.

Выводы
В среднетаёжной подзоне Республики Коми 

представители разных фенотипических клас-
сов H.  mantegazzianum отличаются сроками 
наступления и продолжительностью феноло-
гических фаз. Разнообразие феноритмотипов 
H. mantegazzianum обусловлено особенностя-
ми структурно-функциональной организации 
растений разных фенотипических классов и 
их способностью ко вторичному (летнему) 
покою. Разделение особей на фенотипические 
классы в пространстве и времени приводит 
к снижению внутривидовой конкуренции в 
популяциях этого инвазионного вида. Сезон-
ный ритм развития самовозобновляющихся 
популяций H. mantegazzianum можно охарак-
теризовать весенне-летне-осеннезелёным с 
периодом зимнего покоя феноритмотипом, 
обеспечивающим доминирование высокорос-
лых борщевиков над травянистыми растения-
ми на протяжении вегетации.
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Несмотря на фенологическую пластич-
ность в разных областях вторичного ареала 
H.  mantegazzianum, растения приступали к 
расселению семян при достижении суммы 
активных температур ≥5 °С (САТ5) в среднем 
1662±176 °С, накопленной в течение 113±12 
САТ5-дней. Величину показателей САТ5 и 
САТ5-дни можно рекомендовать в качестве 
предикторов для оценки наступления пери-
ода распространения диаспор инвазионных 
борщевиков. В городских условиях феноло-
гические фазы H. mantegazzianum наступали 
на 1–2 недели раньше, чем в пригороде, что 
следует учитывать при выполнении меропри-
ятий по устранению растений.
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PHENOLOGY OF HERACLEUM MANTEGAZZIANUM SOMMIER 
& LEVIER (APIACEAE) IN THE MIDDLE TAIGA SUBZONE 

OF THE KOMI REPUBLIC
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Syktyvkar 167982, Russia
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Long-term observations of the seasonal development of H. mantegazzianum in the middle taiga sub-
zone of the Komi Republic revealed a diversity of phenorhythmotypes among different phenotypic classes 
within the species’ populations. Juvenile individuals followed a spring-autumn-green phenorhythmotype 
with periods of summer and winter dormancy. Immature and virginal individuals were characterized by a 
spring-summer-autumn-green phenological type with a period of winter dormancy. Generative individuals 
exhibited a spring-summer-green phenorhythmotype, distinguished by the shortest growing season compared 
to other phenotypic classes. The generalized spring-summer-autumn-green phenological type with a winter 
dormancy period in self-sustaining populations of H.  mantegazzianum ensured the species’ dominance 
over herbaceous plants throughout the growing season. Seed dispersal of H. mantegazzianum in different 
parts of its secondary range commenced at a relatively constant level of environmental heat supply. The 
sum of active air temperatures ≥  5 °C (SAT5), averaging 1662 ± 176 °C and 113 ± 12 SAT5-days, can be 
recommended as predictors for the onset of the generative diaspora dispersal period for invasive hogweeds. 
In urban conditions, the phenological phases of H. mantegazzianum occurred 1–2 weeks earlier than in the 
suburbs, a factor that must be considered when planning and executing plant eradication measures.

Key words: phenology, phenorhythmotype, phenotypic class, Heraculum mantegazzianum, invasion, 
sum of active temperatures.
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ПЕРВАЯ НАХОДКА ЧУЖЕРОДНОГО ДОЛГОНОСИКА 
OTIORHYNCHUS ALBIDUS STIERLIN, 1861 (COLEOPTERA: 
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Впервые в Среднем Поволжье (Самарская область, г. Тольятти) зарегистрирована адвентивная 
популяция восточно-средиземноморского партеногенетического жука-долгоносика Otiorhynchus 
albidus. Вид обнаружен более чем в 1000 км от северо-восточной границы его естественного ареала 
в Причерноморье. Жуки собраны ночью (4.08.2022) на улицах и придомовых территориях в посадках 
древесно-кустарниковых интродуцентов в районе старой застройки. Предположительно O. albidus 
попал в город в результате непреднамеренной интродукции с саженцами. Для уточнения степени 
его акклиматизации и распространения в населённых пунктах Самарского Заволжья необходимы 
дополнительные исследования.

Ключевые слова: жуки-долгоносики, Curculionidae, Otiorhynchus albidus, Самарская область, 
Заволжье, чужеродный вид, первая находка.
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Введение
Долгоносики (Curculionidae) – крупней-

шее семейство жуков-фитофагов. Среди них 
преобладают трофически специализиро-
ванные формы (олигофаги и монофаги), но 
есть значительное число многоядных видов. 
Последние особенно характерны для под-
семейства короткохоботных долгоносиков 
(Entiminae). Многоядные виды энтимин, 
проходящие развитие в почве на корнях дре-
весных и кустарниковых растений, состав-
ляют большинство адвентивных видов этого 
семейства. Обычно они завозятся на корнях 
и в грунте с посадочным материалом расте-
ний-интродуцентов, который используют для 
озеленения населённых пунктов. Из 18 видов 
Curculionidae, указанных в Справочнике чу-
жеродных жесткокрылых европейской части 
России [Забалуев и др., 2019], 14 относятся 
к энтиминам. Помимо полифагии, эффектив-
ной экспансии видов способствует широкое 
распространение среди короткохоботных 
долгоносиков явление партеногенеза. Как 
следствие этого, для формирования популя-
ции вида-вселенца достаточно завоза в места 
с благоприятными для них условиями еди-

ничных экземпляров жуков на разных стади-
ях развития.

В последние годы появился ряд новых 
публикаций, посвященных чужеродным дол-
гоносикам на территории европейской части 
России [Забалуев, 2023; Дедюхин, 2019а, 
2019б, 2025а, 2025б; Дедюхин, Плакхина, 
2024]. Это в основном обусловлено более 
углублёнными региональными исследовани-
ями, хотя для некоторых видов показано и их 
активное расселение из известных ранее вто-
ричных местообитаний. 

Материал и методы
Материал для данной работы получен в 

ходе комплексного изучения жуков-фитофа-
гов лесостепного Заволжья. В качестве ос-
новных подходов применялись энтомологи-
ческое кошение ночью с кормовых растений. 
Кроме того, проводился визуальный учёт 
специфических повреждений, оставляемых 
жуками на растениях.

Фотографии жука сделаны И.Н.  Кости-
ным (Удмуртский государственный универ-
ситет, Ижевск), фотографии местообитания 
вида – автором данной статьи.
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Все сборы хранятся в коллекции автора. 

Результаты и их обсуждение
Otiorhynchus (Podoropelmus) albidus 

Stierlin, 1861 (рис. 1, A)
Материал. Россия. Самарская обл.: г. То-

льятти, микрорайон Центральный (Старый 
город), 53.5060° с.ш., 49.3979° в.д., 4.08.2022, 
придомовые посадки кустарников, кошение 
ночью (с 3:30 до 4:30 утра) по нижним вет-
кам и молодой прикорневой поросли Syringa 
vulgaris L., С.В. Дедюхин (7 ♀) (рис. 1, B); там 
же на Sorbaria sorbifolia (L.) A. Braun, С.В. 
Дедюхин (1 ♀); 53.5061° с.ш., 49.3982° в.д., 
на растущих вдоль тротуаров подстриженных 
кустах Crataegus sp., С.В. Дедюхин (2 ♀); 
53.5059° с.ш., 49.3962° в.д., на прикорневой 
поросли в придорожных посадках Fraxinus 
pennsylvanica Marsh., С.В. Дедюхин (1 ♀). 

Естественный ареал O.  albidus ограничен 
Юго-Восточной Европой (Балканы, вклю-
чая Грецию и европейскую часть Турции, 
Западное и Северное Причерноморье), где 
вид населяет предгорные и равнинные ксеро-
термические кустарниковые заросли, широко-
лиственные леса и леса средиземноморского 
типа [Yunakov et al., 2018; Kizub, Slutsky, 2018; 

Рис. 1. Жук Otiorhynchus albidus и одно из его местообитаний в г. Тольятти:
A – общий вид жука; B – придомовые посадки кустарников (на прикорневой поросли сирени видны повреждения, 
оставленные жуками этого вида).

Alonso-Zarazaga et al., 2026]. Вероятно, самое 
северо-восточное его естественное местона-
хождение расположено на Донецком Кряже, 
где вид отмечен в месте с выходами гранитов 
близ с. Благодатное в Донецкой Народной Ре-
спублике [Arzanov et al., 2021] (рис. 2). Поэ-
тому утверждение, что в Молдавии O. albidus 
появился в ходе натурализации после инвазии 
[Munteanu et al., 2014], некорректно.

Кроме того, O. albidus неоднократно при-
водился для Предкавказья и Северного Кав-
каза (юг Ростовской области, Краснодарский 
край и Ставропольский край) [Арзанов, 2002; 
Arzanov, 2015; Арзанов и др., 2016; Колов, 
Коротяев, 2017; Забалуев, 2023]. Там он не-
редко заселяет антропогенные биотопы, что 
рассматривается как следствие его распро-
странения в восточном направлении путём 
непреднамеренного завоза [Коротяев и др., 
2018; Забалуев и др., 2019]. Учитывая, что 
жуки близ Пятигорска собраны и в природ-
ных низкогорных ландшафтах [Забалуев, 
2023], не исключено, что вид по крайней мере 
в некоторых случаях заселил древесно-ку-
старниковые посадки и парки из местных 
природных биотопов, а не в результате его 
современного вселения на Северный Кавказ. 
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ные экземпляры – на рябиннике (Sorbaria 
sorbifolia), ясене пенсильванском (Fraxinus 
pennsylvanica) и боярышнике (Crataegus sp.). 
Непосредственно факты питания жуков, а 
также специфические фигурные поврежде-
ния листьев отмечены на молодой корневой 
поросли сирени (см. рис. 1, B). Листовые по-
грызы O. albidus довольно широкие, что от-
личает их от узких бухтовидных поврежде-
ний, оставляемых жуками O. (Podoropelmus) 
smreczynskii Cmoluch, 1968, также преимуще-
ственно затрагивающих листья нижней части 
кроны кустарников и молодого подроста. 

На большей части ареала O.  albidus раз-
множается исключительно партеногенети-
чески. Все 11 жуков, собранных в Тольятти, 
также самки. Самцы очень редки и известны 
только в Греции, а также в Крыму (в Крыму 
найден лишь один самец) [Yunakov, 2006; 
Yunakov et al., 2018]. 

Находка O.  albidus в черте г. Тольятти – 
первая в Поволжье. Это местонахождение 
расположено на расстоянии 1100–1300 км к 
северо-востоку от восточных границ природ-
ного ареала вида в Причерноморье. По всей 
видимости, данная популяция сформирова-
лась в результате непреднамеренного завоза, 
причём, вероятно, довольно давнего, так как 
вид обнаружен в нескольких местах в цен-
тральной части города в районе старой за-
стройки. Как и в Санкт-Петербурге [Коротяев 
и др., 2018], вместе с этим видом были собра-
ны жуки O.  smreczynskii (3 ♀), вселенец из 
Центральной Европы, распространяющийся 
по городам России с саженцами древесных 
растений, и O.  (Pendragon) ovatus Linnaeus, 
1758 (1 ♀), самый экологически пластичный 
вид рода Otiorhynchus Germ. из местной фау-
ны. Причём O. albidus в сборах явно преобла-
дал над другими долгоносиками. 

До настоящей находки достоверно из-
вестный состав чужеродной фракции фауны 
Curculionidae Заволжья и Урала насчитывал 
16 видов [Дедюхин, 2025б]. Севернее и вос-
точнее, несмотря на специальные исследова-
ния долгоносиков в городах Заволжья и Урала 
(Ижевск, Пермь, Уфа, Оренбург), O. albidus не 
известен [Дедюхин, Плакхина, 2024; Дедю-
хин, 2025а, 2025б]. Во всех этих городах из 
чужеродных долгоносиков рода Otiorhynchus 

Рис. 2. Распространение Otiorhynchus albidus: чёрными 
кружками отмечены места нахождений в границах при-
родного ареала вида; серыми – адвентивные популяции 
в отрыве от естественного ареала; местонахождение 
вида в Тольятти помечено рамкой [Schuh et al., 2015; 
Колов, Коротяев, 2017; Арзанов и др., 2016; Арзанов, 
Чередников, 2018; Коротяев и др., 2018; Yunakov et al., 
2018; Kizub, Slutsky, 2018; Солодовников, Солодовни-
кова, 2019; Arzanov et al., 2021; Забалуев, 2023; Alonso-
Zarazaga et al., 2026; оригинальные данные].

В Ростовской области O.  albidus также 
встречается в районах парковых зон, ново-
строек и центра г. Ростов-на-Дону [Арзанов, 
Чередников, 2018], при этом он известен из 
естественных ландшафтов юго-востока обла-
сти (охранная зона Ростовского заповедника) 
[Арзанов, 2002; Арзанов и др., 2016].

O. albidus завезён в некоторые города
Центральной Европы (Вена и Айзенштадт в 
Австрии; Магдебург в Германии) [Schuh et 
al., 2015; Yunakov et al., 2018], а несколько 
лет назад адвентивные популяции вида обна-
ружены в Санкт-Петербурге [Коротяев и др., 
2018], Витебске [Солодовников, Солодов-
никова, 2019] и Юго-Восточном Казахстане 
(Алма-Атинская область) [Колов, Коротяев, 
2017]. 

Этот вид – полифаг на древесно-кустарни-
ковой растительности, локально вредит виш-
не и черешне в Южном Казахстане. Имаго 
активны в тёмное время суток, а на рассвете 
забираются в подстилку из опавших листьев 
под кормовыми растениями [Колов, Коротя-
ев, 2017; Коротяев и др., 2018; Забалуев и др., 
2019]. 

В Тольятти большинство жуков собра-
но на сирени (Syringa vulgaris), единич-
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зарегистрирован только O. smreczynskii (кото-
рый в городах региона входит в число самых 
обычных видов рода), а в Перми на терри-
тории ботанического сада обнаружен также 
O. (Dorymerus) sulcatus (Fabricius, 1775).

Таким образом, O. albidus – лишь третий
чужеродный вид этого рода, отмеченный в За-
волжье, тогда как в западной и центральной 
частях Европейской России в общей сложно-
сти к таковым относятся 9 видов Otiorhynchus 
центрально-европейского или средиземно-
морского происхождения [Забалуев и др., 
2019; Забалуев, 2023]. Вероятно, это связано 
с более жёстким (континентальным) клима-
том Заволжья и Урала, что препятствует ак-
климатизации в населённых пунктах региона 
других средиземноморских вселенцев.

Заключение
Впервые в Среднем Поволжье (Самар-

ская область, г. Тольятти) зарегистрирова-
на популяция восточно-средиземноморско-
го партеногенетического жука-долгоносика 
Otiorhynchus albidus более чем в 1000 км от 
северо-восточной границы его естественного 
ареала в Причерноморье. Вероятно, вид по-
пал в город в результате непреднамеренной 
интродукции с саженцами. Для уточнения 
распространения вида в Самарском Заволжье 
необходимо проведение дополнительных ис-
следований как в черте г. Тольятти (особенно 
в районах новой застройки и частного секто-
ра), так и в сопредельных населённых пун-
ктах, включая областной центр. 
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FIRST RECORD OF THE ALIEN SPECIES OTIORHYNCHUS 
ALBIDUS STIERLIN, 1861 (COLEOPTERA, CURCULIONIDAE) 

IN THE MIDDLE VOLGA REGION
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An adventive population of the Eastern Mediterranean parthenogenetic weevil Otiorhynchus albidus has 
been recorded in the Middle Volga region (Samara Region, Tolyatti City) for the first time. This species was 
found more than 1000 km far from the northeastern boundary of its natural range in the Black Sea region. 
The beetles were collected overnight (August 4, 2022) in streets and residential areas in plantings of intro-
duced trees and shrubs in the area of old buildings. The species presumably arrived to the city as a result of 
an unintentional introduction with seedlings. To determine the extent of its establishment and distribution 
in populated areas of the Samara Trans-Volga region additional studies are necessary.

Keywords: weevils, Curculionidae, Otiorhynchus albidus, Samara Region, Trans-Volga region, alien 
species, first record.
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СТАРТОВОЕ ПИТАНИЕ МОЛОДИ ГОРБУШИ (ONCORHYNСHUS 
GORBUSСHA) В РЕКАХ, ЭСТУАРИИ И МОРЕ СЕВЕРО-ЗАПАДА 
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Собраны смолты горбуши в период покатной миграции 2024 г., нереста производителей нечётной 
линии 2023 г. из рек Белого и Баренцева морей в различных температурных условиях. Исследованы 
наполненность желудков, состав кормовых объектов, их различия по качественному составу в зависи-
мости от водоёма в широтном географическом профиле. В рамках эксперимента изучены особенности 
стартового питания смолтов горбуши ската 2022 г., нереста производителей нечётной линии 2021 г. в 
зависимости от уровня солёности воды (море, эстуарий, река). Выявлены отличия между смолтами 
горбуши по качественному составу кормовых объектов в экспериментальных садках, расположенных 
в различных по уровню солёности участках. Подтверждена гипотеза о катастрофической гибели 
смолтов горбуши в Белом море в период ската 2022 г. из-за нехватки пищевых ресурсов и истощения. 
Обоснована причина низкого по численности нерестового хода производителей горбуши в 2023 г. 
Изучены качественные и количественные характеристики питания смолтов горбуши ската 2024 г., 
нереста нечётной линии 2023 г., проанализированы выборки из 7 рек. Сделан сравнительный анализ 
питания смолтов горбуши в период ската в 2022 и в 2024 гг. из рек Варзуга и Индёра.

Ключевые слова: горбуша Oncorhynchus gorbuscha, смолты, питание, скат, Белое море, Баренцево 
море, эстуарий, садковый эксперимент, интродуцент.
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Введение
Горбуша Oncorhynchus gorbuscha (Wal-

baum, 1792) на северо-западе России интро-
дуцирована с Дальнего Востока в 60-х годах 
ХХ века [Азбелев, 1960; Азбелев, Яковенко, 
1963; Бакштанский, 1963, 1964, 1974; Зуб-
ченко и др., 2004]. Интродукция в водоёмы 
Белого моря Кольского полуострова на на-
чальных этапах не дала значимых результа-
тов. Положительный эффект был достигнут 
при использовании икры горбуши, завезён-
ной из Магаданской области [Гордеева и др., 
2015], и в настоящее время горбуша имен-
но этой линии успешно адаптировалась к 
новым условиям обитания [Веселов и др., 
2016]. Более того, этот интродуцент освоил 
множество водотоков Северной Атлантики, 
в настоящее время успешно воспроизводит-
ся в них естественным образом без участия 
человека; выпуски молоди практически не 

проводятся, за редким исключением (партии 
не более 50–100 тыс. особей в рамках компен-
сационных выпусков). Горбуша относится к 
анадромным рыбам и имеет относительно 
короткий жизненный цикл среди представи-
телей семейства Salmonidae, в нересте при-
нимают участие особи в возрасте 1+, редко 
2+. Смолты горбуши скатываются в море в 
течение одного месяца после подъёма «на 
плав» из грунта нерестовых бугров. На Тер-
ском берегу Кольского полуострова покат-
ная миграция происходит с 10–15 мая до 10–
15 июня, с пиком ската при прогреве воды до 
диапазона 7–12°С. В зависимости от ранней 
или поздней весны сроки ската сдвигаются 
в указанном диапазоне дат, в поздние даты 
диапазона в реках обычно отмечаются лишь 
единичные особи. Часть мальков, предполо-
жительно с нерестилищ, удалённых от устья 
рек на большие расстояния, скатывается поз-
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же, активно питаясь в реке [Веселов и др., 
2016]. Этот этап является малоизученным, 
поскольку неизвестно, пересекаются ли пи-
щевые ниши аборигенных видов лососёвых 
рыб и смолтов горбуши. После ската смолты 
выходят в воды Белого и Баренцова морей, 
где активно кормятся и совершают нагуль-
ную миграцию, зимой предположительно до-
стигают относительно тёплых вод Северной 
Атлантики, где активно кормятся и к сере-
дине мая достигают массы 600–650  г. За 11 
месяцев постсмолт массой 0.2 г увеличивает 
свою массу более чем в 3000 раз, такие темпы 
роста недостижимы даже для радужной фо-
рели в установках УЗВ. Нерестовая миграция 
происходит спустя один год после ската, пик 
нерестовой миграции приходится на июль, в 
августе большая часть пришедшей на нерест 
рыбы активно нерестует в реках, в то же вре-
мя часть рыбы продолжает заходить в реки из 
моря без признаков лошания – не более 10%. 
В 2021  г. серебристая рыба (так называемая 
«позднезаходящая» горбуша) попадалась в 
уловах и в августе, и в сентябре [Ефремов, 
2024]. После завершения нереста 100% не-
рестовых мигрантов погибает, и обычно к 
сентябрю в реках остаются лишь единичные 
белые скелеты. Начиная с 2019 г. разлагаю-
щаяся горбуша оставалась в реках до поздней 
осени, из-за массовых заходов 2019 и 2021 гг. 
слой мёртвой горбуши устилал все плёсы ло-
сосёвых нерестовых рек сплошным слоем. 

Вместе с тем изучение покатной мигра-
ции горбуши в 2022 г. показало, что несмотря 
на рекордный по численности заход горбуши 
в 2021 г. и на небывалое загрязнение нерести-
лищ тоннами мёртвой горбуши, инкубация 
малька прошла крайне успешно. В 2022  г. 
в Белое море из рек скатилось 1.5–2.5 млрд 
смолтов горбуши, только в одной р.  Индёра 
за сутки скатывалось 1–1.5 млн смолтов гор-
буши. Экспозиция малой ловушки мерёжного 
типа составляла лишь 2 минуты с показате-
лем 60–125 смолтов на протяжении несколь-
ких суток наблюдений, по стандартной ме-
тодике – установка ловушки каждые 2 часа 
[Веселов и др., 2016]. В устье р. Варзуга на 
протяжении двух недель наблюдались чёрные 
косяки горбуши, «без краёв», как описывали 
местные жители. За один захват сачком 15 см 

удавалось выловить 50–90 смолтов горбуши. 
Столь массовый скат горбуши поставил во-
прос: как питаются смолты горбуши в прес-
ной воде рек, в распреснённой воде эстуария 
и в солёных водах Белого моря? Также оста-
ется неизвестным, есть ли отличия в спектрах 
питания смолтов горбуши в различных реках 
бассейнов Белого и Баренцева морей.

Цель настоящей работы – изучить старто-
вое питание горбуши в период ската в реках 
Белого и Баренцева морей в зависимости от 
географического расположения и различных 
гидрологических условий, проанализировать 
особенности стартового питания горбуши в 
зависимости от фактора «солёность» (река, 
эстуарий, море) в рамках эксперимента.

Материал и методика
Исследование проведено на смолтах гор-

буши Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum, 
1792) в период покатной миграции (с 20 мая 
по 2 июня 2022 г., с 21 мая по 13 июня 2024 
г.). В 2022 г. – в рамках эксперимента – в трёх 
различных частях р.  Индёра: в морской ча-
сти эстуария (солёная вода), 66°14’12.0’’с.ш., 
37°08’58.8’’в.д., в прибрежной части эстуа-
рия (распреснённая вода), 66°14’28.6’’с.ш., 
37°08’55.8’’в.д., и непосредственно в во-
дотоке на пресноводном нерестилище, 
66°14’34.6’’с.ш., 37°08’55.8’’в.д.

Эксперимент был поставлен в р.  Индёра 
с 19.05.2022 до 02.06.2022 в период ската 
смолтов горбуши. Лов смолтов осуществляли 
с помощью сачка d450 мм, ячея сети 5×5 мм. 
Смолтов помещали в 10-литровую ёмкость 
(ведро) с водой и в ней переносили в садок 
(установлен в реке), где накапливали до необ-
ходимого количества – около 1000 шт. Далее 
молодь разделили на группы и распредели-
ли в 3 одинаковых садка кубической формы 
размером 600×600×600 мм с ячеёй 5×5 мм. В 
садке сделано отверстие, круг диаметром 100 
мм с пришитым рукавом цилиндрической 
формы, его можно стягивать, закрывая садок, 
или расправлять, открывая садок. При закры-
вании утягивающую верёвку дополнительно 
фиксировали нейлоновыми стяжками. 

Речной садок устанавливали вбли-
зи берега р.  Индёра (66°14’52.6832’’с.ш., 
37°09’09.1667’’в.д.) на удалении 1.5 км от 
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устья за валуном, где находится зона с замед-
лением течения до 0.1–0.2 м/с, с глубинами 
0.4–0.5 м. Мальки свободно перемещались 
внутри садка, их не прижимало к стенкам те-
чением. По мере подъёма уровня воды садок 
перемещали ближе к центру русла, при подъ-
ёме воды – ближе к берегу.

Садок «эстуарий» был установлен в 
эстуарии р.  Индёра, восточнее устья реки 
на 950 м и на 150 м от береговой линии 
(66°14’14.9032’’с.ш., 37°09’49.6252’’в.д.). В 
этом месте вода становилась распреснённой, 
при каждом приливе зона затапливалась сме-
сью солёной и пресной воды, при каждом 
отливе вода становилась пресной. Глубина 
установки садка 20–25  см при отливе, при 
полной воде в прилив садок всплывал и по-
коился на глубине 10–15 см от поверхности 
воды. Садок был установлен на растяжке из 
трёх якорей, к верхней части были привязаны 
поплавки, обеспечивающие его плавучесть. 
На данном удалении вероятность обнаруже-
ния садка людьми была минимальная (ранее, 
в 2019 г., такой садок пострадал от рыбаков). 
Также в полный отлив здесь сохранялась вода 
р. Индёра и мальки избегали обсыхания.

Морской садок был установлен в Белом 
море, западнее устья р.  Индёра на 800  м и 
на удалении 350 м от берега, с глубинами в 
полный отлив 1.5–1.8 м, в прилив 3.3–3.5  м 
(66°14’17.7046’’с.ш., 37°07’46.6469’’в.д.). 
Садок был установлен на растяжке из одного 
якоря через вертлюжный механизм, к верхней 
части были привязаны поплавки, обеспечи-
вающие его плавучесть. Садок всё время на-
ходился в плавучем положении. При отливе 
покоился на глубине 20–25 см, в прилив – на 
глубине 1–1.5 м.

В месте установки проводили измерение 
солёности воды с помощью ареометра через 
плотность. Так, в реке плотность составляла 
1.001 г/мл, в эстуарии – 1.006 г/мл (по отли-
ву), в море – 1.022 г/мл, что равно солёности 
воды в реке менее 1‰ (погрешность ареоме-
тра), в эстуарии – 6‰, в море – 30‰ соответ-
ственно (для диапазона температуры воды 
2.6–9.6 °С – округлённое значение до целых). 
В эстуарии при восточном и северо-восточ-
ном ветре наблюдалось поступление морских 
вод с большей солёностью.

В местах установки садков осуществлял-
ся контроль температуры воды с помощью 
переносного термометра и логгеров темпера-
туры. К 28 мая было накоплено необходимое 
количество (1000) смолтов горбуши, которые 
были помещены в речной садок; спустя 24 
часа 29.05.2022 брали контроль и остальных 
смолтов распределили по садкам: в морской – 
220 шт., в эстуарий – 220 шт., в реке – 320 шт. 
А 2 июня 2022 г. смолты были отобраны для 
определения содержания кормовых объектов 
в желудках, по 15 шт. из каждого садка, вклю-
чая контроль, другая часть смолтов была за-
фиксирована для последующего биохимиче-
ского анализа (данные опубликованы). Время 
экспозиции смолтов составило 96 часов. 

Фиксацию молоди для анализа содержа-
ния кормовых объектов осуществляли в по-
левом лагере следующим образом: из садка 
отлавливали 25 особей горбуши и помещали 
в транспортировочную 8-литровую ёмкость с 
водой объёмом 5 л, в течение одной минуты 
транспортировали от пресного садка (у лаге-
ря), 25 минут – от садка «эстуарий», 35 ми-
нут – от морского садка. В лагере в ёмкость 
опускали воздушный распылитель, подклю-
чённый к компрессору Sera мощностью 8 
Вт. В ёмкость с водой, солёностью соответ-
ствующей месту установки садка (пресная, 
распреснённая или солёная), добавляли 5 
капель гвоздичного масла, спустя 5 минут 
все мальки обездвиживались. После этого 
выливали содержимое ёмкости через сачок 
с марлей, в марле оставались только смолты, 
марлю со смолтами помещали в жидкий азот 
на 60–90 секунд, при этой процедуре смолты 
умерщвлялись. Время от изъятия мальков из 
ёмкости до помещения в азот – не более 60 
секунд. Затем замёрзшую марлю окунали в 
воду, в которой были мальки, она отмерза-
ла, и смолтов оперативно помещали в 1.5 мл 
эпендорфы с 70-градусным этиловым спир-
том. Это обеспечивает быструю фиксацию 
кормовых организмов в желудке или в пи-
щеварительном тракте. Спустя 24 часа про-
бы перефиксировали. Традиционные методы 
умерщвления не использовали из-за неболь-
шого размера смолтов. 

Перемещение рыб из одной среды в дру-
гую осуществляли при минимальном стрес-
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совом воздействии с учётом методических 
рекомендаций при проведении исследований. 
Гибель рыб в процессе эксперимента не на-
блюдали. Камеральная обработка проводи-
лась согласно стандартной методике [Куч-
ко и др., 2016]. Каждая особь измерялась и 
взвешивалась. Разбор пищи производился 
по наиболее хорошо сохранившимся частям 
организмов. Для определения организмов ис-
пользовался «Краткий определитель беспо-
звоночных пресных вод центра Европейской 
России» [Чертопруд, Чертопруд, 2005]. Из ка-
ждой реки и экспериментальных садков было 
отловлено и проанализировано (размер, мас-
са, содержимое желудков) по 15 экземпляров 
смолтов горбуши (см. рис.). Обработку проб 
на питание проводили по стандартной мето-
дике [Методическое пособие, 1974]. 

В 2024 г. исследование было расширено, и 
оно охватило несколько десятков рек бассейна 
Белого и Баренцева морей (см. рис.). Работа 
была проведена на реках Кемь, Кереть, Нива, 
Колвица, Умба, Варзуга, Индёра, Оленица, 
Канда, Кица (приток Колы), Кола, Териберка, 
Мучка, Орловка, Воронья, Белоусиха, Средняя, 
Ура. По мере перемещения экспедиционная 

Рис. Точки отлова смолтов горбуши на питание.

группа останавливалась на реках и проводи-
ла наблюдения за смолтами горбуши и лов по 
стандартной методике с применением малой 
ловушки мерёжного типа, 100×50 см, с делью 
5×5 мм [Веселов и др., 2016], а также ручной 
лов с помощью сачка диаметром 15 мм. Пол-
ные выборки смолтов удалось отобрать в реках 
Кереть, Умба, Варзуга, Индёра, Воронья, так-
же в анализ включили смолтов из рек Варзуга 
(2022 г.), Поной (2022 г.), Индёра (2022 г.) за 
пределами садкового эксперимента, на пита-
ние были проанализированы 15 шт. из каждой 
реки. В анализ вошли не полные выборки из 
р. Ура – 3 шт. Из р. Индёра на питание были 
взяты смолты, отловленные в 2022 г. в разные 
дни ската при различных температурах воды: 
26.05, 31.05 и 02.06, всего 45 шт., по 15 шт. в 
каждую дату. Фиксация смолтов на питание 
проводилась по мере накопления выборки по 
2–3 особи, от поимки до фиксации проходило 
не более 10 минут, включая время воздействия 
анестезии. Обездвиживание и фиксацию от-
дельных особей проводили по методике, опи-
санной выше в эксперименте 2022 г.

Лов рыб осуществлялся по разреше-
ниям Росрыболовства: №  5120240317118 
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от 03.05.2024, №  5120240317117 от 
03.05.2024, № 7820240317366 от 07.05.2024, 
№ 512022030134 от 17.05.2022.

Результаты
Анализ наполнения желудков смолтов 

и постсмолтов горбуши из эксперимента на 
питание в 2022  г. показал, что контрольная 
группа смолтов из реки Индёра на 29.05.2022 
(начало эксперимента) имела среднюю дли-
ну 3.23 (3.0–3.5) см, среднюю массу 0.12 
(0.10–0.16) г, по завершении эксперимента 
постсмолты в морском садке имели среднюю 
длину 3.06 (2.8–3.2) см, массу 0.12 (0.11–0.15) 
г; из садка «эстуарий» длину 3.37 (3.1–3.5) 
см, массу 0.14 (0.1–0.17) г; из пресноводно-
го садка длину 3.48 (3.4–3.7) см, массу 0.15 
(0.12–0.19)  г. Индекс наполнения желудков 

Таблица 1. Размерно-массовые показатели, индекс наполнения желудков и кормовые объекты смолтов горбуши 
из р. Индёра

Показатель

Начало ска-
та, контроль-

ная точка

Середина 
ската

Конец 
ската

Средние 
значения 
за период 

26.05–
02.06.22 

Садковый эксперимент

до 29.05.22 31.05.22 
(11:00) 02.06.22 Море Река Эстуарий

Crustacea, m 0 0 46.66/7.2 0 100/33.73 0 100/382.66

Chironomidae 
(L.), m 30.76/0.3 33.33/1.2 26.66/2.2 20/1 13.33/0.13 100/16.46 26.66/0.4

Сhironomidae 
(P.), m 6.66/0.13 0 0 0 33.33/0.86 0

Simulidae (L.), 
m 0 0 0 0 6.66/0.06 0

Ephemeroptera 
(N.), m 6.66/0.06 6.66/0.06 6.66/0.5 0 6.66/0.06 0

Plecoptera 
(N.), m 13.33/0.13 0 0 0 0 0

AC, см, M/
min-max

3.23/
3.0–3.5

3.31/
3.1–3.5

3.38/
3.2–3.5

3.24/
3.0–3.5

3.06/
2.8–3.2

3.48/
3.4–3.7

3.37/
3.1–3.5

m, г, M/min-
max

0.12/
0.1–0.16

0.14/
0.12–0.18

0.16/
0.14–0.19

0.13/
0.12–0.17

0.12/
0.11–0.15

0.15/
0.12–0.19

0.14/
0.1–0.17

Масса пищи, 
мг, M/min-
max

0.02/
0–0.1

0.64/
0–3.5

0.82/
0–2.8

0.62/
0–8.1

3.0/
0.3–9.5

1.62/
0.2–4.7

10.89/
2.1–26.0

Общ. индекс 
наполнения, 
‰, M/min-
max

1.94/
0–9.09

44.1/
0–269.23

51.68/
0–164.4

32.26/
0–405.0

229.71/
57.14–
730.76

106.66/
11.76–
293.75

750.95/
140.0–
1600.0

был максимален у мальков из садка «эстуа-
рий» в среднем 750.95 (140.0–1600.0)‰, в 
морском садке – в среднем меньше в 3 раза 
229.71 (57.14–730.76)‰, а у мальков из реч-
ного садка в среднем меньше в 7 раз по срав-
нению с таковыми из эстуария 106.66 (11.76–
293.75)‰. У контрольной группы индекс 
наполнения желудков был наименьший – 1.94 
(0.0–9.09)‰ (табл. 1).

Температура воды в 2022  г. в момент 
фиксации смолтов в морском садке состав-
ляла 7.3 °С, в то же время во время прили-
вов температура воды опускалась до 5–6 °С 
с максимальными значениями температуры 
на полных отливах до 7–8 °С в последние 
сутки эксперимента. В садке «река» (8.8 °С) 
температура оставалась относительно равно-
мерной и постепенно росла с 7.5 до 9.5 °С с 
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максимумом до 10.1 °С, в садке «эстуарий» 
– 7.3 °С с понижением температуры в прилив 
до 4.5–6.0 °С. А 31 мая (точка середины ска-
та) температура воды в р. Индёра была 8.4 °С, 
2 июня в 16:00 (условная точка «конец ска-
та») температура составила 9.1 °С.

Также сделана оценка качественно-
го состава кормовых объектов в желудках 
постсмолтов горбуши из эксперимента на 
питание в 2022 г. (табл. 2). Наибольшее раз-
нообразие объектов было обнаружено у маль-
ков из речного садка с пресной водой, у них 
присутствовали представители четырёх се-
мейств: Chironomidae (L.), Сhironomidae (P.), 
Simulidae (L.) и Ephemeroptera (N.); у мальков 
из садка «эстуарий» – двух семейств: Crustacea 
и Chironomidae (L.); у мальков в садке «море» 
также обнаружены представители двух се-
мейств Crustacea и Chironomidae (L.).

Аналогичные исследования питания про-
ведены на смолтах горбуши ската 2024 г., не-
реста нечётной линии производителей 2023 г. 
(см. табл. 2). Так, у молоди из р. Кереть ин-
декс наполнения желудков составил в сред-
нем 77.61 (4.0–300.0)‰, из р. Варзуга – 11.27 
(0–119.05)‰, из р.  Индёра – 23.44 (5.26–
113.33)‰, из р. Умба – 267.72 (22.22–725.0)‰, 
из р. Воронья – 0.0‰, из р.  Ура – 92.02 (0–
150)‰. На момент взятия проб (25.05) тем-
пература воды в р. Кереть составила 9.7 °С, в 
р. Умба – 10.5 °С (30.05), в р. Варзуга 01 июня 
температура воды составила 9.1 °С, в р. Ин-
дёра 2 июня она составила 8.7 °С, в р. Кола 
05.06 – 11.1 °С, в р. Воронья 6 июня – 2.1 °С, 
в р. Ура 13 июня – 9.4 °С. Температурный ди-
апазон воды в реках из разных в географиче-
ском плане точек лова в момент сбора проб 
составлял 6.4–10.5 °С, исключение составила 
р. Воронья – 2.1 °С, что связано с близостью 
Нижнесеребрянского водохранилища, сохра-
няющего ледовый покров до 10–11 июня. 
Притоки р. Воронья (Белоусиха и Туманный) 
имели температуру воды 6.5–7.1 °С на ука-
занную дату.

Проведена оценка качественного соста-
ва кормовых объектов в желудках смолтов 
горбуши из разных рек бассейнов Белого и 
Баренцева морей (см. табл. 2). У мальков из 
р. Кереть (басс. Белого моря) было обнаруже-
но наибольшее разнообразие кормовых объ-

ектов, представленное шестью семействами: 
Crustacea, Chironomidae (L.), Сhironomidae 
(P.), Simulidae (L.), Ephemeroptera (N.), Ple-
coptera (N.). На 2-м месте особи из р.  Ура 
(басс. Баренцева моря), у них определены 
пищевые объекты пяти семейств: Chirono-
midae (L.), Сhironomidae (P.), Simulidae (L.), 
Ephemeroptera (N.), Plecoptera (N.). У мальков 
из р.  Умба (басс. Белого моря) обнаружены 
представители четырёх семейств: Crustacea, 
Chironomidae (L.), Ephemeroptera (N.), Plecop-
tera (N.); у особей из р. Варзуга (басс. Белого 
моря) – четыре семейства: Crustacea, Chirono-
midae (L.), Simulidae (L.), Ephemeroptera (N.); 
из р.  Индёра (басс. Белого моря) – четыре 
семейства: Crustacea, Chironomidae (L.), 
Ephemeroptera (N.), Plecoptera (N.); из р. Во-
ронья в желудках смолтов кормовые объекты 
не обнаружены.

Обсуждение результатов
Эксперимент 2022 г. показал, что, несмо-

тря на относительно нетипичные условия 
(ограниченность делью садков), смолты и по-
стсмолты горбуши начали активно питаться в 
первые 72 часа нахождения как в привычных 
условиях (река, нулевая солёность), так и в 
новых после ската условиях «эстуарий» (сме-
на солёности с каждым приливом и отливом 
– 12 раз за 72 часа) и в солёных водах Белого 
моря (солёность 30‰). В сравнении с контро-
лем рыбы из морского садка имели меньшие 
размеры и массу, что может быть связано с 
нехваткой кормовых объектов, в то же вре-
мя в морском садке присутствовали 2 маль-
ка с длиной 3.8 и 4.0 см, предположительно 
это лидеры, которые в условиях малой про-
точности морского садка и недостатка кор-
мовых объектов «объедали» большую часть 
мальков. Средние показатели роста мальков 
в морском садке также свидетельствуют о 
том, что на ранней стадии выхода постсмол-
тов имеет место ограниченность в кормовых 
объектах даже в условиях прогрева воды до 
7.4 °С в отлив. Чтобы активно питаться и 
набирать массу, мальки должны рассредото-
читься в морской воде и активно искать кор-
мовые объекты, что было затруднено из-за 
небывалого по численности ската смолтов в 
2022 г. Другим фактором нехватки кормовых 
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объектов в морском садке могло стать его 
«заглубление», поскольку в каждый прилив 
садок оставался на глубине 1.5–2.0 м от по-
верхности воды, в отличие от садков «река» и 
«эстуарий». В то же время индекс наполнения 
желудков мальков в морском садке оказался в 
среднем в 3 раза выше, чем в речных садках, 
с преобладанием в корме представителей се-
мейства Crustacea. Наблюдения показали, что 
смолты горбуши в процессе активно-пассив-
ного ската в реке хватают кормовые объек-
ты с поверхности воды, мигрируют всегда в 
верхнем (5–10 см) слое воды и погружаются 
кратковременно в толщу только в случае по-
явления опасности. 

В нативном ареале (Тихий океан) на ран-
ней стадии морского периода оптимальным 
диапазоном температур, избираемых моло-
дью горбуши, является диапазон 8–11 °С [Ко-
валь и др., 2022]. Авторы также связывают 
значительное увеличение подходов горбуши 
в Камчатские реки с увеличением температу-
ры вод, омывающих Камчатские берега, в ли-
нейке нагульных лет: 2008, 2010, 2014, 2018 и 
2020 гг. Аналогичную картину мы наблюдали 
и в реках Белого моря: со значительным ро-
стом в 2–3 раза подходов горбуши на каждом 
цикле нечётной линии горбуши в линейке го-
дов 2017, 2019, 2021, с максимальным пиком 
в 2021 г., нагульных лет: 2016, 2018, 2020 гг. 
При этом в 2022  г. наблюдался максималь-
ный по численности скат смолтов горбуши 
за всю историю наблюдений: 1.5–2.5 млрд 
мальков на всё Белое море [Ефремов, 2023]. 
Столь высокая численность смолтов горбу-
ши в прибрежных районах Терского берега 
привела к истощению вод кормовыми объек-
тами, доступными для постсмолтов горбуши, 
что мы и наблюдали для мальков в морском 
садке, которые истощились в среднем в тече-
ние 72 часов. Индекс наполнения желудков 
мальков в 3 раза больший в сравнении с осо-
бями из речного садка, а в условиях низких 
температур не позволил смолтам эффективно 
расти. Температура воды в Белом море в при-
лив составляла 4.5–5 °С. Эксперимент также 
показал, что в условиях ограниченного про-
странства и недостатка кормовых объектов 
в группе горбуши выделялись лидеры, пред-
положительно получившие преимущество 

перед «собратьями» в период речного ската 
(активно питались), и, в отличие от средних 
показателей смолтов в морском садке, они не 
потеряли в массе, а, напротив, увеличили её 
с опережением в сравнении со смолтами из 
садков «эстуарий» и «река». Дополнитель-
ным аргументом в пользу нашей гипотезы о 
катастрофической гибели смолтов горбуши 
в 2022  г. в водах Белого моря являются ис-
следования Е.В. Тарасюка, указывающего 
на значительный отход смолтов горбуши в 
случае задержки стартового кормления за-
водской молоди, что приводит к ухудшению 
средних ростовых показателей, дистрофии и 
гибели части наиболее ослабленной молоди 
[Тарасюк, 2003]. В нашем случае холодные 
воды моря (4.5–5 °С) в сочетании с нехват-
кой кормовых объектов и стали причиной 
гибели значительной части покатного стада 
горбуши. Малочисленный подход горбуши в 
2023 г. сформировался за счёт лидеров, расту-
щих опережающими темпами.

Мальки из садка «эстуарий» выросли в 
среднем на 0.13 см (относительно контроль-
ной группы) и «потяжелели» в среднем на 
0.02 г, что обусловлено, скорее всего, при-
током кормовых объектов из более тёплых 
речных вод в период отлива и частичного 
обсыхания садка «эстуарий» с доступом к 
поверхности воды. Как и ожидалось, макси-
мальный индекс наполнения желудков был 
именно у мальков из садка «эстуарий», но это 
не привело к максимальному росту мальков. 
Также, несмотря на максимальный индекс 
наполнения желудков мальков, разнообразие 
кормовых объектов (представители только 
двух семейств с преобладанием представи-
телей Crustacea) было относительно низкое 
по сравнению с речными водами. Фактиче-
ски мальки захватывали большее количество 
кормовых объектов – в отлив речных орга-
низмов, в прилив – морских, однако скорость 
переваривания и рост смолтов были медлен-
нее, чем у особей из речного садка, видимо, 
за счёт охлаждения воды во время прилива и 
подхода холодных морских вод. 

Максимального линейного и массово-
го роста в сравнении с контролем достигли 
смолты из речного садка, несмотря на от-
носительно низкий индекс наполнения же-
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лудков. Предположительно это может быть 
связано с более стабильным температурным 
режимом в реке, за 72 часа наблюдался ста-
бильный рост температуры воды с пиками до 
10.1 °С. Длина мальков в среднем с контроль-
ной группой увеличилась на 0.25 см, а масса 
– на 0.03 г.

Стоит отдельно отметить нулевой индекс 
наполнения желудков у контрольной группы 
смолтов, возможно, это связано с условия-
ми накопления смолтов и выдерживания их 
в речном садке в течение одних суток перед 
стартом эксперимента. Смолтов отлавлива-
ли с помощью сачка, не допуская их травми-
рования в малой ловушке мерёжного типа, 
путём отлова у поверхности воды на изгибе 
реки, бьющей стрежнем в берег. Накопление 
происходило за несколько часов, после чего 
их переносили в садок накопитель. Видимо, 
мальки, получившие стресс, и при высокой 
плотности посадки (1000 экземпляров на 
площади 0.25 м2) и объёме воды около 0.1 м3 
не кормились, а кормовые объекты, съеден-
ные до отлова, успели перевариться в ходе 
выдерживания на протяжении 24 часов. Та-
ким образом, мы получили чистый экспери-
мент с нулевой стартовой точкой наполнения 
желудков смолтов кормовыми объектами.

Изучение проб смолтов горбуши на пита-
ние, собранных в мае-июне 2024 г., нереста 
нечётной линии производителей горбуши, не-
реста 2023 г. показало отличия по качествен-
ному и количественному составу в различных 
водотоках. Следует учесть, что, в отличие от 
контролируемого эксперимента 2022 г., в дан-
ном случае ставилась задача оперативного 
накопления требуемой выборки смолтов из 
отдельной реки, чтобы максимально быстро 
двигаться к следующему водотоку и до конца 
ската успеть отловить необходимое количе-
ство экземпляров смолтов из разных по гео-
графическому району, гидрологическому и 
климатическому режиму рек. 

Следует отметить, что размерно-массо-
вые характеристики смолтов из различных 
в широтном отношении рек несколько ва-
рьировали на близкие календарные даты 
(см. табл. 2). Так, в р. Кереть на 29 мая сред-
няя длина смолтов составила 3.5±0.16  см 
(3.3–3.8, 67 экз.), средняя масса – 0.22±0.03 г 

(0.13–0.29, 67 экз.), доля молоди массой бо-
лее 0.25 г составила 8%, этих особей можно 
условно отнести к постсмолтам, их сред-
няя длина составила 3.8±0.05  см (3.7–3.8, 6 
экз.), средняя масса – 0.27±0.01 г (0.26–0.29, 
6 экз.), температура воды – 9.8 °С. В р. Умба 
на 30 мая средняя длина смолтов составила 
3.5±0.15 см (3.2–3.8, 36 экз.), средняя масса – 
0.20±0.02 г (0.15–0.26, 36 экз.), доля молоди 
массой более 0.25 г составила 2.7%, её длина 
– 3.8 см (1 экз.), масса – 0.26 г (1 экз.), тем-
пература воды – 6.4 °С, что холоднее, чем в 
р. Кереть, на 3.4 °С. В р. Варзуга на 1 июня 
средняя длина смолтов составила 3.4±0.14 см 
(3.1–3.8, 36 экз.), средняя масса – 0.17±0.02 г 
(0.13–0.21, 36 экз.), в реке постсмолтов об-
наружить не удалось, особей массой более 
0.25  г не было, температура воды – 9.1 °С, 
что теплее, чем в Умбе, на 3.1 °С, но практи-
чески не отличается от температуры в р. Ке-
реть. В р.  Индёра 1–2 июня средняя длина 
смолтов составила 3.3±0.13  см (3.1–3.6, 36 
экз.), средняя масса – 0.16±0.03 г (0.11–0.24, 
36 экз.), в реке постсмолтов обнаружить не 
удалось, особей массой более 0.25 г не было, 
температура воды 7.4°С близка к температуре 
р. Умба, ниже температуры воды в Керете и 
Варзуге, несмотря на более поздний срок. В 
р. Оленица на 3 июня удалось отловить лишь 
двух смолтов горбуши, их средняя длина со-
ставила 3.5±0.14 см (3.4–3.6, 2 экз.), средняя 
масса – 0.22±0.00 г (0.22–0.22, 2 экз.), в реке 
постсмолтов обнаружить не удалось, темпе-
ратура воды – 14.5 °С, что значительно теплее 
остальных исследованных рек. Так, для Бело-
морских рек побережья Карелии и Мурман-
ской области средняя длина смолтов соста-
вила 3.5±0.16  см (3.1–3.8, 177 экз.), средняя 
масса – 0.19±0.03 г (0.11–0.29, 177 экз.), доля 
молоди массой более 0.25  г составила 4%, 
этих особей можно отнести к постсмолтам, 
питающимся в реке, их средняя длина соста-
вила 3.8±0.05 см (3.7–3.8, 7 экз.), средняя мас-
са – 0.27±0.01 г (0.26–0.29, 7 экз.), температу-
ра воды в реках на период с 29 мая по 3 июня 
варьировала от 6.4 °С в р. Умба до 14.5 °С в 
р. Оленица. Следует отметить, что в 2024  г. 
была холодная затяжная зима, в Ловозёрских 
горах и Хибинах лежало много снега, поэто-
му температура в р.  Умба, вплоть до июня, 
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оставалась не выше +7 °С, также снежники 
наблюдались на берегу рек Варзуга и Индёра. 
Обычно на 1 июня вода в р. Индёра прогре-
вается до +(13–15) °С, скат смолтов горбуши 
в это время завершается, доля условных по-
стсмолтов горбуши, питающихся в реке, на 
уровне 8–10%. 

В июне 2024  г. была продолжена работа 
по отлову смолтов в реках Баренцева моря, 
при этом наше предположение о неравномер-
ном прогреве воды в реках Белого и Барен-
цева морей в пользу более позднего прогрева 
Баренцевоморских рек не подтвердилось. Тё-
плая солнечная погода, установившаяся над 
Кольским полуостровом со 2 июня, и привела 
к прогреву воды в р.  Оленица (басс. Белого 
моря) до +14.5 °С, а в р. Кола (басс. Барен-
цева моря) до +11.2 °С на 5 июня, эта темпе-
ратура, при которой обычно завершается скат 
смолтов горбуши. В ловушки за сутки экспо-
зиции удалось отловить лишь двух смолтов 
горбуши. Средняя длина смолтов составила 
3.5±0.14 см (3.4–3.6, 2 экз.), средняя масса – 
0.14±0.0 г (0.14–0.14, 2 экз.). Следующая точ-
ка сбора проб – р. Воронья (басс. Баренцева 
моря), имеющая особый гидрологический 
режим, обусловленный влиянием Нижнего и 
Верхнего Серебрянского водохранилища, ко-
торые являются своеобразными «аккумуля-
торами холода», а их воды вплоть до 11 июня 
остаются подо льдом. Так, в р. Воронья на 6 
июня температура воды была 2.1 °С, в то вре-
мя как в ручье Туманный, впадающем в Ниж-
нее Серебрянское водохранилище, +8.1 °С. 
Скат молоди горбуши в р.  Воронья был 
на пике, средняя длина смолтов составила 
3.6±0.15  см (3.2–3.8, 37 экз.), средняя масса 
– 0.20±0.03 г (0.13–0.25, 37 экз.), доля молоди 
массой 0.25 и более составила 8.3%, этих осо-
бей можно отнести к постсмолтам, их средняя 
длина составила 3.7±0.10 см (3.6–3.8, 3 экз.), 
средняя масса – 0.25±0.00 г (0.25–0.25, 3 экз.), 
предположительно это особи, которые актив-
но питались в реке при сравнительно низкой 
температуре воды (2.1 °С днём и 1.9 °С но-
чью). По данным А.Е. Веселова с соавтора-
ми [Веселов и др., 2016], смолты горбуши в 
р. Индёра скатываются при температуре воды 
от +(3.5–10.5) °С, при этом ранее считалось, 
что скат начинается при прогреве воды выше 

+5 °С. Смолты, отловленные из р.  Воронья, 
далее использовались для эксперимента на 
питание. Обнаружено, что особи, отнесённые 
к активно питающимся, оказались, как и их 
«сородичи», с абсолютно пустыми желудка-
ми – индекс в среднем нулевой для всей вы-
борки. Различия в линейных размерах смол-
тов могут быть, в свою очередь, связаны с 
тем, что при нересте у некоторых самок икра 
немного крупнее. Однако мы склоняемся к 
версии, что более крупных смолтов в р. Воро-
нья следует отнести к особям из нерестовых 
бугров, сформированных производителями 
горбуши в более поздние сроки. Для них ха-
рактерно более позднее вылупление, расса-
сывание желточного мешка и последующий 
подъём «на плав», поэтому особи не успели 
истощиться, в отличие от большинства «со-
родичей». Ранее в р. Индёра была обнаруже-
на [Ефремов, 2023] так называемая «позд-
незаходящая» (в августе на стадии зрелости 
3) на нерест горбуша. Таких рыб в выборке 
было не более 10%, что сопоставимо с долей 
(8.3%) крупных смолтов в р. Воронья.

В обследованных в 2024  г. реках Тери-
берка, Орловка, Мучка, Средняя, Кица не 
удалось обнаружить смолтов горбуши. При 
этом температура воды в реках составляла 
от +4.7 °С в р. Орловка до 13.5 °С в р. Сред-
няя. Полевая работа была завершена на р. Ура 
(басс. Баренцева моря), где за двое суток экс-
позиции (с 9 по 10 июня) удалось отловить 
3 особи горбуши. Средняя длина смолтов 
составила 3.5±0.06 см (3.4–3.5, 3 экз.), сред-
няя масса – 0.22±0.01  г (0.22–0.23, 3 экз.); 
температура воды +9.4°С. Таким образом, в 
Баренцевоморских реках побережья Мурман-
ской области средняя длина смолтов соста-
вила 3.5±0.14  см (3.2–3.8, 41 экз.), средняя 
масса – 0.20±0.03 г (0.13–0.25, 41 экз.), доля 
молоди массой более 0.25 г составила 7.7%, 
их средняя длина – 3.8±0.10  см (3.6–3.8, 3 
экз.), средняя масса – 0.25±0.00 г (0.25–0.25, 
3 экз.). Температура воды в реках на период 
5–13 июня варьировала от 2.1 °С в р. Воронья 
до 13.5 °С в р. Средняя.

В результате проведённых исследований 
было установлено, что смолты горбуши из 
рек Белого моря имеют сопоставимые раз-
меры со смолтами из Баренцевоморских рек; 
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достоверных отличий ни в длине, ни в массе 
обнаружить не удалось. На наш взгляд, это 
объясняется начальной стадией онтогене-
за рыб, а имеющиеся отличия объясняются 
лишь разнокачественностью икры произво-
дителей (мельче/крупнее). Смолты горбуши, 
которые ещё не начали питаться, имеют со-
поставимые размеры в сходные календарные 
даты ±6 дней в реках Белого и Баренцева 
морей независимо от температурного режи-
ма вод (диапазон от +2.1 °С в р. Воронья до 
+14.5 °С в р. Оленица). Скат начинается при 
подъёме «на плав», а сходные сроки ската 
смолтов можно объяснить сходными сроками 
нереста производителей горбуши, сроками 
инкубации, выклева личинок и рассасывания 
желточного мешка.

Оценка питания смолтов из различных 
рек сбора проб 2024 г. показала, что наиболь-
ший индекс наполнения желудков оказался у 
смолтов из р. Умба, несмотря на сравнитель-
но более низкую температуру воды (6.4 °С). 
Данный факт можно объяснить либо боль-
шим количеством кормовых объектов в реке, 
либо большей пищевой активностью смолтов 
горбуши при более низкой температуре воды. 
Это же подтверждал М.В. Коваль с соавто-
рами [Коваль и др., 2022] в экспериментах с 
молодью горбуши: при старте кормления при 
более высоких температурах с большим воз-
растом градусо-дней у смолтов наблюдались 
неблагоприятные последствия, такие как 
истощение и повышенный отход. Мы не свя-
зываем эффект разного уровня наполнения 
желудков с временем суток лова смолтов, по-
скольку скат был малочисленный и смолтов 
горбуши накапливали равномерно на протя-
жении 2–3 суток по 3–5 особей каждые 2 часа; 
все выборки включали особей, отловленных 
на протяжении дня как в дневное время, так и 
в ночное время. С учётом короткого периода 
тёмного времени суток (полярный день для 
большинства рек) и короткой ночи (скорее, су-
мерки для р. Кереть) смолты горбуши имеют 
возможность визуального обнаружения кор-
мовых объектов на протяжении всех суток. 
Значимый эффект на интенсивность корм-
ления могут оказывать сильные ветра, когда 
поверхность воды покрыта плотной рябью и 
у смолтов имеются проблемы с обнаружени-

ем кормовых объектов на поверхности воды. 
Во время штиля смолта легко обнаружить по 
регулярным касаниям поверхностной плёнки 
воды и небольшим кругам на воде (подобно 
каплям дождя). На 2-м и 3-м месте по ин-
тенсивности кормления оказались смолты из 
рек Ура и Кереть, эти две реки, максимально 
удалённые друг от друга, относятся к бассей-
нам различных морей. Кроме того, эти точки 
были взяты с максимальным временным ин-
тервалом между отбором проб (20 дней), Ке-
реть – 25 мая (температура воды 9.7–11.5 °С), 
Ура – 13 июня (температура воды 9.4 °С). В 
реках различных бассейнов, с максималь-
ным удалением друг от друга в широтном 
плане, на различные календарные даты ин-
декс наполнения желудков смолтов оказался 
максимально сходным (для Керети 77.61‰, 
для Уры 92.02‰). Как и ожидалось, в р. Ке-
реть кормовые объекты были максимально 
разнообразны (6 таксономических групп). В 
р. Ура 5 такосномических групп, река оказа-
лась на 2-м месте по разнообразию, несмотря 
на удалённость на Север, где можно было бы 
ожидать меньшее разнообразие кормовых 
объектов, подобно меньшему видовому раз-
нообразию рыб из-за края ареалов некоторых 
из видов. В отличие от Уры, в р. Кереть обна-
ружены представители семейства Crustacea в 
пищевом комке, а остальные 5 таксономиче-
ских групп совпали.

Результаты оценки пищевых объектов из 
р. Индёра также показали увеличение интен-
сивности питания у смолтов горбуши в зави-
симости от сроков ската (начало, середина, 
конец). Так, в р. Индёра 26 мая 2024 г. индекс 
наполнения желудков составил 1.94‰, обнару-
жена одна таксономическая группа пищевых 
объектов при температуре воды 5.0 °С. У смол-
тов, отловленных 31 мая при температуре воды 
9.4 °С, индекс наполнения желудков составил 
44.1‰, в пробе обнаружены представители 
четырёх таксономических групп. У смолтов, 
отловленных 2 июня при температуре воды 
9.4 °С, индекс наполнения желудков составил 
51.68‰, в пробе обнаружены кормовые объек-
ты трёх таксономических групп, добавились 
(по сравнению со смолтами, отловленными 
31 июня) представители семейства Crustacea и 
не обнаружены – Сhironomidae (P.) и Plecoptera 
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(N.). Для сравнения: проба смолтов на питание 
в р. Индёра в 2024 г. на 1 июня при темпера-
туре воды 7.4 °С показала индекс наполнения 
желудков 23.44‰, в пробе обнаружены 4 так-
сономические группы, включая представите-
лей семейства Crustacea. Сравнение свобод-
но скатывающихся смолтов с «собратьями», 
ограниченными в садках, показало значитель-
ные отличия в питании. В речном садке индекс 
наполнения желудков смолтов в среднем в 2 
раза выше, чем в пробах, отловленных в реке 
2 июня, в море – в 6 раз выше, в эстуарии – в 
15 раз. У одной особи из садка «эстуарий» с 
максимальным значением 1600‰, что значи-
тельно больше средней смолтов из реки. Край-
не интересны данные, полученные при оценке 
питания молоди из р.  Воронья, в которой на 
6 июня 2024 г. температура воды была 2.1°С. 
Несмотря на активно-пассивный скат смолтов 
у поверхности воды с регулярными ударами 
по поверхностной плёнке, индекс наполнения 
желудков смолтов для всей выборки имел ну-
левые значение, что говорит о полном отсут-
ствии кормовых объектов в реке. Молодь, за-
вершившая инкубацию, после рассасывания 
желточного мешка поднялась «на плав», не-
смотря на крайне низкую температуру воды. 
При этом скат начался не при достижении 
температуры воды в 5 °С, а значительно рань-
ше, что не согласуется с данными литературы 
[Веселов и др., 2016]. Можно было бы предпо-
ложить, что это смолты из притоков, которые, 
в отличие от таковых, в основном русле на те-
кущую дату прогрелись до 6.5–7.0 °С. Следу-
ет отметить, что лов осуществлялся в районе 
порога «Падун», выше которого нет значимых 
притоков, подходящих для нереста горбуши в 
летний период, поэтому можно говорить о том, 
что скатывались именно смолты из основного 
течения реки. Данный показатель можно счи-
тать индикатором недостатка кормовых объ-
ектов в естественной среде при столь низких 
температурах воды, и следует указать, что в 
случае рыбоводных работ нельзя допускать 
выпуск молоди горбуши в водотоки при тем-
пературе воды ниже 5 °С и без первичного 
прикорма (желательно до навески 1 г). 

Крайне интересным оказалось сравнение 
двух выборок смолтов из р. Варзуга в одной и 
той же точке лова (правый берег реки) сбора 

2022 и 2024 гг. В пробе 2024 г. на 1 июня тем-
пература воды составила 9.1°С, в среднем ин-
декс наполнения желудков составил 11.27‰ 
с максимумом у одной особи 119‰. В то вре-
мя как у смолтов, собранных 3 июня 2022 г. 
при температуре воды 8.7 °С, этот индекс был 
нулевым, а кормовые объекты не были обна-
ружены ни у одной особи. Это наблюдение 
также подтверждает высказанную нами гипо-
тезу о чрезмерно большом количестве смол-
тов горбуши, скатывающихся в 2022 г. Даже 
в такой крупной реке, как Варзуга, не были 
обнаружены кормовые объекты у смолтов 
2022 г., что указывает на то, что все кормовые 
объекты, скорее всего, были съедены смол-
тами, скатывающимися ранее (в 2022 г.). По 
нашей оценке, в р. Варзуга в 2022 г. скатилось 
500–800 млн смолтов горбуши (расчётная ве-
личина) [Ефремов, 2023]. По сути, смолты 
горбуши скатывались по протяжённой реке, 
не имея возможности питаться и пополнять 
энергетические запасы на движение и рост. 
В Белое море выходили смолты с минималь-
ным запасом жира, они оказывались в среде, 
где также отсутствовали кормовые объекты. 
В результате наступало истощение и гибель 
мальков. Как результат, в 2023 г. в реки Бело-
го моря вернулось лишь около 2–3% (от про-
гнозных значений) производителей горбуши. 

Заключение
Таким образом, обработка проб на пита-

ние в 2024 г. из двух рек 2022 г. и семи рек 
сбора 2024 г. позволила провести сравнение 
питания смолтов горбуши в условиях избыт-
ка смолтов – 2022 г., а также в условиях их 
низкой численности – 2024  г. Были выявле-
ны кормовые объекты, избираемые смолта-
ми горбуши в период покатной миграции в 
реках, а также постсмолтами после перехода 
в распреснённые воды эстуариев, а далее – в 
солёные воды морей. Максимальное коли-
чество кормовых объектов (принадлежащих 
пяти семействам беспозвоночных) обнаруже-
но в более южной р. Кереть, в то же время 4 
вида кормовых объекта обнаружено в север-
ной р.  Ура. Основным фактором разнообра-
зия кормовых объектов стали температурные 
условия и развитие кормовых объектов в 
той или иной реке. В условиях низких тем-
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ператур воды и из-за позднего срока отлова 
питание смолтов отсутствует в северных ре-
ках на относительном краю ареала. В случае 
холодной затяжной весны и позднего прогре-
ва воды на краю ареала в северных широтах 
высока вероятность гибели большого коли-
чества смолтов в реках из-за отсутствия кор-
мовых объектов. В 2022 г. при скате в реках 
и в ходе морского этапа миграции к местам 
нагула смолты и постсмолты горбуши были 
ограничены в кормовых объектах, что пред-
положительно привело к их гибели в Белом 
море. Косвенным свидетельством сокраще-
ния численности популяции горбуши Белого 
моря стали крайне низкие по численности 
подходы горбуши в 2023 и 2025 гг. 

Сравнение питания смолтов горбуши по-
казало, что наибольшая наполненность же-
лудков наблюдается у молоди при относи-
тельно более высокой температуре воды до 
+15 °С в более ранние календарные даты. В 
зависимости от протяжённости рек, наличия 
горных массивов в верховьях или наличия 
водохранилищ скат смолтов горбуши проис-
ходит в различных температурных условиях. 
Более короткие водотоки прогреваются бы-
стрее, идёт более интенсивное развитие кор-
мовых объектов, смолты начинают питаться 
раньше, что должно приводить к большему 
проценту выживания смолтов и возврата 
производителей горбуши. Смолты из более 
южных рек в общем стаде горбуши имеют 
преимущество над смолтами, отстающими в 
развитии из более холодных рек с более позд-
ним прогревом воды. 

В начале ската, независимо от широтно-
го расположение водотока, смолты горбуши 
имеют равные размерно-массовые характе-
ристики, определяемые питательными ве-
ществами, запасёнными в икринках. Разно-
качественность стада горбуши формируется 
в зависимости от климатических факторов, 
наличия кормовых объектов в водотоках и 
индивидуальных особенностей рек. 
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START FEEDING OF JUVENILE PINK SALMON (ONCORHYNСHUS 
GORBUSСHA) IN RIVERS, ESTUARIES AND SEA OF NORTHWEST 

RUSSIA, AND FACTORS INFLUENCING IT

© 2025 Efremov D.A. , Rasputina E.N., Shulgina N.S.

Institute of Biology, Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk 185910, Russia 
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Pink salmon smolts were collected during the 2024 downstream migration of the spawning season of 2023 
odd-line spawners from rivers of the White and Barents seas, under various temperature conditions. Stomach 
fullness, prey composition and differences in their qualitative composition depending on the water body 
within the latitudinal geographic profile were analyzed. The experiment examined the start feeding patterns 
of pink salmon smolts from the 2022 downstream migration of 2021 the odd-line spawners, depending on 
water salinity (sea, estuary, river). Differences in the qualitative composition of food items were identified 
between pink salmon smolts in experimental cages located in areas with different salinity levels. The hy-
pothesis of a catastrophic mortality of pink salmon smolts in the White Sea during the 2022 downstream 
migration due to a lack of food resources and depletion is confirmed. The reason for the low abundance of 
pink salmon spawners during the 2023 spawning run is substantiated. The qualitative and quantitative feed-
ing characteristics of pink salmon smolts of the 2024 downstream run of the 2023 odd-line spawners were 
studied, and samples from 7 rivers were analyzed. A comparative analysis of the pink salmon smolts feeding 
patterns during the 2022 and 2024 downstream migrations from the Varzuga and Indera rivers was conducted.

Key words: pink salmon Oncorhynchus gorbuscha; smolts; nutrition; downstream migration, White Sea, 
Barents Sea, estuary, cage experiment, introduced species.
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В статье проводится анализ динамики питания ротана Perccottus glenii Dybowski, 1877, проникшего 
в водоёмы бассейна р. Волга более семи десятилетий назад. Приводится информация о рационах пита-
ния особей разных возрастных групп в зависимости от сезона. Выявлено изменение спектра питания в 
соответствии с онтогенетическими и сезонными закономерностями. Показана тенденция увеличения 
потребления рыб как своей молоди, так и других видов, прослеживающаяся от весны к осени. 
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Введение 
В результате сочетания геологических 

процессов, чередования трансгрессивной 
и регрессивной фаз колебаний уровня Ка-
спийского моря, климатических изменений 
сформировалась долина реки Волга с её 
пойменно-островными экосистемами [Ро-
зенберг и  др., 2007]. Пойменные озёра ха-
рактеризуются замедленным водообменом, 
значительными сезонными колебаниями 
уровня и специфическим гидрохимическим 
режимом. Вокруг этих водоёмов складыва-
ется особый микроклимат, который оказы-
вает заметное влияние на приозёрные эко-
системы. Озёра являются не только важным 
звеном гидрографической сети региона, но и 
играют особую роль в поддержании биологи-
ческого разнообразия [Морозова и др., 2002]. 
Часть пойменных озёр находится на террито-
рии национального парка «Самарская Лука», 
где не только флора и фауна, но и ландшафты 
и рельеф являются реликтовыми и уникаль-
ными [Обедиентова, 2017]. С 2009 г. нами 
проводятся ихтиологические исследования 
на озёрах «Самарской Луки». 

В 1998 г. в водоёмах Мордовинской пой-
мы, расположенной на территории Самарской 
Луки, впервые был обнаружен амурский все-

ленец – ротан Perccottus glenii Dybowski, 1877 
[Евланов и др., 1998]. Этот вид характеризу-
ется широкой экологической пластичностью 
и способен выживать в весьма неблагоприят-
ных условиях [Кирпичников, 1945; Еловенко, 
1985], занесён в список опасных инвазион-
ных видов [Самые опасные…, 2018]. В насто-
ящее время чужеродные виды считаются вто-
рой по значению угрозой биоразнообразию, 
одной из основных угроз естественным або-
ригенным экосистемам [Алимов и др., 2004]. 

Ротан – единственный представитель рода 
Perccottus семейства Odontobutidae отряда 
Perciformes. Предпочитает стоячие водоёмы, 
пруды, болота, заросшие и заболоченные 
озёра, старицы рек. Нативный ареал охваты-
вает северо-восток полуострова Корея, Се-
верный Китай, Приморье, нижнее и среднее 
течение Амура [Атлас пресноводных рыб, 
2002]. Миграция и вселение видов благодаря 
естественному расширению ареала, предна-
меренной интродукции и реинтродукции зна-
чимых видов (случайное вселение), а также 
антропогенному воздействию на водные эко-
системы способствовали распространению 
инвазионных видов рыб на разные террито-
рии. К настоящему времени ротан широко 
расселился в водоёмах северо-запада Евра-
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зии, отмечен в бассейнах многих крупных 
рек [Болонев и др., 2006; Решетников, 2009; 
Лукина, 2011]. В современный ареал ротана 
также входит бассейн Средней Волги [Евла-
нов и др., 1998; Ручин, 2004; Кириленко, Ше-
монаев, 2011]. 

В последние годы появились публика-
ции результатов исследований образа жизни 
этого вселенца в водоёмах разных регионов 
России. Ряд работ посвящён изучению пита-
ния ротана, они дают общее представление о 
разнообразии потребляемых этим видом ор-
ганизмов [Спановская и др., 1964; Еловенко, 
Климова, 1983; Еловенко, 1984; Решетников, 
2001; Горлачев, Горлачева, 2014; Щербакова 
и др., 2017; Кириленко и др., 2018 и др.]. Есть 
работы, позволяющие сравнить спектры пи-
тания ротана в естественных и искусствен-
ных водоёмах [Дгебуадзе, Скоморохов 2005; 
Горлачева, 2008], нативного и приобретён-
ного ареалов [Плюснина, 2008)]. Некоторые 
работы рассматривают питание в зависимо-
сти от возраста изучаемого объекта [Матве-
ев и др., 2018]. Европейские исследователи 
оценивали сходство рационов инвазионно-
го ротана и местного окуня (Perca fluviatilis 
Linnaeus, 1758), сосуществующих в системе 
р. Нида (Польша) [Szczerbik et al., 2023], пла-
стичность рациона инвазионного вида [Ercoli 
et al., 2024], а также экологию питания рота-
на в стоячих и проточных водоёмах в течение 
тёплого периода [Kati et al., 2015]. Сезонные 
изменения питания ротана представлены в 
публикации Е.А. Интересовой и С.Н. Решет-
никовой (2020) на основе материалов из пру-
да, расположенного в южно-таёжной подзоне 
Западной Сибири. Исследования по сезонно-
му питанию ротана из других регионов на-
шей страны отсутствуют. 

Цель настоящего исследования – изучить 
возрастные изменения питания ротана в тече-
ние тёплого сезона в естественном поймен-
ном водоёме, расположенном на территории 
национального парка «Самарская Лука».

Материал и методика
Материал собирался в прибрежной части 

пойменного озера Круглое, расположенного 
на территории Самарской Луки примерно в 1 
км к югу от деревни Кольцово (Ставрополь-

ский район Самарской области, координаты 
озера: 53.178960 с.ш., 49.430645 в.д.). 

Взятие проб проводилось с мая по ок-
тябрь 2018 г. два раза в месяц (в июне и ок-
тябре одна выемка) в зарослях макрофитов. 
Для отлова ротана использовалась мальковая 
волокуша с ячеей 5 мм, длиной 7 м и высотой 
1.5 м, лов рыбы проводили в утреннее время 
(9:00–10:00). Для остановки процесса перева-
ривания материал фиксировался сразу после 
поимки 4%-ным раствором формалина. Всего 
были изучены 363 особи ротана разных воз-
растных групп. 

Все отловленные экземпляры измерялись 
с точностью до 1 мм и взвешивались с точ-
ностью до 0.1 г. Возраст определяли по ото-
литам [Правдин, 1966]. Обработка материала 
по питанию проводилась согласно общепри-
нятым методикам [Методическое пособие..., 
1974]. Устанавливалась общая фактическая 
масса содержимого всего желудочно-кишеч-
ного тракта и отдельных компонентов пищи. 
Значения отдельных видов и групп кормовых 
организмов в питании ротана оценивались в 
процентах по массе и частоте встречаемости. 
Интенсивность питания рыб изучали по об-
щим индексам наполнения желудков в про-
децемиллях (‱) [Руководство…, 1961]. Пи-
щевые объекты определялись до возможных 
таксономических групп в зависимости от сте-
пени их разрушения в желудочно-кишечном 
тракте [Руководство…, 1961; Методическое 
пособие…, 1974]. 

Так как некоторые авторы [Kati et al., 2015; 
Интересова, Решетникова, 2020; Szczerbik et 
al., 2023] приводят сведения о составе пищи 
ротана относительно его размеров, мы посчи-
тали необходимым привести наши данные о 
соответствии возраста и размеров выловлен-
ных нами рыб (табл. 1).

Результаты и обсуждение 
Озеро Круглое находится в лесном масси-

ве. Берега практически вплотную окружены 
пойменным лесом. Озеро представляет собой 
непроточный замкнутый водоём естествен-
ного происхождения с илистым дном, его 
глубина ≤4 м, средняя глубина ≤2 м, площадь 
равна 0.47 га, периметр – 457 м. По физи-
ко-химическому состоянию озеро характе-
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ризуется средней щелочной средой pH 8.57–
9.15 [Халько и др., 2019]. В последней декаде 
июня в нём интенсивно развиваются макро-
фиты: телорез (Stratiotes aloides), элодея ка-
надская (Elodea canadensis), роголистник 
темно-зелёный (Ceratophyllum demersum), 
многокоренник обыкновенный (Spirodela 
polyrrhiza), ряска малая (Lemna minor), вдоль 
берега зарастает рогозом Typha angustifolia 
(рис. 1). 

В период половодья (последняя декада 
апреля – середина июня) озеро сообщается 
с Саратовским водохранилищем. С мая по 
сентябрь уровень воды в озере, как правило, 
снижается и связь с водохранилищем пре-
рывается. На озере обнаружено несколько 
хаток бобров. Ихтиофауна озера представ-
лена серебряным карасём (Carassius gibelio 

Таблица 1. Размерно-возрастная характеристика ротана оз. Круглое, 2018 г.

Возраст
Размеры особей, мм Количество особей, экз.

Cреднее значение SL min–max SL N
1+ 68.0±1.7 55–79 69
2+ 95.3±2.0 80–114 99
3+ 130.0±1.4 115–140 103
4+ 149.2±1.7 141–164 66
5+ 172.7±2.6 168–177 10
6+ 197.0±1.0 196–198 10

Bloch, 1783), верховкой (Leucaspius delineatus 
Heckel, 1843), вьюном (Misgurnus fossilis 
Linnaeus, 1758) и чужеродным видом – рота-
ном (Perccottus glenii Dybowski, 1877) [Кири-
ленко, 2023]. 

В нашем исследовании в пищевом ком-
ке выделены следующие группы организ-
мов: личинки амфибиотических насеко-
мых – подёнок (Ephemeroptera), ручейников 
(Trichoptera), хирономид (Chironomidae) 
(до подсемейств); личинки наземных насе-
комых – бабочек (Lepidoptera) (гусеницы); 
стрекоз (Odonata) (личинки, имаго); има-
го наземных насекомых (Insecta) – жуков 
(Coleoptera), двукрылых (Diptera), полужест-
кокрылых (Hemiptera); брюхоногие моллю-
ски (Gastropoda) (до отрядов); рыба (до се-
мейств, костные останки).

Рис. 1. Карта-схема оз. Круглое на территории Самарской Луки.
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В озере Круглое в весенне-осенний период 
нами были выловлены ротаны возрастом от 1+ 
до 6+. Наиболее массово представлены особи 
возраста 2+, 3+. Так как рыбы возрастом 5+ и 
6+ в сезонных уловах не встречались регуляр-
но, мы их не будем учитывать при дальней-
шем обсуждении. Исследование содержимого 
желудочно-кишечного тракта рыб показало, 
что чуть более 14% из них были пустыми, 
остальные содержали пищевой комок из раз-
ложившихся, полуразложившихся и неразло-
жившихся (определяемых) фракций (табл. 2). 

Представители отрядов Cladocera и 
Copepoda отмечены в желудочно-кишеч-
ных трактах рыб настолько в малых количе-
ствах, что при расчётах этими показателями 
пришлось пренебречь. Хочется отметить 
отсутствие в пище ротана двустворчатых 
моллюсков, хотя в фауне водоёма они при-
сутствуют [Михайлов, 2018], при этом брю-
хоногие моллюски в его пищеварительном 
тракте встречаются постоянно независимо от 
месторасположения водоёма [Дгебуадзе, Ско-
морохов 2005; Горлачева, 2008; Журавлев, 
2012; Щербакова и др., 2017; Kati et al., 2015]. 
Скорее всего, потребление ротаном брюхоно-
гих моллюсков связано с их образом жизни. 
Эти виды моллюсков постоянно передви-
гаются по растительности, чем привлекают 
внимание рыб, в отличие от двустворчатых, 
которые лежат неподвижно на дне. Так как 
большинство объектов питания ротана связа-
ны с водной растительностью, это указывает 
на то, что он собирает свою добычу с подво-

Таблица 2. Состояние пищевого комка разновозрастного ротана в тёплый период, 2018 г.

Возраст 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+
Сезон В Л О В Л О В Л О В Л О О Л

Кол-во 
исследован-
ных ЖКТ, 
экз. 

24 28 17 23 64 12 16 57 36 12 44 10 10 10

Кол-во пу-
стых ЖКТ, 
шт.

0 10 0 0 12 3 0 12 5 0 10 0 0 0

Общий ин-
декс напол-
нения, ‱

558,6 274,7 449,2 553,7 148,9 27,2 492,1 121,8 194,4 332,2 108,8 95,1 89,2 17,8

Примечание: В – весенний период (май), Л – летний период (июнь, июль, август), О – осенний период (сентябрь, 
октябрь). 

дных растений, а не непосредственно со дна 
[Grabowska et al., 2009].

Наибольшая интенсивность питания от-
мечена в весенний период у особей всех 
возрастных групп. Об этом свидетельствует 
общий индекс наполнения желудочно-кишеч-
ных трактов рыб (см. табл. 2). В целом интен-
сивность питания ротана снижается от вес-
ны к осени. Данный факт можно объяснить 
тем, что в желудочно-кишечном тракте рыб в 
осенний период в основном встречались ко-
сти рыб, имеющие малый вес по сравнению 
с остатками раковин моллюсков и хитиновым 
покровом беспозвоночных. Довольно низкую 
наполненность желудочно-кишечного тракта 
демонстрировали рыбы из венгерских водо-
ёмов, что не зависело от размеров рыб, вре-
мени года и среды обитания [Kati et al., 2015].

В пищевом комке ротана обнаружены 
определяемые фрагменты представителей зо-
опланктона, макробентоса и рыб (табл. 3). 

Установленные кормовые объекты отно-
сятся к 15 отрядам, 30 семействам, 34 родам. 
Наиболее широко в пищевом комке ротана 
представлена группа макрозообентоса (29 ро-
дов). Таксономическое разнообразие кормо-
вых объектов ротана меняется в зависимости 
от типа водоёма и региона исследований. На-
пример, по данным Журавлева [2012], в пой-
менном озере устья р. Касмала Алтайского 
края спектр питания ротана отличался одно-
образием, была отмечена только собственная 
молодь. В водоёмах Московской области Руз-
ского района, наоборот, спектр питания вида 
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Таблица 3. Таксономический состав объектов в пищевом комке ротана

Кормовой объект
Таксон

Отряд Семейство Род

Зоопланктон
Cladocera

Chydoridae Eurycerus
Sididae Diaphanosoma

Copepoda Cyclopidae Cyclops, наупл

Макрозообентос

Rissoiformes Bithyiidae Bithynia
Vivipariformes Viviparidae Viviparus

Lymnaeiformes
Planorbidae

Planorbis
Anisus

Armiger
Lymnaeidae Lymnea

Coleoptera

Curculionidae Bagous
Haliplidae Haliplus, larvae

Chrysomelidae Donacia, imago

Dytiscidae
Colymbetes, imago
Colymbetes, larvae

Scirtidae Elodes, larvae
Haliplidae Haliplus, imago

Diptera

Chironomidae
Cricotopus, larvae
Cricotopus, pupae

Chironomus, larvae
Tipulidae Tipula, larvae

Culicidae
Culex, larvae
Culex, pupae

Chaoboridae Chaoborus, larvae
Stratiomyidae Stratiomys, larvae

Ephemeroptera
Caenidae Caenis, larvae
Baetidae Cloeon, larvae

Hemiptera
Corixidae

Sigara, larvae
Sigara, imago

Notonectidae Notonecta, imago

Lepidoptera Pyralidae
Parapoynx, larvae
Elophila, larvae

Odonata
Coenagrionidae Erythromma, larvae

Corduliidae Somatochlora, larvae
Libellulidae Sympetrum, imago

Trichoptera Phryganeidae Agrypnia, larvae
Isopoda Asellidae Asellus

Рыбы
Perciformes Odontobutidae Perccottus

Cypriniformes Cyprinidae Leucaspius

очень широк и включал 45 групп организмов 
[Дгебуадзе, Скоморохов, 2005]. В торфя-
ных карьерах Тверской области Канаковско-
го района, кроме насекомых и собственной 
молоди, встречались метаморфизирующие 
головастики [Плюснина, 2008]. В пруду юж-

но-таёжной подзоны Западной Сибири в пи-
щевом комке ротана идентифицировано 15 
компонентов, включая личинок амфибиоти-
ческих насекомых, водных беспозвоночных 
(личинки хирономид, моллюски), рыб и их 
икру, земноводных, а также растительность 
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[Интересова, Решетникова, 2020]. Во Влоц-
лавском водохранилище (р. Висла, Балтий-
ский бассейн, Польша) всего было выявлено 
50 категорий пищи, включая ракообразных, 
насекомых, моллюсков, кольчатых червей, па-
укообразных, рыб и земноводных. Основную 
часть рациона составляли личинки хироно-
мид, моллюски, амфиподы и личинки весня-
нок [Grabowska et al., 2009], последние две 
группы полностью отсутствовали в нашем 
исследовании. В низинных каналах и стари-
цах р. Тиса (приток Дуная, Венгрия) наибо-
лее многочисленными компонентами пищи 
были двукрылые (в основном личинки хи-
рономид), личинки подёнок (Ephemeroptera), 
личинки стрекоз (Zygoptera), ракообразные 
(Crustacea), а наибольшую долю в биомассе 
составляли моллюски [Kati et al., 2015], пол-
ностью отсутствовавшие в питании ротана из 
водотока, отводящего воду с рыбной фермы, 
расположенной в долине р. Нида (Польша) 
[Szczerbik et al., 2023]. 

Весной и летом рацион молоди ротана был 
более разнообразным, чем осенью (рис. 2). В 
весенне-летний период наибольшее значение 
по массе имели брюхоногие моллюски (сум-
марная доля >34% и 47% соответственно) и 
представители двукрылых, которые массо-

во отмечены в кишечниках рыб (100% ЧВ), 
в основном это личинки хирономид, состав-
ляющие более 12% массовой доли пищи. В 
водоёме южно-таёжной подзоны Западной 
Сибири в весеннее время у мелких особей 
ротана основу питания составляли личинки 
хирономид, присутствующие почти во всех 
пищеварительных трактах с пищей [Инте-
ресова, Решетникова, 2020], что согласуется 
с нашими данными. Но в отличие от нашего 
региона в пище ротана в незначительных ко-
личествах встречалась икра рыб [Интересова, 
Решетникова, 2020]. 

В нашем исследовании относительно вы-
сокая массовая доля жуков в питании моло-
ди ротана (11%) обусловлена особенностя-
ми расположения озера, которое окружено 
лиственным лесом, образующим над озером 
полог. Многочисленные жуки и их личинки, 
питающиеся листьями деревьев, постоянно 
падают в воду и становятся добычей рыб. 
Летом в пищевом комке нескольких особей 
ротана (1+, LC  =  72  мм) отмечены предста-
вители пресноводных равноногих раков – во-
дяные ослики Asellus aquaticus, питающиеся 
разлагающимися в воде листьями деревьев 
[Боголюбов, Кравченко, 2018], попадающими 
в озеро с близлежащих деревьев лесного мас-

Рис. 2. Сезонные изменения питания ротана, возраст 1+, 2018 г.



59РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

сива. Схожие данные зафиксированы в стоя-
чей среде обитания старицы р. Тиса (второй 
по величине приток Дуная), где в весеннее 
время Asellus aquaticus составляли основную 
часть рациона молодых ротанов [Kiti et al., 
2015]. В низинном ручье Хеё (приток р. Тиса, 
Венгрия) группа ракообразных, представлен-
ная в основном Asellus aquaticus и Synurella 
ambulans, также была основным объектом 
охоты по относительной численности во все 
сезоны [Somogyi et al., 2023]. 

Доля беспозвоночных значительно сни-
жалась к осени, сменяясь рыбным компонен-
том: собственной молодью (сеголетками), от 
фрагментов отдельных костей до полуперева-
ренных остатков, которые достигали по массе 
почти 98%. Младшая возрастная группа (1+) 
ротана на питание рыбой переходит с середи-
ны августа при достижении размера 79 мм. 
Благодаря порционному и растянутому нере-
сту с июня по август, пополнение популяции 
ротана происходит на протяжении всего ве-
гетативного сезона, что способствует присут-
ствию в водоёме сеголеток размером от 11 до 
44 мм [Кириленко, Шемонаев, 2016а; 2018]. 
В зависимости от условий обитания рыбная 
пища может встречаться в желудочно-кишеч-
ных трактах ротана на 1–2-м году жизни при 
достижении им размеров от 45–50 мм [Nyeste 
et al., 2017], от 60 мм [Grabowska et al., 2009; 
Kati et al., 2015], от 87 мм [Ercoli et al., 2024]. 

Возрастная группа 2+ в течение сезона 
преимущественно потребляла амфибиотиче-
ских насекомых различных таксонов (рис. 3). 
Из насекомых по массе чаще всего встреча-
лись двукрылые (>67 % – весной и 47% – осе-
нью), среди которых отмечены личинки кома-
ров-звонцов Chironomidae, личинки и куколки 
кровососущих комаров рода Culex. Весной в 
кишечниках исследованных рыб массово от-
мечены виды двукрылых сем. Chironomidae 
– Cricotopus bicinctus (Meigen,1818), распро-
странённые в водотоках разного типа, в том 
числе бассейна Средней Волги [Зинченко, 
2011]. Вид обитает на глубинах до 4 м, встре-
чается с мая по сентябрь в малопроточных 
участках прибрежья в зарослях макрофитов. 
Лёт имаго растянут, пики вылета приходятся 
на май, июнь и июль. Для интенсивного ро-
ения комаров и откладки яиц оптимальная 

температура воды 10–11 °С [Зинченко, 2011]. 
По нашим наблюдениям, 2 мая температура 
воды в прибрежной зарослевой части озера 
на глубине 80 см составляла 15 °С, создавая 
благоприятные условия для развития кома-
ров. В разливе, закрывшем наземную расти-
тельность вокруг юго-восточной части озера, 
вплоть до лесного дубового массива, темпе-
ратура воды на глубине 20 см была 18,8 °С. 
Результатом, создавшихся благоприятных ус-
ловий для развития насекомых, явилась 100%-
ная встречаемость хирономид в кишечниках 
рыб. Осенью двукрылые насекомые продол-
жали массово встречаться в пище, но в отли-
чие от весеннего и летнего периода это были 
личинки комаров семейства Chaoboridae. Так 
как комары этого семейства характеризуют-
ся синхронностью появления [Mandaville, 
1999], это, скорее всего, объясняет их актив-
ное потребление рыбами в указанный пери-
од. Kiti с соавторами [2015] также отмечает, 
что Chaoboridae и личинки хирономид были 
самыми важными категориями пищи ротана 
осенью в стоячих водах р. Тиса.

Весной среди представителей бабочек 
в кишечниках ротана единично отмече-
ны личинки (гусеницы) бабки-зеленушки 
Somatochlora, в то время как личинки огнёв-
ок Parapoynx встречались немного чаще. Это 
связано с доступностью бабочек для ротана, 
так как личинки бабки-зеленушки живут на 
дне водоёмов, прячутся в песке, иле и под 
камнями, а гусеницы телорезной огнёв-
ки Parapoynx чаще всего держатся под во-
дой в пазухах листьев телореза алоэвидного 
(Stratiotes aloides) [Боголюбов, Кравченко, 
2018] и являются более легкой добычей. Со-
гласно общепринятой классификации, ротан 
имеет конечный рот [Атлас пресноводных 
рыб…, 2002], а положение рта находится в 
прямой связи со способом питания рыб и ха-
рактеризует ротана больше, как хищника, а 
не как рыбу, роющуюся в грунте [Анисимов, 
Лавровский, 1983]. 

Летом удельный вес собственной молоди 
в пищевом комке ротана достигал почти 70%. 
Для рыб размером от 80 мм и более доступ-
ными уже являются молодь и сеголетки рота-
на, массовое появление которых приходится 
на вторую декаду июня, начало июля [Воско-
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бойникова, Павлов, 2006], что позволяет их 
активно выедать более крупным особям. Не 
только в нашем регионе ротан предпочитает 
рыбу, подобное пищевое поведение он прояв-
ляет на территории Польши в водотоке, отво-
дящем воду с рыбной фермы, расположенной 
в долине р. Нида, где в летний период при раз-
мерах тела >105 мм он питался собственной 
молодью и Cyprinus carpio. На долю C. carpio 
приходилось более 80% рыбы, потребляемой 
P. glenii [Szczerbik et al., 2023]. 

Кроме рыбы, пища ротана содержала раз-
нообразных беспозвоночных, однако чис-
ловые показатели по массе колебались в 
пределах 0.2–7.8%. Среди насекомых встре-
чались имаго водных жуков-плавунчиков рода 
Haliplus, жуков плавунцов рода Colymbete, 
прибрежно-водных жуков листоедов-радуж-
ниц рода Donacia, которыми наиболее богата 
фауна озёр, рек и искусственных прудов. Виды 
Donacia aquatica и D. Cinerea обитают во всех 
типах водоёмов, причём первый из этих ви-
дов развивается на разных водных растениях, 
а второй – главным образом на рогозе (Typha) 
[Беньковский, 2015]. Как правило, Donacia от-
носятся к дневным насекомым, которые сидят 
на верхней поверхности плавающих листьев 
водных растений, а при неблагоприятных 

Рис. 3. Сезонные изменения питания ротана, возраст 2+, 2018 г.

условиях или опасности жуки забираются в 
пазухи листьев, в цветки, уходят на подводные 
части растений или на нижнюю сторону пла-
вающих на воде листьев [Беньковский, 2015]. 
Скорее всего, именно в такие моменты они 
становятся добычей ротана. В июне, помимо 
личинок и куколок Chironomidae, в пище от-
мечены личинки мухи-львинки (Stratiomys), 
что соответствует развитию этих насекомых, 
выход которых происходит в летне-осенний 
период. Личинки этого рода являются детри-
тофагами и обитают в стоячей воде, питаются 
органическим детритом, разлагающимися ли-
стьями и водорослями [Нестеренко, 2014].

Чередование основных пищевых объек-
тов ротана данной возрастной группы можно 
объяснить массовым развитием представи-
телей двукрылых сем. Chironomidae весной, 
сменяющимся массовым появлением и раз-
витием собственной молоди летом и син-
хронным выходом личинок комаров семей-
ства Chaoboridae осенью.

Проявляющаяся в раннем возрасте ротана 
склонность к каннибализму при длине тела 
79 мм активизируется с возрастом и стано-
вится основным способом питания к возра-
сту 3+ (81.5%) и старше, когда длина тела до-
стигает 115 мм и более (рис. 4 и 5). Помимо 
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собственной молоди в пищевом комке рыб 
встречались особи Leucaspius delineatus (см. 
рис.  4 и 5). В водоёме южно-таёжной под-
зоны Западной Сибири у особей размером 
более 115 мм также обнаружены в пищевом 
комке кости рыб, у наиболее крупной рыбы 
(SL 165 мм, масса 137.5 г) обнаружен 1 экз. 
остромордой лягушки Rana arvalis (длина 
тела 50  мм, масса 12.1 г). [Интересова, Ре-
шетникова, 2020]. Однако нами за всё время 
проведения исследований на озере Круглое 
не были обнаружены в пище ротана ни голо-
вастики, ни лягушки, хотя многие авторы от-
мечают употребление ими амфибий [Решет-
ников, 2001; Дгебуадзе, Скоморохов, 2005; 
Плюснина, 2008]. В европейских водоёмах 
основными объектами питания крупных ро-
танов являлась собственная молодь, верховка 
(Leucaspius delineatus) [Tambets et al., 2010], 
тупоносый бычок (Proterorhinus semilunaris) 
[Kati et al., 2015], охраняемая в Эстонии 
обыкновенная щиповка (Cobitis taenia) 
[Ercoli et al., 2024], охраняемая в Венгрии 
Umbra krameri [Somogyi et al., 2023]. Неко-
торые зарубежные авторы выдвигают пред-
положение, что при проникновении ротана 
выше по течению Нарвского водохранилища 
может возникнуть угроза исчезновения ох-
раняемого в Эстонии обыкновенного вьюна 
Misgurnus fossilis в связи со схожестью мест 
обитания и прямым хищничеством ротана 
[Ercoli et al., 2024]. В венгерском низинном 
канале (скорость течения 40–60 см/с), густо 
покрытом макрофитами, в рационе ротана 
рыба присутствовала круглый год, но весной 
и осенью встречалась редко, в то время как 
летом рыба была у каждой пятой особи [Kati 
et al., 2015]. В низинном ручье Хеё (приток 
р. Тиса, Венгрия) обнаружено сходство спек-
тров питания в разных размерных группах 
ротана, но более крупные особи питались 
рыбой в относительно больших количествах 
[Somogyi et al., 2023], что согласуется с на-
шими данными.

В октябрьской пробе в пище ротанов воз-
растом 3+ были отмечены представители 
ветвистоусых ракообразных родов Eurycerus, 
Diaphanosoma – это широко распространён-
ные роды, встречающиеся в водохранили-
щах, крупных и мелких озёрах, затонах рек, 

прудах как в открытой части водоёмов, так 
и в зарослях [Мануйлова, 1964]. Виды рода 
Eurycerus появляются в водоёме ранней вес-
ной, цикл заканчивают поздней осенью [Ба-
янов и др., 2015]. Как было сказано ранее, в 
расчётах данные показатели не отражены в 
связи с их ничтожными значениями. Как пра-
вило, представители зоопланктона встреча-
ются у сеголеток и молоди, однако некоторые 
авторы также указывают на наличие в раци-
оне взрослых ротанов ветвистоусых и весло-
ногих раков [Горлачева, 2008; Рафиков, 2018].

Среди жесткокрылых были встречены 
представители околоводных жуков долго-
носиков рода Bagous (имаго), которые, по 
данным литературы, являются типичными 
обитателями пойменных лугов, концентри-
руются в мелководной прибрежной зоне и 
на влажной заросшей полосе берега рек и 
озёр на надводной части кормового растения 
[Дедюхин, 2012], приспособившиеся к пол-
занию по подводным частям растений [Бень-
ковский, 2015], а также личинки плавунчиков 
рода Haliplus, являющиеся сапрофагами, со-
вмещающие питание растениями (водорос-
лями, водяными мхами) и разлагающимися 
органическими остатками (в основном расти-
тельного происхождения) [Шаповалов, 2009]. 

Ротан занимает нишу эврифага с широ-
ким спектром питания и проявлением хищ-
нических повадок, его пищей становятся как 
крупные (рыба, клопы и личинки амфибиоти-
ческих насекомых), так и мелкие движущиеся 
гидробионты (ракообразные и хирономиды) 
[Рафиков, 2018]. В целом в течение изученно-
го периода рыбы потребляли широкий спектр 
самых разных кормов, который включает вод-
ную и воздушную компоненты, доступные по 
размеру. Водная компонента представлена в 
основном личинками амфибиотических на-
секомых, брюхоногими моллюсками, рыбой. 
В литературе под воздушной компонентой 
подразумеваются главным образом взрослые 
насекомые – имаго [Грибанов, 1948; Семко, 
1954; Леванидов, 1969; Жульков, 1974; Зор-
биди, 1977]. Однако полученные нами дан-
ные говорят о том, что ротан, помимо имаго 
насекомых, потребляет гораздо более широ-
кий спектр кормов наземного происхожде-
ния – это личинки бабочек, жесткокрылых из 
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Рис. 4. Сезонные изменения питания ротана, возраст 3+, 2018 г.

Рис. 5. Сезонные изменения питания ротана, возраст 4+, 2018 г.

семейства долгоносиков (жуков-слоников) и 
мух. В связи с этим более точным будет тер-
мин «наземная компонента» [Кузищин и др., 
2015] для организмов, которыми может пи-
таться ротан. 

В рационе отмечаются разнообразные 
беспозвоночные, которые предпочитают вод-
ную растительность в виде субстрата или 
могут быть смыты дождём в водоём в пери-

од их бурного сезонного процесса роста на 
околоводной растительности или падают в 
озеро с близлежащих деревьев. Можно отме-
тить, что в весенний период рыбы питались 
макрозообентосом, составлявшим суммарно 
>70% (табл. 4). Наибольшей является доля 
хирономид, следующими по значимости 
были брюхоногие моллюски, остальные объ-
екты встречались единично в незначитель-
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ных количествах. В весенне-летний период 
разнообразие потребляемых беспозвоночных 
широкое, но уже летом происходит сокраще-
ние их потребления с одновременным уве-
личением интенсивности выедания ротаном 
собственной молоди, продолжающееся осе-
нью. Общеизвестно, что по мере роста рыбы 
потребляют более крупные организмы, от-
личающиеся энергетически «выигрышной» 
калорийностью. В связи с тем что ротан не 
имеет глоточных зубов и перед заглатывани-
ем не способен предварительно раздробить 
раковину моллюска и хитиновый покров 
беспозвоночных – эти корма хуже поддают-
ся перевариванию, – он переходит на пита-
ние рыбой. Охота на макрозообентос может 
быть более выгодной для мелких хищных 
рыб, потому что потребление рыбы вместо 
макробеспозвоночных может быть не только 
более энергозатратным [Polačik et al., 2009], 
но и более калорийным и легкоусвояемым 
[Кузьмина, 1982; Александров, 2001; Бори-
сов и др., 2004]. В желудках ротана часто 
встречались непереваренные части беспозво-
ночных (головы, надкрылья, крылья, конеч-
ности, целые раковины), в то время как рыба 
переваривалась до скелета. От весны к осени 
наблюдается возрастание численности моло-
ди ротана, связанное с его порционным нере-
стом и, следовательно, с постоянным попол-
нением популяции [Кириленко, Шемонаев, 
2016а; 2018], локализация которой происхо-
дит исключительно в зарослевой части озера 
[Корляков, 2010; Корляков, Дубчак, 2010], 
что позволяет малоподвижному ротану [Ра-
фиков, 2018; Кириленко, 2023] переходить на 
более доступный и обильный корм, концен-
трирующийся в зарослях высшей водной рас-
тительности. С ростом тела хищника увели-
чивается диапазон размеров добычи [Scharf 
et al., 2000], что позволяет ротану переходить 
с питания мелкими компонентами макрозоо-
бентоса на более крупные и рыбу. 

В водоёме южно-таёжной подзоны Запад-
ной Сибири, в пруду у села Кудринка Томской 
области отмечается сужение спектра питания 
ротана с мая по октябрь, увеличение потре-
бления рыбы в летний и осенний периоды, 
что согласуется с нашими данными [Интере-
сова, Решетникова, 2020]. 

Авторы, изучавшие сезонную экологию пи-
тания ротана в Центральной Европе (Венгрия), 
отмечали, что состав рациона в основном зави-
сел от размеров тела рыб, параметры которых 
оказывали более сильное влияние, чем место 
обитания и время года [Kati et al., 2015]. 

Другие авторы подчёркивают, что сезон-
ность питания ротана обусловлена разной до-
ступностью добычи. Ими было обнаружено, 
что в период нереста и выхода личинок рыб 
интродуцированный вид питается икрой и 
молодью в основном местных рыб [Somogyi 
et al., 2023].

Заключение
Таким образом, установлено, что сезон-

ные изменения питания ротана выражены как 
у младших возрастных групп, так и у стар-
ших. Весной рыбы возрастом 1+ потребляли 
макрозообентос, предпочитая хирономид. У 
более крупных ротанов, помимо беспозвоноч-
ных, встречалась в небольших количествах 
рыба. В летний период в составе пищи всех 
групп сохранялось разнообразие личинок и 
имаго амфибиотических насекомых, водных 
и околоводных беспозвоночных, у особей 
1+ проявлялась склонность к хищничеству и 
каннибализму, что считается обычным явле-
нием у более старших. При этом показатели 
индекса наполнения желудков к осени умень-
шались. Данный факт связан, скорее всего, не 
с уменьшением интенсивности потребления 
кормов, а с увеличением доли рыбы в пище, 
которая в момент поимки исследуемых осо-
бей была в их кишечниках в виде костей. Вес 
даже нескольких позвоночных столбов ми-
нимален по сравнению с пустыми раковина-
ми моллюсков или хитиновыми покровами 
беспозвоночных. С мая по октябрь спектр 
питания сужается. В течение тёплого перио-
да рацион мелких ротанов был более разно-
образным, при этом у крупных особей доля 
рыбы в спектре питания была выше. 

Тенденция увеличения потребления рыб 
как своей молоди, так и других видов просле-
живается от весны к осени. Растянутый нерест 
ротана, с июня по август, способствует попол-
нению популяции сеголетками на протяжении 
тёплого сезона и делает их доступной добы-
чей для рыб более крупных размеров.
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Таблица 4. Состав пищи ротана в озере Круглое в течение тёплого сезона 2018 года, % массы пищевого комка

Компонент 
пищевого комка 
и другие показатели

Таксон
Весна

Время года

Лето Осень

Зоопланктон
Cladocera 0
Copepoda 0

Всего 0 0

Макрозообентос

Gastropoda 2 4
Rissoiformes 4 1

Vivipariformes 6 0
Lymnaeiformes 5 9 6

Coleoptera 1 0
Chrysomelidae 1

Dytiscidae 0 0
Haliplidae 0

Curculionidae
Scirtidae 0

Diptera Tipulidae 1 0
Chironomidae 37 1

Culicidae 6
Chaoboridae 1 4

Stratiomyidae 2
Ephemeroptera 1

Caenidae 0
Baetidae 0

Hemiptera Corixidae 2 0 0
Notonectidae 1

Lepidoptera 1 0
Pyralidae 4 0

Odonata 0
Coenagrionidae 2 3 0

Corduliidae 2 2
Libellulidae 1 4

Trichoptera 1 0
Phryganeidae 1 1

Insecta 3 1
Isopoda 0

Всего 77 23 21

Рыбы

Perciformes 63 30
Cypriniformes 3 16

Кости рыб 23 11 33
Всего 23 77 79

Примечание: 0 – наличие компонента в пище в ничтожных значениях; пустые ячейки – отсутствие компонента в 
пище. 

Пополняемая в течение вегетативного се-
зона популяция ротана использует практиче-
ски всю кормовую базу водоёма – насекомых, 

среди которых представители жесткокрылых, 
подёнок, бабочек, стрекоз, двукрылых разных 
семейств, брюхоногих моллюсков, взрослых 
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особей клопов, ветвистоусых ракообразных, 
а также собственную молодь и молодь других 
доступных рыб, подтверждая, что вид явля-
ется неизбирательным хищником с широким 
спектром питания. 
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The article analyzes the feeding dynamics of the Amur sleeper Perccottus glenii Dybowski, 1877, which 
entered the reservoirs of the Volga River basin more than seven decades ago. Information on the diets of 
different age groups is given in dependence of the season. A change in the nutrition spectrum in accordance 
with ontogenetic and seasonal patterns was revealed. The tendency in increasing consumption of their own 
young fish as well as that of other species tracing from spring to autumn is shown.
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В последнее время наблюдается распространение натурализовавшихся чужеродных видов водных 
беспозвоночных в водных объектах Беларуси, но также появляются и новые виды. Пресноводная 
медуза была обнаружена впервые при помощи ДНК окружающей среды, а затем местные жители 
наблюдали массовое развитие в летний период, когда скопления беспозвоночных обитали в толще 
воды различных водных объектов. Учитывая жизненный цикл медуз и способность их обитать в виде 
полипов, ожидается, что при повышении температуры воды в водоёмах и водотоках страны данный 
вид будет обнаружен и в других местах.

Ключевые слова: чужеродные виды, инвазии, планктон, векторы инвазии, гражданская наука
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Введение
В отчёте Межправительственной платфор-

мы по биоразнообразию и экосистемным ус-
лугам по инвазивным видам и борьбе с ними 
(IPBES, 2023) представлена информация о 
том, что более чем 37 тысяч чужеродных ви-
дов были вселены преднамеренно или не-
преднамеренно человеком в разные регионы и 
экосистемы земного шара и количество таких 
вселений беспрецедентно продолжает расти. 
Пресноводные экосистемы также заселяются 
чужеродными видами, которые с лёгкостью 
натурализуются из-за повышения среднегодо-
вых температур воды и увеличения безлёдного 
периода на водоёмах зимой.

Пресноводная гидроидная медуза Craspe-
dacusta sowerbii Lankester, 1880 относит-
ся к семейству Olindiidae (Limnomedusae; 
Hydrozoa) и является одним из наиболее 
распространённых чужеродных видов, но её 
ареал обитания остаётся неопределённым и 
недостаточно изученным из-за спорадично-
сти появления данного вида в толще воды и 
отсутствия данных по некоторым регионам и 
различным водным объектам.

Нативным ареалом рода Craspedacusta 
является Восточная Азия [Jankowski et al., 
2008], но некоторые виды данного рода рас-

пространены по всем континентам, за исклю-
чением Антарктиды [Morpurgo et al., 2024]. 
В Европу медуза C.  sowerbii попала вместе 
с водными лилиями Victoria regia в 1850-х 
годах, которые были интродуцированы в бо-
танические сады Лондона и Парижа [Pelosse, 
1919]. На территории континентальной Евро-
пы данный вид был зарегистрирован в 1901 
г. во Франции [Sowerby, 1941] и в Германии в 
1905 г. [Jakovčev-Todorović et al., 2010], отку-
да широко распространился по земному шару, 
и в настоящее время обитает как в небольших 
закрытых водоёмах, так и в крупных реках.

Цель данной работы заключается в обоб-
щении данных по обнаружению пресново-
дной медузы в водных объектах Беларуси за 
последнее время.

Материалы и методы
Специальных исследований по обнару-

жению пресноводной медузы на территории 
Беларуси не проводилось, и все места обита-
ния были обнаружены или при помощи ДНК 
окружающей среды (environmental DNA, 
eDNA) или местным населением в то время, 
когда водоёмы в летний период достаточно 
хорошо прогревались и пресноводные меду-
зы массово встречались в толще воды.
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Результаты
Впервые пресноводная медуза 

Craspedacusta sowerbii Lankester, 1880 была 
обнаружена в мае 2018 г. с помощью ДНК 
окружающей среды и метабаркодинга в 
ходе мониторинговых работ [Jeunen et al., 
2022] на створах рек Припять (г.  Наровля), 
Пина (г.  Пинск), Днепр (г.  Могилёв), Бере-
зина (д.  Панюшковичи) и Неман (д.  Гожа). 
Затем летом 2018 г. данный вид был обнару-
жен местными жителями в гребном канале 
г.  Брест (бассейн р.  Мухавец) и в очистных 
сооружениях Мозырской ТЭЦ (51.898552, 
29.308572; устное сообщение В.В.  Вежнов-
ца). 

Летом 2023  г. данный вид был обнару-
жен местными жителями в водохранилище 
на р. Медянка (д. Новый Двор, Свислочский 

Рис. Карта обнаружения пресноводной медузы в период с 2018 по 2024 г.: ромб – место обнаружения вида с помощью 
ДНК окружающей среды; круг – обнаружение вида местными жителями; фото медузы вверху слева: А.А. Азаров.

р-н, Гродненская обл.), а 30  августа 2023  г. 
водолазы обнаружили пресноводную медузу 
выше плотины Витебской ГЭС (55.286168, 
30.265499; устное сообщение В.К. Ризевско-
го) в р. Зап. Двина в окр. д. Верховье Витеб-
ского р-на. Также в начале августа 2024  г. 
местные жители г. Витебск наблюдали массо-
вое развитие медуз в р. Зап. Двина (см. рис.).

Обсуждение
Основная жизненная форма пресново-

дной медузы – полип, размножающийся бес-
полым путём – почкованием новых полипов; 
имеет личиночную стадию, при которой рас-
селяется локально, а при благоприятных ус-
ловиях среды на полипах происходит выпоч-
ковывание медуз [Lundberg, Svensson, 2003]. 
Жизненная форма медузы C. sowerbii зависит 
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от температурного режима: при температуре 
+(12–20) °С она обитает в водоёме на дне в 
виде полипов [Marchessaux, Bejean, 2020]. 
Полипы небольшие и редко заметны, поэтому 
в большинстве случаев могут быть не обнару-
жены долгое время. Температурный оптимум 
для появления медуз составляет около 28°С 
[Marchessaux et al., 2022], и тогда их можно 
увидеть в верхних слоях воды. Следует отме-
тить, что в Сербии пресноводную медузу об-
наруживали в озере, когда температура воды 
варьировала в пределах 20–26 °С [Jakovčev-
Todorović et al., 2010]. Медузы достигают в 
диаметре до 25 мм и могут быть легко обна-
ружены как в пробах планктона, так и непо-
средственно невооружённым глазом. Также 
известно, что при неблагоприятных условиях 
(низкие температуры и недостаточная кон-
центрация пищи) данный вид может форми-
ровать полипы, которые могут выживать и в 
условиях засухи до 40  лет [Bouillon, Boero, 
2000], и в особой стадии покоя – подоцисте 
[Lundberg, Svensson, 2003].

Вторичное расселение данного чужерод-
ного вида, как и некоторых других водных 
беспозвоночных, происходит за счёт мигри-
рующих водных птиц по водным объектам 
Европы, а также вместе с аквариумными 
растениями, на которых вид может обитать 
в виде полипа и быть незаметным [Duggan, 
2010]. Была опубликована гипотеза, что 
пресноводная медуза будет распространять-
ся дальше на север из-за глобального изме-
нения климата [Lundberg, Svensson, 2003], 
в первую очередь этому будут способство-
вать осадки и температура [Marchessaux 
et al., 2021]. В 2002  г. данный вид обитал в 
нескольких озёрах и реках восточной части 
Швеции, хотя впервые был обнаружен там 
в 1969 г. [Lundberg, Svensson, 2003]. В Фин-
ляндии данный вид был обнаружен в начале 
2000-х годов [Väinölä, 2002]. В настоящий 
момент самой северной зарегистрированной 
точкой обитания медузы являются водоёмы в 
окрестностях г. Архангельск [Marchessaux et 
al., 2021].

Учитывая всё выше сказанное о нерегу-
лярном и непредсказуемом появлении меду-
зы, а также непродолжительное время обита-
ния её в толще воды, следует отметить, что 

места обитания C.  sowerbii на территории 
Беларуси очень сложно обнаружить и зафик-
сировать. Но, исходя из данных мониторинга 
с использованием ДНК окружающей среды – 
ДНК-последовательности вида были обнару-
жены в различных местах основных речных 
бассейнов Беларуси (см. рис.), – можем пред-
положить, что данный вид распространён по-
всеместно на территории страны.

Недавно был сделан основательный ана-
лиз известных точек обнаружения пресново-
дной медузы по всему миру [Marchessaux et 
al., 2021], и авторы показали, что вид в боль-
шинстве случаев был обнаружен в естествен-
ных закрытых водоёмах Европы и Северной 
Америки, но это показывает только то, что в 
Северной Америке и Европе было приложе-
но больше усилий по обнаружению данного 
вида, а также следует добавить, что граждан-
ская наука на этих континентах развита луч-
ше, чем на других. Проблемы мониторинга 
некоторых видов водных беспозвоночных су-
ществуют повсеместно, и в большинстве слу-
чаев гражданская наука имеет значительное 
превосходство по сравнению с классическим 
мониторингом на стационарах для раннего 
обнаружения и быстрого реагирования.

Воздействие этого широко распростра-
нённого гидроида неясно. Исследования 
пищевого поведения пресноводной медузы 
C. sowerbii показали, что этот вид может ока-
зывать значительное воздействие на сообще-
ства зоопланктона из-за его хищничества и 
предпочтения добычи [Smith and Alexander, 
2008; Stefani et al., 2010]. Например, Dodson 
и Cooper [1983] предположили, что медуза, 
поедая коловраточный зоопланктон, может 
влиять на относительную видовую структуру 
зоопланктона. Spadinger и Maier [1999] со-
гласились с предполагаемым воздействием 
на сообщества зоопланктона, обнаружив, что 
C. sowerbii предпочитает более крупный зоо-
планктон (0,4–1,4 мм), такой как веслоногие 
ракообразные. В лабораторных эксперимен-
тах и в микрокосмах, которые использовали 
для проверки потенциального воздействия 
C.  sowerbii на местную экосистему, было 
обнаружено, что C.  sowerbii может способ-
ствовать трофическим каскадным эффектам. 
В долгосрочном эксперименте пресноводная 
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медуза значительно снизила плотность план-
ктона, что косвенно способствовало цве-
тению фитопланктона [Jankowski & Ratte, 
2001], а также вызывала морфологические 
изменения в форме тела некоторых видов зо-
опланктона [Jankowski, 2004].

В последнее время с использованием со-
временных методов появляется больше до-
казательной базы о том, что пресноводная 
медуза играет значительную роль в регули-
ровании численности планктона и формиро-
вании структуры планктонного сообщества 
[Yan et al., 2025]. Gießler и соавторы [2023], 
используя анализ стабильных изотопов, из-
учали трофическое положение двух стадий 
C.  sowerbii и обнаружили, что трофические 
предпочтения медуз совпадают с трофиче-
скими предпочтениями личинок хаоборуса 
и молоди рыб (Rutilus rutilus), встречающих-
ся в хорошо изученном озере, что указывает 
на высокую конкуренцию с этими местными 
хищниками. В то время как сравнение трофи-
ческого предпочтения полипов пресноводной 
медузы с гидрой выявило их сходство, указы-
вая на хищнический образ жизни, их отличие 
наблюдалось в предпочтении пелагических 
(для гидры) или донных (для C.  sowerbii) 
источников пищи.

Следует отметит, что пресноводная медуза 
– это первый чужеродный вид беспозвоноч-
ных в бассейне р. Зап. Двина. До настоящего 
времени чужеродные виды водных беспозво-
ночных не были обнаружены в данном бас-
сейне на территории Беларуси [Липинская и 
др., 2025], хотя на территории Латвии име-
ются данные по местам обитания американ-
ского полосатого рака [Birzaks, Škute, 2019] 
и амфиподы Pontogammarus robustoides Sars, 
1894 [Grudule et al., 2007; Paidere & Brakovska, 
2022], а некоторые из них находятся рядом с 
границей.

Несмотря на сложность мониторинга за 
данным видом и спорадичностью появления 
его в водных объектах Беларуси, необходимо 
применять новые методы мониторинга (ДНК 
окружающей среды, моделирование потенци-
альных мест обитания), а также вести наблю-
дения за аборигенными сообществами зоо-
планктона и оценивать влияние чужеродного 
вида на его состав и численность.

Заключение
Медуза C. sowerbii является чужеродным 

видом в Беларуси и попала в водные объек-
ты страны предположительно из аквариумов, 
но также не исключается перенос водоплава-
ющими птицами. В настоящее время мони-
торинговые программы должны учитывать 
биологические особенности чужеродных ви-
дов в водных экосистемах и применять соот-
ветствующие методы отбора проб. В случае 
с пресноводной медузой нужно отметить о 
необходимости применения молекулярных 
методов (ДНК окружающей среды) и привле-
чения гражданской науки, так как это являет-
ся единственно возможным алгоритмом для 
подробного описания распространения дан-
ного вида по территории Беларуси.
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FRESHWATER JELLYFISH CRASPEDACUSTA SOWERBII 
LANKESTER, 1880 (CNIDARIA: HYDROZOA: LIMNOMEDUSAE) IN 

WATER BODIES OF BELARUS

©2026  Lipinskaya T.*, Semenchenko V.**

Scientific and Practical Center for Bioresources, National Academy of Sciences of Belarus, Minsk 220072, Belarus
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Recently, a spread of naturalized alien species of invertebrates throughout the water bodies of Belarus is 
observing, but new species are also appearing. For the first time the freshwater jellyfish was revealed using 
environmental DNA, and then local residents observed the bloom in the summer, when mass accumulations 
of invertebrates lived in the water column of various water bodies. Taking into account the life cycle of 
jellyfish and their ability to live in the form of polyps, it is expected that this species will be found in other 
places because of increase in water temperatures of reservoirs and streams.

Key words: non-native species, invasions, plankton, vectors of invasion, citizen science.
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ПОРОГОВЫЕ КОНЦЕНТРАЦИИ КАТИОНОВ ВО 
ВНЕШНЕЙ СРЕДЕ, ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ ГРАНИЦЫ АРЕАЛА 

ИНВАЗИВНОГО ВИДА DREISSENA BUGENSIS (ANDRUSOV, 1897) 
В ПРЕСНЫХ ВОДОЕМАХ
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Показано, что минимальные концентрации натрия, калия, кальция и магния в воде, необходи-
мые для поддержания баланса между организмом D. bugensis и средой, составляют 0.022–0.026, 
0.0021–0.0026, 0.43–0.47 и 0.0032–0.0039 ммоль/л соответственно. По сравнению с D. polymorpha, 
для выживания D. bugensis требуются несколько более высокие концентрации ионов натрия и каль-
ция в воде. Сравнительный анализ показал, что оба вида дрейссен независимо от региона и бассейна 
не встречаются в водоемах, где содержание ионов кальция в воде ниже пороговых значений. Для 
оценки дальнейшего распространения дрейссен в природных условиях, необходимо определить в 
каких пределах изменяется содержание ионов, главным образом кальция, в разных пресноводных 
водоемах. Ожидается, что в любом бассейне и регионе моллюски будут осваивать те водоемы, где 
уровень кальция в воде выше пороговых значений и не смогут вселяться в пресные воды с содержа-
нием кальция ниже пороговых значений. 

Ключевые слова: Dreissena bugensis, пороговые концентрации, натрий, калий, кальций, магний.
DOI: 10.35885/1996-1499-19-2-75-94

Введение
Двустворчатые моллюски D. polymorpha 

и D. bugensis интенсивно заселяют новые 
водоемы. Вселенцы, вступая в контакты с 
аборигенными видами, существенно преоб-
разовывают структуру биоценозов,  вызы-
вая экологические и экономические послед-
ствия [Schloesser, Nalepa, 1994; MacIsaac, 
1996; Pimentel et al., 2005]. В пресноводные 
водоемы вначале заселялась D. polymorpha. 
Затем в них стала появляться D. bugensis по-
степенно вытесняя в ряде водоемов популя-
ции D. polymorpha [Mills et al., 1996; 1999; 
Stoeckmann, 2003; Orlova et al., 2004; Nalepa et 
al., 2010; Matthews et al., 2014, 2015; Marescaux 
et al., 2015; Melnikova, Pryanichnikova, 2025]. 
Полагают, что со временем D. bugensis может 
нанести более сильный экологический ущерб 
[Peyer et al., 2009]. 

Минеральный состав воды является важ-
нейшим экологическим фактором, который 
существенно влияет на распределение и 
плотность популяций [Ramcharan et al., 1992], 

развитие [Sprung, 1987; Hincks, Mackie, 1997; 
Seitz et al., 2023], рост [Hincks, Mackie, 1997; 
Seitz et al., 2023], устойчивость [Dietz et al., 
1994; Hincks, Mackie, 1997; Seitz et al., 2023] 
и физиологические процессы [Виноградов, 
Биочино, 2005; Dietz et al., 1997] D. polymor-
pha и D. bugensis. 

У пресноводных животных, включая мол-
люсков, содержание ионов во внутренней 
среде организма существенно выше, чем в 
пресной воде [Мартемьянов, 1996]. Проте-
кающая через капиллярную систему жабр 
кровь (или гемолимфа), имеющая более вы-
сокие уровни солей по сравнению с пресной 
водой, с определенной скоростью постоянно 
теряет во внешнюю среду различные ионы. 
Определенная часть электролитов теряется 
из внутренней среды организма с мочой.

В жабрах гидробионтов имеются специ-
ализированные структуры (ионные насосы), 
которые осуществляют активный транспорт 
ионов из внешней среды в кровь, полностью 
компенсируя их потери [Виноградов, 2000]. В 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202676

результате содержание ионов во внутренней 
среде организма  поддерживается на устой-
чивых уровнях. Минимальные концентрации 
тех или иных ионов в среде, при которых до-
стигаются предельные возможности ионных 
насосов полностью компенсировать потери 
электролитов из организма, являются поро-
говыми.  При содержании ионов в воде ниже 
пороговых значений, полной компенсации 
потерь ионов не происходит. В этом случае 
выживание организма невозможно из-за от-
сутствия способности поддерживать ионный 
гомеостаз. Вследствие этого границы ареала 
вида в низко минерализованных водоемах 
определяются минимальным содержанием 
различных ионов в воде, при котором возмож-
но поддержание ионного баланса  между ор-
ганизмом и средой (состояние полной компен-
сации потерь ионов за счет их транспорта в 
жабрах). Ранее нами [Martemyanov et al., 2024] 
представлены данные по пороговым концен-
трациям натрия, калия, кальция, магния в 
пресной воде, полученные для D. polymorpha. 
Показано, что выживание D. polymorpha зави-
сит, главным образом, от концентрации ионов 
кальция в воде. Сравнительный анализ пока-
зал, что D. polymorpha не встречается в водо-
емах, где содержание ионов кальция в воде 
ниже пороговых значений.

Цель настоящей работы – выявить для 
D. bugensis пороговые (минимальные) кон-
центрации натрия, калия, кальция, магния в 
пресной воде, которые необходимы для под-
держания ионного баланса между организ-
мом и средой. На основе сравнения данных 
по пороговым концентрациям и содержанию 
кальция в различных водоемах, оценить гра-
ницы ареала в природных условиях и пути 
дальнейшего продвижения моллюсков в но-
вые места обитания.

Материал и методика
Друзы, содержащие в себе D. polymorpha 

и D. bugensis, собрали в октябре 2011 г. в ме-
сте слияния р. Сутка с р. Волга. Данный уча-
сток находится в  зоне постоянного подпора 
со стороны Волжского плеса Рыбинского 
водохранилища. Содержание натрия, калия, 
кальция, магния в воде в зоне сбора дрейссен 
составило 0.24, 0.05, 1.62, 0.37 ммоль/л, соот-

ветственно. Друзы доставили в лабораторию 
и поместили в пластиковую ванну, размером 
2×2 м, наполненную пресной водой с кон-
центрацией натрия, калия, кальция, магния 
0.38, 0.09, 1.48, 0.62 ммоль/л, соответствен-
но. В дальнейшем дрейссены содержались 
в лабораторных условиях, и получали корм 
Chlorella sp. два раза в день ad libitum. Мо-
нокультуру водорослей выращивали на среде 
Tamiya/2 при постоянном светодиодном ос-
вещении и интенсивной аэрации. Моллюски 
акклимировались к лабораторным условиям 
в течение 3 недель.

После акклимации, в начале эксперимен-
та 7 ноября 2011 года из ванны была извле-
чена большая друза. Бритвой срезали биссус 
для отделения моллюсков. D. polymorpha и D. 
bugensis являются близкими видами с ключе-
выми различиями в строении раковины. У D. 
bugensis нижний край раковины округлый, а 
килевая линия проходит посредине, тогда как 
у D. polymorpha низ широкий и плоский. По 
этим различиям определяли тот или иной вид. 
Каждая особь D. bugensis промывалась в дис-
тиллированной воде. Остаточная влага на по-
верхности раковины удалялась фильтроваль-
ной бумагой. По одной особи помещалось  в 
10 пластиковых стаканов, наполненных по 
0.25 л дистиллированной водой. Сразу после 
помещения отдельных моллюсков в индиви-
дуальные емкости, а затем с 1-е по 16-е сутки 
ежедневно отбирали пробы воды и определя-
ли содержание натрия, калия, кальция и маг-
ния методом пламенной спектрофотометрии. 
После каждого изъятия 3 мл воды из каждой 
емкости вместо нее добавляли такой же объем 
дистиллированной воды. Дистиллированную 
воду (pH = 7.2) получали методом фильтра-
ции с использованием системы обратного ос-
моса «Praktic Osmos Stream OUD600» (Toray 
Industries Inc., Япония) и дистилляционной 
системы ДЭ–25 (ООО «Завод Электромедо-
борудование», Россия). Дистиллированная 
вода аэрировалась на протяжении всего экс-
перимента. Температура воды в ходе экспе-
риментов колебалась в пределах 14–15 °С. 
Физиологическое состояние каждой особи 
оценивали по ее способности поддерживать 
ионный баланс между организмом и окружа-
ющей средой на стабильном уровне. По окон-
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чании эксперимента каждую особь извлекали 
из емкости, удаляли влагу с поверхности ра-
ковины фильтровальной бумагой и взвеши-
вали на электронных лабораторных анали-
тических весах HR-150AZ (A&D Company, 
Limited, Токио, Япония). Масса моллюсков 
составила 1.3 ± 0.17 г., а длина раковины на-
ходилась в пределах 24-29 мм.

Концентрацию натрия и калия в пробах 
воды определяли в воздушно – пропановом 
пламени на спектрофотометре Flapho-4, фир-
мы CarlZeiss, Jena, Германия. Содержание 
кальция и магния определяли в воздушно 
– ацетиленовом пламени на атомно-абсорб-
ционном спектрофотометре AAS-1, фирмы 
CarlZeiss, Jena, Германия. Концентрация ка-
тионов в пробах воды выражена в ммоль/л.

Данные обрабатывали статистически. Рас-
считывали средние значения и их стандарт-
ные ошибки, используя программу Microsoft 
Excel software, 2010.

Результаты 
После помещения D. bugensis в дистил-

лированную воду, в течение первых 6-12 су-
ток наблюдалось постепенное повышение 
концентрации ионов в воде (рис.), свиде-
тельствуя об их утечке из организма. В ходе 
эксперимента содержание катионов в дистил-
лированной воде устанавливалось на опре-
деленных уровнях, которые удерживались в 
узкой зоне концентраций. Стабильное состо-
яние содержания катионов в воде во времени 
указывает на достижение ионного баланса  
между организмом и средой. Для D. bugensis 
пороговые концентрации натрия, калия, 
кальция, магния в воде составили 0.022-
0.026, 0.0021-0.0026, 0.43-0.47, 0.0032-0.0039 
ммоль/л, соответственно (на рис. пороговые 
концентрации ограничены сплошными лини-
ями относительно оси абсцисс).

Как показывают полученные данные, 
D. bugensis обладает наиболее высокой спо-
собностью поглощать ионы калия и магния 
из внешней среды. Пороговые концентрации 
ионов натрия на порядок выше по сравнению 
с таковыми для калия и магния. Хуже всего 
D. bugensis способна извлекать из воды ионы 
кальция. Пороговые концентрации ионов 
кальция в воде для D. bugensis выше по отно-

шению к калию в 188 раз, магнию в 129 раз, 
натрию в 19 раз. Таким образом, распростра-
нение D. bugensis в пресноводные водоемы 
зависит главным образом от содержания ио-
нов кальция в воде. 

Обсуждение
Ранее нами представлены данные по 

предельно низким концентрациям ионов на-
трия, калия, кальция, магния в воде, которые 
необходимы для выживания D. polymorpha 

Рис. 1. Динамика содержания катионов в дистилли-
рованной воде после посадки моллюсков в экспери-
ментальные емкости. По оси абсцисс: время, сутки; 
ординат – содержание ионов в экспериментальной 
воде. Сплошные линии, параллельные относительно 
оси абсцисс, ограничивают пороговые концентрации 
ионов во внешней среде.
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[Martemyanov et al., 2024]. Сравнительный 
анализ показал, что D. polymorpha не встре-
чается в водоемах, где содержание ионов 
кальция в воде ниже пороговых значений 
0.33-0.38 ммоль/л. Задача этого исследова-
ния сопоставить наличие D. bugensis с содер-
жанием ионов, главным образом, кальция, в 
воде различных водоемов. 

Каспийский бассейн
D. bugensis заселила устьевую зону (вклю-

чая Северный Каспий) и каскад водохранилищ 
(Волгоградское, Саратовское, Куйбышевское, 
Чебоксарское, Горьковское, Рыбинское, Уг-
личское, Иваньковское) реки Волги [Orlova 
et al., 2004; Therriault et al., 2005; Shcherbina, 
Buckler, 2006; Pryanichnikova et al., 2011; 
Pavlova, 2012; Melnikova, Pryanichnikova, 
2025). Этот вид проник в реку Москву и 
Учинское водохранилище системы канала 
имени Москвы [Львова, 2004]. Концентрация 
кальция в воде Северного  Каспия, устьевой 
зоны и каскаде водохранилищ реки Волги, а 
также системы канала имени Москвы (табл. 
1) выше пороговых значений, полученных 
для D. bugensis. 

Северной границей распространения D. 
bugensis является Рыбинское водохрани-
лище [Orlova et al., 2004]. Северная часть 
Рыбинского водохранилища представлена 
Шекснинским плесом. Содержание ионов 
кальция в воде Шекснинского плеса (табл. 1) 
выше пороговых значений, полученных для 
D. bugensis. Единичные особи D. bugensis 
в этом плесе обнаружены в качественных 
сборах [Пряничникова, Перова, 2018].  Воз-
можно увеличению плотности D. bugensis в 
Шекснинском плесе препятствует наличие 
токсических веществ, поступающих с про-
мышленными и бытовыми сточными водами 
г. Череповец, крупного центра черной метал-
лургии, химии и судостроения. Показано, что 
токсические вещества ухудшают физиологи-
ческое состояние двустворчатых моллюсков, 
в результате чего для поддержания ионного 
баланса между организмом и средой требу-
ются более высокие концентрации ионов в 
воде [Martemyanov et al., 2021].

Река Шексна, вытекающая из озера Белое, 
образует Шекснинское водохранилище, ко-

торое связано с Волгой в зоне Шекснинского 
плеса Рыбинского водохранилища. Проник-
новение D. bugensis из Рыбинского в Шекс-
нинское водохранилище технически возмож-
но за счет судоходства. Однако, содержание 
ионов кальция в воде Шекснинского водохра-
нилища (табл. 1) находится в зоне пороговых 
значений, что препятствует D. bugensis в бу-
дущем заселить этот водоем. Шекснинское 
водохранилище является водоразделом рек 
бассейнов трех морей Каспийского, Беломор-
ского и Балтийского.

Беломорский бассейн
Северо-Двинский канал связывает между 

собой Шекснинское водохранилище (Вол-
го-Каспийский бассейн) с озером Кубенское 
(Беломорский бассейн). Кубенское озеро яв-
ляется истоком реки Сухона, притока реки 
Северная Двина, которая впадает в Белое 
море. Содержание ионов кальция в воде р. 
Северная Двина выше пороговых значений, 
полученных для D. bugensis (табл. 1), что де-
лает вероятным вселение этого вида в этот 
водоем. Популяции D. polymorpha обнаруже-
ны в озере Кубенском [Sergeeva, 2008], реке 
Северная Двина и ее притоках – реках Юрас 
и Соломбалка [Travina et al., 2020].

Балтийский бассейн
Мариинский канал связывает между со-

бой реку Ковжа (Волго-Каспийский бассейн) 
с рекой Вытегра (Балтийский бассейн). На 
реке Вытегра расположено Вытегорское и Бе-
лоусовское водохранилище. Содержание ио-
нов кальция в воде этих водохранилищ выше 
пороговых значений для D. bugensis (табл. 
1). Поэтому, следует ожидать вселение D. 
bugensis в эти водоемы. В настоящее время в 
Белоусовском водохранилище обнаружена D. 
polymorpha [Sergeeva, 2008].

Река Вытегра впадает в Онежское озе-
ро. Содержание ионов кальция в Онежском 
озере, речных и озерных систем Онежского 
бассейна и других водоемах Карелии, ниже 
пороговых значений, полученных для D. 
bugensis (табл. 1). Вселение D. bugensis в эти 
водоемы не возможно из-за низких концен-
траций ионов кальция воде. Река Свирь берет 
начало в Онежском озере и впадает в Ладож-
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ское озеро. Содержание ионов кальция в воде 
реки Свирь, ее притока реки Паша, а также 
озера Ладога, ниже пороговых значений для 
D. bugensis (табл. 1), что делает невозмож-
ным вселение этого вида в эти водоемы.

Река Оять, исток которой начинается из 
озера Чаймозеро, является левым притоком 
реки Свирь. Вселение D. bugensis в реку 
Оять, является вероятным из-за достаточной 
для выживания концентрации ионов кальция 
в воде (табл. 1). Реки Сясь и Волхов являют-
ся притоками озера Ладога. Концентрация 
ионов кальция в воде устьевой зоны реки 
Сясь ниже, а реки Волхов выше пороговых 
значений полученных для D. bugensis (табл. 
1). Следовательно, этот моллюск не может 
выживать в реке Сясь, но может в реке Вол-
хов. Содержание кальция в воде реки Нева 
ниже пороговых значений полученных для D. 
bugensis (табл. 1), что делает невозможным 
вселение этого вида в данный водоем.

Река Нарва связана с Чудско-Псковским 
озером и Нарвским водохранилищем. Эта 
речная система заселена D. polymorpha. Со-
держание кальция в воде существенно пре-
вышает пороговые значения для D. bugensis 
(табл. 1), что обеспечивает благоприятные 
условия для ее вселения.

В систему озер Баторино, Мястро, Нарочь 
и Вилейское водохранилище бассейна реки 
Вилия вселилась D. polymorpha. Высокое со-
держание кальция в воде (табл. 1) создает не-
обходимые условия для вселения D. bugensis.  
Вода Вилейского водохранилища использу-
ется для охлаждения реакторов Белорусской 
АЭС. Следует ожидать колонизации дрейссе-
нидами системы охлаждения АЭС, что потре-
бует существенных экономических затрат на 
технические мероприятия по очистке от мол-
люсков.

D. polymorpha обитает в Куршском и 
Вислинском заливах Балтийского моря, так-
же речной системе Калининградской области, 
где концентрация кальция в воде существен-
но превышает пороговые значения (табл. 1) 
для D. bugensis, создавая благоприятные ус-
ловия для ее вселения. Содержание кальция 
в озерно-речной системе Польши существен-
но превышает пороговые значения (табл. 1), 
что обеспечивает необходимые условия для 
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вселения D. bugensis. Наличие популяции 
этого вида зарегистрировано в эстуарии реки 
Одра (Woźniczka et al., 2016; Wawrzyniak-
Wydrowska et al., 2019).

Бассейн Северного моря
D. bugensis освоила различные озера, во-

дохранилища, каналы и речные системы бас-
сейна реки Рейн [Van der Velde, Platvoet, 2007; 
Schonenberg, Gittenberger, 2008; Imo et al., 
2010; Bij de Vaate , 2010; Bij de Vaate, Beisel, 
2011; Heiler et al., 2013; Matthews et al., 2014; 
De Ventura et al., 2017;  Haltiner  et al., 2022; 
Trunfio et al., 2023], и Маас [Marescaux et al., 
2015]. D. bugensis вселилась в реку Уаза, пра-
вого притока реки Сены [Kerambrun et al., 
2018]. Этот вид достиг реки Рейсбери в Вели-
кобритании [Aldridge et al., 2014], озер Лох-
Ри, Лох-Дерг и водохранилища Партин, свя-
занных с рекой Шеннон в Ирландии [Baars et 
al., 2022; Flynn et al., 2023]. Содержание каль-
ция в реках бассейна Северного моря суще-
ственно превышает пороговые значения для 
D. bugensis (табл. 1). 

Бассейн Азовского моря
D. bugensis обитает в Таганрогском зали-

ве, системе рек нижнего Дона и его притока 
реки Маныч (Набоженко, Сон, 2011; Zhulidov 
et al., 2004, 2010, 2013; Son, 2007). Зона кон-
центрации ионов кальция в воде реки Дон и 
его притоков Маныч и Северский Донец су-
щественно выше пороговых значений для 
моллюсков (табл. 2). Следовательно, содер-
жание ионов кальция в воде реки Дон и его 
притоков не оказывает лимитирующего вли-
яния на этот вид.

Бассейн Черного моря
В бассейне Днепра D. bugensis распро-

странена в устьевой зоне, речной части, 
каскаде водохранилищ (Каховское, Запорож-
ское, Каменское, Кременчугское, Каневское, 
Киевское) и притоков рек [Журавель, 1951; 
1967; Дыга, Золотарева, 1976; Протасов, Си-
лаева, 2010; Mills et al., 1996; Therriault et al., 
2005; Son, 2007; Zhulidov et al., 2010; Protasov 
et al., 2017]. D. bugensis обнаружена в про-
токах дельты Днестра, ручьях, впадающих 
в Днестровский лиман, а также в основном 

русле нижнего и среднего Днестра, включая 
Днестровское водохранилище [Therriault et 
al., 2005; Son, 2007]. Вселение D. bugensis 
зарегистрировано в дельте [Ляшенко и др., 
2010], румынской [Popa, Popa, 2006], мол-
давской [Coada et al., 2020], болгарской 
[Hubenov, Trichkova, 2007; Trichkova et al., 
2013; 2022], венгерской [Szekeres et al., 2008], 
включая озеро Балатон  [Balogh et al., 2018; 
2023; Baldi et al., 2019], немецкой [Beggel et 
al., 2015] части Дуная и ряда его притоков и 
водохранилищ. На всем протяжении рек Дне-
пр, Днестр и Дунай, а также их притоков и 
водохранилищ, уровень ионов кальция в воде 
существенно выше пороговых значений для 
D. bugensis (табл. 2), что позволяет виду ос-
ваивать бассейны этих рек.

Бассейн Средиземного моря
D. bugensis совместно с D. polymorpha об-

наружена в озерах Гарда [Salmaso et al., 2022; 
Ciutti et al., 2025], Маджоре и Лугано [Capelli 
et al., 2023] бассейна реки По, а также озе-
ре  Винобль, реках Сона и Рона [Prie, Fruget, 
2017], включая озеро Женева [Haltiner  et al., 
2022; Reymondet et al., 2025]. Содержание 
кальция в воде речных систем бассейна Сре-
диземного моря, выше пороговых значений 
для D. bugensis (табл. 2). Следует ожидать 
дальнейшее расселение D. bugensis в речной 
системе этого бассейна.

Северная Америка
Бассейн Атлантического океана
Великие озера Северной Америки сое-

динены между собой речными системами с 
выходом в Атлантический океан через реку 
Святого Лаврентия. Эта река вытекает из озе-
ра Онтарио и впадает в залив Святого Лав-
рентия Атлантического океана. Содержание 
кальция в разных частях реки Святого Лав-
рентия и ее притоков значительно различает-
ся. Бедные кальцием воды, берущие начало из 
рек, дренирующих Канадский щит, привели к 
полному отсутствию колонизации двух ви-
дов дрейссен в реке Оттава и вдоль северного 
берега реки Святого Лаврентия к востоку от 
Монреаля, несмотря на обилие подходящего 
субстрата [Mellina, Rasmussen, 1994; Jones, 
Ricciardi, 2005; Casper, Johnson, 2010]. Попу-
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ляции двух видов дрейссен были об-
наружены по всей длине реки Святого 
Лаврентия от истока (озеро Онтарио) 
до р. Оттава [Casper, Johnson, 2010; 
Baldwin et al., 2012] и вдоль южного 
побережья ниже реки Оттавы [Jones, 
Ricciardi, 2005], где концентрация 
кальция в воде превышает пороговые 
значения (табл. 3). Два вида дрейссен 
вселились в канал Суланж, вода в ко-
торый поступает из верхней части р. 
Св. Лаврентия [Ricciardi, Whoriskey, 
2004].

D. bugensis колонизировала раз-
личные районы озера Онтарио [Mills 
et al., 1996; 1999; Wilson et al., 2006], 
озера Эри [Mills et al., 1996; 1999; 
Claxton, Mackie, 1998; Stoeckmann, 
2003; Zhang et al., 2011], озера Ми-
чиган [Peyer et al., 2009; Nalepa et al., 
2010; Zalusky et al., 2023], озера Гу-
рон [Zalusky et al., 2023] и озера Сим-
ко [Ginn et al., 2018], где содержание 
кальция в воде превышает пороговые 
значения (табл. 3).

Содержание кальция в воде озера 
Верхнее (табл. 3) и озера Ладожское 
(табл. 1) соответствует пороговым зна-
чениям, полученным нами для D. poly-
morpha [Martemyanov et al., 2024] и 
ниже для D. bugensis (рис.). Эта ситу-
ация не позволяет обоим видам дрейс-
сен осваивать данные озера. Однако 
D. polymorpha и D. bugensis могут ко-
лонизировать притоки рек, впадаю-
щих в Ладожское и Верхнее озера, где 
содержание кальция в воде превыша-
ет пороговые значения. Совместные 
колонии D. polymorpha и D. bugensis 
обнаружены в устьевой зоне реки 
Сент-Луис, впадающей в озеро Верх-
нее [Grigorovich et al., 2008a].

Водные пути в Соединенных Шта-
тах представляют собой сеть взаимос-
вязанных рек, которые поддерживают 
регулярное движение коммерческих 
и вспомогательных судов. Вследствие 
этого, речные системы подвергаются 
чрезвычайно высокому риску вселения 
как D. polymorpha так и D. bugensis. 
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Великие озера связаны через 
Иллинойс–Мичиганский ка-
нал с бассейном реки Мисси-
сипи, а через канал Эри с ре-
кой Гудзон.

Оба вида дрейссен обна-
ружены в реке Миссисипи 
[Grigorovich et al., 2008b], 
водохранилищах Пепин на 
реке Миссисипи  [Sepulveda 
et al., 2019], Тибр [Sepulveda 
et al., 2019], Суитуотер [Wong 
et al., 2013] бассейна реки 
Миссури, притоках Илли-
нойс [Cranberg, Keller, 2020] 
и Огайо [Grigorovich et al., 
2008b], а также в средней ча-
сти [Marshall, Stepien, 2021] и 
устьевой зоне [Strayer et al., 
2020] реки Гудзон, где кон-
центрация кальция в воде 
выше пороговых значений. 
В водоемах, где содержание 
кальция ниже или равно по-
роговым значениям, моллю-
ски отсутствуют (табл. 3).

Бассейн Тихого океана
D. bugensis заселила мно-

гие участки реки Колорадо 
[Benson et al., 2025], озе-
ра расположенные на этой 
реке Мид [Cross et al., 2010; 
McMahon, 2011; Mueting et al., 
2011; Choi et al.,2013; Seitz et 
al., 2023], Мохаве [McMahon, 
2011], Коппер Бейсин, Мэ-
тьюз [Reid et al., 2010], Ха-
васу, Империал, реки Санта 
Клара,  Сан-Диего, Сан-Гей-
бриел, Санта-Маргарита, 
озеро Скиннер на реке Сан-
та-Маргарита [Benson et 
al., 2025], озеро Эль-Карри-
зо, бассейна реки Тихуана 
[Wakida-Kusunoki et al., 2015]. 
Содержание кальция в воде 
этих водоемов существенно 
выше пороговых значений, 
полученных для D. bugensis.Ре
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Заключение
Пороговые концентрации натрия, калия, 

кальция, магния в воде, необходимые для 
поддержания ионного баланса между орга-
низмом D. bugensis и пресной водой, состав-
ляют 0.022–0.026, 0.0021–0.0026, 0.43–0.47 и 
0.0032–0.0039 ммоль/л, соответственно. Ранее 
были представлены данные, что минимальные 
концентрации натрия, калия, кальция, магния 
в воде, необходимые для поддержания балан-
са между организмом D. polymorpha и средой, 
составляют 0.015–0.018,  0.0021–0.0025, 0.34–
0.38, 0.0032–0.0039 ммоль/л, соответственно. 
По сравнению с D. polymorpha, для выжива-
ния D. bugensis требуются несколько более вы-
сокие концентрации ионов натрия и кальция в 
воде. Сравнительный анализ показал, что оба 
вида дрейссен независимо от региона и бас-
сейна не встречаются в водоемах, где содер-
жание ионов кальция в воде ниже пороговых 
значений. Пороговые концентрации кальция 
в воде определяют нижнюю границу ареала 
распространения дрейссен в пресноводных 
водоемах. Для оценки возможного масштаба 
дальнейшего распространения дрейссен необ-
ходимо определить диапазоны содержания ио-
нов, главным образом кальция, в разных прес-
новодных водоемах. Ожидается, что в любом 
бассейне и регионе моллюски будут осваивать 
преимущественно те водоемы, где уровень 
кальция в воде выше пороговых значений и 
не смогут вселяться в водоемы с содержанием 
кальция ниже пороговых значений. Наши дан-
ные позволяют рекомендовать строительство 
тепловых и атомных электростанций вблизи 
водоемов, где концентрация кальция в воде 
ниже пороговых значений.
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THRESHOLD CONCENTRATIONS OF CATIONS IN THE EXTERNAL 
ENVIRONMENT DETERMINING THE BOUNDARIES OF THE 

INVASIVE SPECIES DREISSENA BUGENSIS (ANDRUSOV, 1897) 
RANGE IN FRESH WATER BODIES

© 2026  Martemyanov V.I.

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, RAS, Borok, 152742, Russia
e-mail: martem@ibiw.ru

This study demonstrates that the minimum concentrations of sodium, potassium, calcium, and magnesium 
in water required to maintain balance between D. bugensis and its environment are 0.022–0.026, 0.0021–
0.0026, 0.43–0.47, and 0.0032–0.0039 mmol/L, respectively. Compared to D. polymorpha, D. bugensis 
requires slightly higher concentrations of sodium and calcium ions in water for survival. A comparative 
analysis showed that both mussel species are not found in water bodies where calcium ion levels in water 
are below the threshold values. To assess the further spread of mussels, it is necessary to determine the range 
of changes in the content of ions, primarily calcium, in different freshwater bodies. In any basin and region, 
mollusks will colonize those water bodies where the calcium level in the water is above the threshold values 
and will not be able to settle in fresh water with calcium content below the threshold values.

Key words: Dreissena bugensis, threshold concentrations, sodium, potassium, calcium, magnesium.
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Typha latifolia L. – широко распространённый плюризональный вид, в Магаданской области явля-
ется чужеродным, появившимся около 10 лет назад в окрестностях придорожного кафе «Ларюковая» 
на трассе M-56 в 383 км от Магадана, это самое северо-восточное местонахождение в России. В 
последние годы наблюдается активное расселение рогоза широколистного в ландшафтах, нарушен-
ных золотодобычей. С 2017 по 2025 г. площадь водоёмов, в которых встречается рогоз, увеличилась 
примерно в 7 раз, а в последние 5 лет возросла и скорость его расселения. Наиболее предпочтитель-
ными местообитаниями рогоза T. latifolia являются техногенные водоёмы, недавно образовавшиеся 
после россыпной добычи золота. В давно сформировавшихся на месте карьерных выемок водоёмах, 
где произошло естественное восстановление растительности по берегам, рогоз встречается очень 
редко. Сообщества с доминированием T. latifolia в области пока редки, чаще представлены хвощо-
во-рогозовые и осоково-рогозовые сообщества по мелководьям небольших водоёмов, как недавно 
сформировавшихся, так и давно существующих. Наиболее вероятными путями расселения рогоза 
широколистного из места первичной непреднамеренной интродукции следует рассматривать перенос 
плодов ветром и автотранспортом в антропогенно трансформированные экотопы, прежде всего в при-
дорожные, техногенные водоёмы. T. latifolia в Магаданской области может быть отнесён к категории 
чужеродных видов, расселяющихся и натурализующихся в настоящее время в нарушенных местоо-
битаниях, которые в дальнейшем смогут внедриться в полуестественные и естественные сообщества.

Ключевые слова: прибрежно-водные растения, Typha latifolia, чужеродный вид, северо-восток 
России, зарастание техногенных водоёмов. 

DOI: 10.35885/1996-1499-19-2-95-112

Введение
Typha latifolia L. широко распространён-

ный плюризональный вид, встречающийся 
как аборигенный в Евразии, Северной и Юж-
ной Америке, Африке, а также как интроду-
цированный и инвазионный вид в Австралии, 
Новой Зеландии [Cook, 1980; Краснова, 1999; 
GBIF, 2026]. Он характеризуется способно-
стью быстро формировать плотные одно- или 
маловидовые популяции благодаря своей 
обширной корневой системе, вегетативному 
размножению с помощью корневищ, высо-
кой семенной продуктивности – каждое со-
цветие способно производить тысячи семян, 
и анемохории – плоды рогозов, снабжённые 
околоцветными волосками, легко переносят-
ся ветром на большие расстояния [Bonnewell 
et al., 1983; Lombardi et al., 1997; Краснова, 

2011]. Обладая большим запасом преадапта-
ционных возможностей, рогоз широколист-
ный поселяется как в естественных, так и в 
искусственных нарушенных местообитани-
ях, осваивает широкий спектр экотопов на 
сырых, обводнённых и заболоченных землях 
[Дюкина, 2009; Капитонова, 2021].

Рогозы имеют большое значение во мно-
гих областях народного хозяйства, могут 
быть использованы в медицине, кулинарии, 
фитодизайне, сельском хозяйстве, промыш-
ленности, при рекультивации загрязнённых 
территорий, но в первую очередь рогозы как 
продуценты являются неотъемлемой частью 
прибрежно-водных биоценозов [Краснова, 
1999; Капитонова, 2021]. Известно, что рогоз 
является хорошим биофильтром для очистки 
бытовых и промышленных стоков, нефтяных 
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загрязнений. Помимо удовлетворительного 
осаждения органических взвесей из сточных 
вод, рогозы интенсивно поглощают мине-
ральные соли в гидромелиоративных каналах 
[Мавродиев, 1997]. Установлено, что узко-
листный и широколистный рогозы способны 
поглощать из воды биогенные элементы и 
физиологически активные вещества, к при-
меру фенолы, соли тяжёлых металлов, пести-
циды [Кокин, 1982; Короткевич, 1982; Grace, 
1988; Ulrich, Burton, 1988; Jordan et al., 1990; 
Капитонова, 2007]. В Индонезии исследова-
лась возможность использования рогозов для 
очистки сточных вод, загрязнённых соедине-
ниями ртути после разработок золота. Было 
показано, что T.  latifolia способен расти при 
концентрации ртути 6 мг/л, не проявляя ника-
ких признаков стресса, поэтому возможно его 
использование в фитоочистке сточных вод зо-
лотодобывающих рудников при низких кон-
центрациях ртути [Nursagita et al., 2023]. Раз-
ные виды рогозов, как недооценённый объект 
при биомониторинге и очистке загрязнённых 
вод, рассматриваются во многих публикаци-
ях.

В Магаданской области T. latifolia являет-
ся чужеродным видом, появившимся около 
10 лет назад [Verkhozina et al., 2021]. В по-
следние годы в этом регионе наблюдается ак-
тивное расселение рогоза широколистного в 
ландшафтах, нарушенных золотодобычей. В 
результате расселения и натурализации ро-
гоз может образовывать заросли с высоким 
проективным покрытием, поэтому популя-
ции T.  latifolia в крайнем северо-восточном 
местонахождении в азиатской части России 
нуждаются в изучении и последующем мони-
торинге.

Цель работы: изучить распростране-
ние и экотопическую приуроченность Typha 
latifolia на территории Магаданской области.

Материал и методика
Объект исследования. В России 

T. latifolia произрастает в европейской части,
в Сибири и на Дальнем Востоке. В север-
ной части Дальнего Востока встречается на
Камчатке: в центральной части (Мильково,
Щапино, Лазо, Эссо) и на юге (Паратунка)
[Якубов, Чернягина, 2004]. Самые северные

местонахождения на левобережье р.  Кам-
чатка на 56° с.ш. (https://www.inaturalist.org/
observations/188015958). В Якутии (Восточ-
ная Сибирь) рогоз широколистный произ-
растает в центральной, южной и юго-запад-
ной частях: обычен в составе растительности 
аласных озёр в Центрально-Якутском районе, 
редок в Верхне-Ленском и Алданском райо-
нах. На севере в бассейне р. Вилюй доходит 
до 65° с.ш. [Красноборов и др., 1988; Опре-
делитель…, 2020]. Местонахождение в Ма-
гаданской области (62° с.ш.) является самым 
северо-восточным в России в евразийской 
части ареала. Оно расположено примерно в 
820 км к северо-западу от ближайших место-
нахождений на Камчатке и в 900 км к востоку 
от местонахождений в Якутии.

T. latifolia относится к группе высокотрав-
ных гелофитов или воздушно-водных рас-
тений с погружённой в воду нижней частью 
вегетативной сферы. Это корневищный мно-
голетник высотой 100–250 см. Ветроопыля-
емые растения, размножение семенное и 
вегетативное – корневищами. Семена распро-
страняются ветром на значительные расстоя-
ния. Рогоз широколистный достаточно вариа-
бельный в экологическом отношении таксон, 
выдерживающий широкий диапазон значе-
ний абиотических факторов. Растёт на забо-
лоченных местах, в поймах рек, по старым 
руслам рек, на заливных лугах, по берегам 
озёр, водохранилищ, в техногенных водоёмах 
[Кокин, 1982; Краснова, 2011; Капитонова и 
др., 2012; Капитонова, 2021].

Район исследования. Наблюдения за ме-
стами произрастания и обилием T.  latifolia 
проводились вдоль трассы М-56 Магадан 
– Якутск между заброшенными посёлка-
ми Горный (380 км от г. Магадан, 62°12′06″
с.ш., 151°47′41″ в.д.) и Разведчик (406 км,
62°18′49″ с.ш., 151°17′07″ в.д.) в Ягоднин-
ском районе Магаданской области (рис. 1).
На этом участке трасса проходит вдоль до-
лины р. Оротукан, правого притока Колымы
в верхнем течении. С середины 1930-х годов
в долине р. Оротукан велась разработка рос-
сыпных месторождений золота, в результате
которой в долине реки и её притоков почти
вся территория была неоднократно техноген-
но трансформирована (рис. 2).
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Климат района исследований континен-
тальный. Средние годовые температуры воз-
духа здесь отрицательные –(9–11)°C; средняя 
температура января –(34–36)°C. Лето теплое 
– средняя температура июля 13–14°C; сумма 
положительных температур за тёплый сезон 
около 1300°C. Продолжительность безмороз-
ного периода – с начала июня до конца авгу-
ста. Сумма осадков 300–450 мм в год, бóль-
шая их часть выпадает во вторую половину 
лета [Клюкин, 1970]. В районе повсеместно 
распространена многолетняя мерзлота. По 
климатическому районированию [Хлынов-
ская, 1981] межгорные понижения в районе 
исследований относятся к северотаёжной 
климатической зоне.

Водоёмы в районе исследования в основ-
ном трансформированные, они сформиро-
вались после добычи россыпного золота на 
месте карьерных выемок разного времени об-

Рис. 1. Карта-схема распространения Typha latifolia: A – участок Колымской трассы М-56 в районе Ларюковой; 
красной звездочкой обозначено место первой находки Typha latifolia; чёрной линией оконтурен район исследования 
в 2025 г.; B – на врезке на карте Магаданской области квадратом обозначено местонахождение района исследований.

разования (см. рис. 2). Нами, основываясь на 
времени формирования и степени нарушен-
ности, с учётом характеристик ландшафтов в 
районах разработок россыпных месторожде-
ний [Инструкция…, 2006] выделено 2 основ-
ных типа водоёмов. 

I. Недавно сформировавшиеся водоёмы 
(первый тип) – это образовавшиеся 3–10(15) 
лет назад после добычи россыпного золота 
или дорожных работ карьерные выемки, ка-
навы и другие сильно нарушенные водоёмы 
со стоячей, реже слабо проточной водой. Их 
донные отложения илистые, галечно-или-
стые, сильно обогащены взвешенными ча-
стицами, привнесёнными технологическими 
водами. К этому же типу относим водоёмы 
(озера), которые образовались давно, на них 
произошло естественное восстановление 
растительности, но в последнее десятилетие 
водоёмы неоднократно нарушались при про-
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кладке дорог или линий электропередач. Ре-
льеф дна обычно пологий. По берегам травя-
нистая растительность, местами с порослью 
молодых ив (до 0,5–0,7 м высотой) (водоёмы 
1, 3, 4, 8, 13, 14, всего шесть водоёмов). 

II. Давно сформировавшиеся водоёмы 
(второй тип) – более 30–40 лет назад сфор-
мировавшиеся на месте карьерных выемок, 
в настоящее время малонарушенные водоё-
мы (озера). В основном это слабопроточные 
озёра, связанные с другими водоёмами не-
большими ручейками. Дно торфяно-галечное, 
илисто-галечное, вода относительно прозрач-
ная. Рельеф дна обычно ступенчатый, редко 
пологий. Техногенные и антропогенные на-
рушения минимальные (например, старые 
колеи на одном из берегов), в придорожных 
местообитаниях водоёмы запылены. По бере-
гам наблюдается естественное восстановле-
ние растительности – произрастают ивняки и 
лиственничники. Вдоль берегов сформирова-
на осоковая, осоково-моховая или разнотрав-
но-моховая растительность, в воде местами 
имеются моховые сплавины 1–2-метровой 
ширины (водоёмы 2, 5–7, 9–12, 15–20).

Основу растительности района иссле-
дований составляют лиственничные леса и 
редколесья. На склонах развиты кедрово
стланиково-лишайниковые и кедровостлани- 
ково-кустарничковые лиственничные редко-
лесья. На выположенных водоразделах и над
пойменных террасах нередки осоково-мохо-
вые и осоково-пушицевые болота. В поймах 
преобладают ивовые, чозениевые, тополе-
во-чозениевые леса, по высокой пойме – ли-
ственничники и тополевники. По флористиче-

скому районированию территория относится к 
Колымскому флористическому району [Фло-
ра…, 2010].

Методы исследования. В 2017 и 2020 гг. 
проводилось маршрутное обследование водо-
ёмов в окрестностях автостоянки с кафе около 
бывшего пос. Ларюковая в радиусе 1 (2) км. 
В июне 2025 г. были обследованы водоёмы 
на протяжении 20 км вдоль трассы М-56 от 
пос. Горный до пос. Разведчик, а также вдоль 
р. Оротукан и её притока Ларюковая (рис. 1, 
А). В остальные годы водоёмы вдоль трассы 
осматривались рекогносцировочно. Всего на 
этой территории в 2025 г. было обследовано 
более 55 водоёмов (16 недавно сформиро-
вавшихся и более 40 давно существующих), 
однако флора и растительность была охарак-
теризована в 20 водоёмах, в которых произ-
растал рогоз широколистный и в соседних с 
ними, удалённых не более чем на 200–300 м 
(6 водоёмов первого типа и 14 – второго).

Полевые маршрутные исследования про-
водились с использованием общепринятых 
флористических и геоботанических методик. 
Объектами исследований являлись водоёмы с 
T.  latifolia. В них отмечался видовой состав 
сосудистых растений, проективное покрытие 
и обилие видов. Проективное покрытие, в %, 
определяли для каждого яруса и для каждого 
вида с проективным покрытием более 5–10%, 
используя методику описания растительных 
сообществ из работ В.Н. Нешатаевой [Не-
шатаева, 2009]. Для малочисленных видов 
использовали градации шкалы Браун-Бланке 
[Понятовская, 1964]: r – единичные особи; + 
– мало особей, покрытие менее 1%; 1 – сред-

Рис. 2. Панорамы ландшафтов района исследования (с сайта https://sevvostlag.ru/): A – окрестности пос. Оротукан, 
на переднем плане видны участки разработки россыпного месторождения золота; B – окрестности бывшего пос. 
Ларюковая, стрелка указывает на стоянку и придорожное кафе. 
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няя численность особей, покрытие 1–5% из-
учаемой территории. Проективное покрытие 
определялось по отношению к площади все-
го водоёма, так как большинство водоёмов 
мелководные и могут целиком зарастать во-
дными и прибрежно-водными растениями. 
Статистическая обработка данных по проек-
тивному покрытию T.  latifolia в 20 исследо-
ванных водоёмах проводилась с использова-
нием коэффициента корреляции Спирмена, 
определяющего силу и направление моно-
тонной связи между двумя переменными, где 
независимой переменной был тип водоёма, 
а зависимой переменной  – проективное по-
крытие T. latifolia. Расчёт коэффициента кор-
реляции проводился в онлайн калькуляторе 
MedStatistic.ru.

В водоёмах с помощью портативного мно-
гопараметрового анализатора Hanna HI 98129 
измерялись температура, общая минерали-
зация, pH, визуально оценивались режим 
обводнения и грунты. Площадь водоёмов 
определялась по снимкам из глобальной кол-
лекции спутниковых снимков ESRI Satellite. 
Фенологические наблюдения проводили в 
двух водоёмах (1, 2), расположенных рядом 
с кафе и стоянкой (62°14′32″ с.ш., 151°46′13″ 
в.д.), кроме собственных данных использова-
ли фотографии этих водоёмов, сделанные со-
трудниками ИБПС ДВО РАН и водителями, 
в том числе и в зимний период. Гербарные 
материалы хранятся в гербарии ИБПС ДВО 
РАН (MAG), образцы частично оцифрованы, 
21 образец размещён на сайте цифрового гер-
бария (https://herbarium.ibpn.ru). 

Результаты
Динамика распространения. В Мага-

данской области Typha latifolia впервые был 
собран в 2017 г. примерно в 200 м от авто-
стоянки у придорожного кафе «Ларюковая» 
на трассе Магадан – Якутск (MAG0016173, 
MAG0016174, IBIW: Магаданская область, 
Ягоднинский район, 383 км трассы Колыма, 
окрестности Ларюковой, 62° 14′ 31.58″ с.ш., 
151° 46′ 13.98″ в.д., песчано-торфяной пруд у 
дороги, 30.06.2017, собр. О.Н. Вохмина; опр. 
О.А. Мочалова) [Verkhozina et al., 2021]. Для 
подтверждения таксономической принад-
лежности образцы были включены в гене-

тический анализ различных таксонов Typha 
[Volkova et al., 2022]. По опросным данным 
он, вероятно, был завезён из Новосибирской 
области возвращающимися из отпуска ма-
гаданцами, которые выбросили дозревший 
по дороге початок в придорожную канаву у 
кафе. Так как генеративные побеги у рогозов 
развиваются не в первый год, к примеру у 
T. angustifolia не раньше третьего года (Мав-
родиев, 1997), а в 2017 г. нами были отмече-
ны более десятка плодоносящих растений,
то время появления T.  latifolia оцениваем не
позднее 2014–2015 гг.

В 2017 г. рогоз широколистный произрас-
тал в 3 небольших группах в 2 озёрах (1, 2, 
здесь и далее приведена нумерация озер по 
рис. 3) общей площадью 4250 м2 (рис. 3, B). 
Площадь зарослей рогоза составляла для са-
мой большой группы около 30 м2, остальных 
двух – не более 10 м2 в каждой. В 2020 г. на 
данном участке (около парковки) T.  latifolia 
произрастал уже в 5 водоёмах (1–4, 8) площа-
дью в 5300 м2. В озере 2, где в 2017 г. было 2 
заросли, они объединились, их площадь была 
около 1800–1900 м2 (см. табл., рис. 4, В). За 
пределами участка в окрестностях стоянки 
(рис. 3, B), если рогоз и был, то в единичном 
количестве и не плодоносил. 

В 2025 г. площадь водоёмов, в которых 
произрастает рогоз, увеличилась примерно в 
7 раз по сравнению с 2017 г. (рис. 3, A). На 
участке около парковки (рис. 3, B) T. latifolia 
был отмечен в 7 из 8 озёр (площадь озёр 6330 
м2). За его пределами он формировал круп-
ные заросли в трёх водоёмах (13, 14, 19), а не-
большие разреженные заросли были найдены 
ещё в четырёх (9, 12, 17, 18). Самая крупная 
популяция сформировалась примерно в 1 км 
от первоначального местонахождения в 2 со-
седних, недавно образовавшихся после золо-
тодобычи мелких водоёмах первого типа (13, 
14) на площади около 6084 м2, где проектив-
ное покрытие T. latifolia составляло 30 и 80%
соответственно. В 2018 г., судя по снимкам
GoogleEarth, участок ещё разрабатывался зо-
лотодобытчиками, а в 2020 г. рогоз, если там
и произрастал, то единично. Общая площадь
водоёмов, где рогоз формирует заросли и его
проективное покрытие от 20 до 40% – 9250
м2 (~ 0,009 км2). Ещё в 4 озёрах рогоз произ-
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растает в незначительном количестве (3–15 
побегов) (табл. П в Приложении). Небольшая 
популяция найдена в стороне от трассы на 
окраине пос. Оротукан (19), где рогоз растёт 
в озере площадью 8300 м2 рядом с сараями 
и гаражами, время появления этой популяции 
установить не удалось.

Таким образом, за 8 лет рогоз распростра-
нился по техногенным водоёмам, располо-
женным на участке 9,5 × 0,4(0,5) км и увели-
чил площадь своего распространения с 0,005 
до 3,8 км2 (с 2 до 14 водоёмов). Почти все по-
пуляции рогоза встречаются в водоёмах меж-
ду трассой и р. Оротукан. 

Особенности экологии, местообитания. 
T. latifolia – высокотравный гелофит, в области 
произрастает по мелководьям нарушенных 

водоёмов на глубине от 0,1 до 1 м, единично 
по пересыхающим лужам и на обсыхающих 
берегах. Большая часть водоёмов, где встре-
чается рогоз, размером 50–250 × 10–100 м, 
глубиной до 2(3) м. Вода характеризуются 
достаточно высокой минерализацией, в сред-
нем около 300 ppm (от 61 до 858 ppm), при 
этом разброс значений минерализации очень 
высокий. В водоёмах, где рогоз не встречает-
ся, минерализация такая же высокая и разно-
образная. Для сравнения: в зональных термо-
карстовых озёрах в долине верхней Колымы 
минерализация в среднем 20–100 ppm. Кис-
лотность от 6,7 до 8,0, чаще pH 7,3–7,6 (см. 
табл. П). Влияние кислотности и минерали-
зации воды на распространение T. latifolia не 
выявлено. Почти все водоёмы сильно запы-

Рис. 3. А – космический снимок GoogleEarth района исследований; В – на врезке – фрагмент участка около при-
дорожного кафе, где в 2017 г. был собран Typha latifolia. Цифрами обозначены номера водоёмов.

Таблица. Динамика распространения Typha latifolia на участке около кафе «Ларюковая»

Номер водоёма 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Тип местообитания* I II I I II II II I II II

Площадь водоёма (м2) 550 3700 300 580 500 240 530 170 220 1400

Проективное покры-
тие Typha latifolia, в 
% в разные годы 

2017 <1 5 0 0 0 0 0 0 0 0

2020 5 10 10 5 0 0 0 10 0 0

2025 30 20 80 30 20 0 30 40 <1 0

*Тип водоёма: I – водоёмы, недавно сформировавшиеся после добычи россыпного золота или дорожных работ; 
II – водоёмы (озёра), давно сформировавшиеся на месте карьерных выемок, на которых произошло естественное 
восстановление растительности.
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лены вследствие движения машин и тяжёлой 
техники по грунтовым дорогам. Из-за запы-
ления на них происходит более раннее снего-
таяние и освобождение ото льда. 

В водоёмах первого типа проективное по-
крытие рогоза обычно 30–40%, изредка в них 
по мелководьям T. latifolia может формировать 
заросли высотой до 1,5 м, где его проективное 
покрытие до 80%. В малонарушенных водоё-
мах второго типа распределение рогоза по во-
доёму спорадично, его проективное покрытие 
варьирует от 1 до 30%, а сообщества с участи-
ем рогоза занимают прибрежные мелководные 
участки, формируя неравномерные заросли 
шириной в среднем от 0,5 до 3 м. Именно в 
таком озере (2) был впервые обнаружен рогоз. 
Среди водоёмов второго типа водоёмов с по-
крытием рогоза 20–40% гораздо меньше, чем 
водоёмов, где рогоз редок, и почти все они 
расположены не более чем в 20–30 м от дорог. 
В давно заросших малонарушенных водоёмах 
вдали от дороги, где современные техноген-
ные нарушения не наблюдаются, рогоз отсут-
ствует или единичен (1–3 экз.). 

Зависимости между типом водоёма и про-
ективным покрытием T. latifolia в нём не об-
наружено. Статистическая обработка данных 
по 20 водоёмам показала отрицательную кор-
реляцию: коэффициент корреляции Спирме-
на равен –0,403, зависимость проективного 
покрытия рогоза от типа водоёма статисти-
чески не значима (p>0,05); наблюдается уме-
ренная обратная связь между исследуемы-

ми признаками. Такие результаты в первую 
очередь объясняются тем, что нами изучены 
только водоёмы, где был найден рогоза, а ре-
когносцировочно осмотренные другие водоё-
мы в районе исследования в анализ не вклю-
чены из-за неполноты данных. 

Растительные сообщества. В исследо-
ванных нами рогозовых ценозах проективное 
покрытие T.  latifolia составляло 30–80%. В 
незначительном количестве (от единичных 
особей до 5 (10) %) рогоз произрастает также 
в составе осоковых, хвощово-осоковых сооб-
ществ. Видовой состав сосудистых растений 
и их встречаемость в водоёмах в июне 2025 г. 
представлены в табл. П.

Сообщества с доминированием рогоза 
пока редки и отмечены в двух сильно нару-
шенных водоёмах первого типа с илистыми 
грунтами глубиной 0,5–1,0 м (водоёмы 3, 14). 
(рис. 4, С). В этих сообществах 1-й подъярус 
образован T. latifolia (80%, здесь далее в скоб-
ках указано проективное покрытие вида), 
во 2-м подъярусе нередки ещё 1–2 вида: 
Equisetum fluviatile (20%) или Eriophorum 
scheuchzeri (10%) и Carex appendiculata (5%). 
Ещё около десятка видов единично произрас-
тают во 2-м подъярусе (Alopecurus aequalis, 
Sparganium rothertii, Juncus filiformis, Ranun-
culus sceleratus и др.). Общее проективное 
покрытие растительности в этих мелково-
дных водоёмах 80–100%.

В большинстве водоёмов первого типа по 
заболачивающимся прибрежьям сформиро-

Рис. 4. А – побеги Typha latifolia с целыми пестичными и частично осыпавшимися тычиночными цветками, 
8.09.2017. B – давно сформировавшееся малонарушенное озеро 2 (II типа) около автостоянки, где впервые был 
собран T. latifolia, 15.06.2025.  С – монодоминантые заросли T. latifolia в водоёме 14 (I типа) на месте карьера, где 
недавно проводилась добыча золота. 16.06.2025.
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вались сообщества, в которых проективное 
покрытие Typha latifolia 30–40%. В самом 
нарушенном водоёме (1, большая «лужа» 
на грунтовой автостоянке), кроме T.  latifolia 
(30%) высотой не более 1 м, отмечены только 
единичные экземпляры нескольких видов. В 
трёх водоёмах (4, 8, 13) существуют хвощо-
во-рогозовые или осоково-рогозовые сооб-
щества. В них содоминируют T. latifolia (30–
40%) в 1-м подъярусе и один из следующих 
видов во 2-м подъярусе: Equisetum fluviatile 
(30%, 4), или Carex rhynchophysa (30%, 8), или 
Eleocharis palustris (20%, 13). Другие виды 
редки. Выше уреза воды местами растёт мо-
лодая поросль ив (Salix schwerinii, S. udensis 
и др.) высотой до 0,5 м. В одном из водоёмов 
(13) найден Scirpus tabernaemontani (10%) –
редкий в области вид, вероятно, проникший
с перелётными водоплавающими птицами,
который ранее в этом районе не был известен
[Флора…, 2010]. Общее проективное покры-
тие растительности 60–90 (100) %.

В давно сформировавшихся водоёмах вто-
рого типа представлены рогозово-осоковые 
сообщества. В 1-м подъярусе – Typha latifolia 
(10–30%), во 2-м подъярусе с проективным 
покрытием 20–40% обычны Carex rhyncho-
physa, C. appendiculata, C.  lapponica, Eleo-
charis palustris, Equisetum fluviatile и др., в 3-м 
подъярусе – Eleocharis acicularis (5–25%). С 
высоким постоянством на глубине от 0,1 до 
0,7 м произрастают Potamogeton alpinus, P. 
berchtoldii, Hippuris vulgaris. В таких рогозо-
во-осоковых сообществах встречается 12–15 
видов растений, видовой состав наиболее 
богатый по сравнению с другими ценозами с 
участием рогоза. Общее проективное покры-
тие растительности 40–80%.

В водоёмах второго типа по мелководьям, 
заболачивающимся прибрежьям и сплави-
нам, рогоз широколистый с покрытием ме-
нее 1(5)% произрастает в составе осоковых 
и осоково-разнотравно-моховых сообществ 
с общим проективным покрытием расти-
тельности 25–50%. В 1-м подъярусе – Typha 
latifolia (1–5%), во 2-м подъярусе с проектив-
ным покрытием 15–25% обычны Eriophorum 
scheuchzeri, Carex appendiculata, C. rhyncho-
physa, C. lapponica, Equisetum fluviatile (по-
крытие каждого 1–5%). В отдельных озёрах 

растут Glyceria triflora, Carex chordorrhiza, 
Cicuta virosa, Galium trifidum и др. Проек-
тивное покрытие мохового яруса, образован-
ного видами Drepanocladus, Sphagnum и др., 
10–25%. На мелководьях, на глубине от 0,1 
до 0,8 м, обычны Sparganium hyperboreum, 
Potamogeton berchtoldii и Hippuris vulgaris. 
По берегам озёр растут ивы высотой 2–4 м с 
участием молодых лиственниц. Отметим, что 
в двух соседних водоёмах (9 и 10), заросший 
вал-перемычка между которыми затопляется 
в высокую воду, T. latifolia произрастает в не-
значительном количестве только в одном (9). 

Осоковые и осоково-разнотравно-мохо-
вые сообщества характерны для наименее 
нарушенных водоёмов с торфяно-галечными, 
илисто-галечными грунтами. В большинстве 
подобных озёр рогоз не произрастает. Из 
почти 40 рекогносцировочно осмотренных, 
подобных давно сформировавшихся водоё-
мов рогоз был найден только в 4 в непосред-
ственной близости от дорог. В естественных 
местообитаниях, например по заболоченным 
берегам ручьев, T. latifolia пока не обнаружен. 

Фенология. В окрестностях Ларюковой 
в середине мая (15.05.2021) придорожные 
водоёмы уже освобождаются ото льда, тогда 
как термокарстовые озёра на надпойменных 
террасах в этом районе оттаивают в нача-
ле июня. Вегетация T.  latifolia начинается в 
конце мая, экземпляры высотой около 20 см 
наблюдались 29.05.2021. В середине июня 
(18.06.2020; 15–16.06.2025) вегетативные 
побеги достигают в среднем высоты 0,7–1,0 
м. Цветение – конец июля – начало августа, 
31.07.2022 наблюдалось пыление тычиноч-
ных цветков в верхней части початка. Плодо-
ношение – начало сентября, 8.09.2017 побе-
ги были с целыми пестичными и с частично 
осыпавшимися тычиночными цветками, а 
15.09.2017 большинство пестичных цветков 
уже осыпались (рис. 4, А). У некоторых рас-
тений наблюдались аномалии в соцветиях, 
например нарушения в развитии пестичных 
соцветий, которые пока не изучались. Это 
может быть следствием значительной тех-
ногенной нагрузки на места произрастания 
рогоза. Распространение семян происходит 
в сентябре; в этом районе в октябре обыч-
но устанавливается снежный покров. Кроме 



103РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

анемохории, распространяется автотранспор-
том вместе с грязью, на которую налипают 
переносимые ветром плоды.  Отдельные по-
беги с частично осыпавшимися пестичными 
початками сохраняются до конца июня следу-
ющего года. 

Обсуждение результатов
Typha latifolia – пионер зарастания водо-

ёмов, что связано с большим количеством 
распространяемых ветром семян и энергич-
ным вегетативным размножением с помощью 
корневищ. Заселяя свободные экологические 
ниши, рогоз широколистный является актив-
ным ценозообразователем и обычно доми-
нирует как в надземном, так и в подземном 
ярусе. Впоследствии часто вытесняется дру-
гими видами [Дюкина, 2009; Краснова, 2011; 
Капитонова, 2021]. 

Динамика расселения рогоза широко-
листного в бассейне Колымы иллюстрирует 
«классическое поведение» рогоза в других 
регионах. Растения этого вида чаще всего за-
селяют трансформированные и искусствен-
ные биотопы (мелководья и берега прудов, 
каналов, канав), значительно реже встреча-
ясь в первичных сообществах, проявляя тем 
самым признаки синантропного вида [Крас-
нова, 1999, 2011; Капитонова, 2007, 2021; Ка-
питонова и др., 2012]. В первые годы после 
появления в Магаданской области T. latifolia 
произрастал в малонарушенном придорож-
ном водоёме с осоково-моховыми сообще-
ствами по мелководьям с общим проектив-
ным покрытием растительности до 80%. 
Из-за близости к автостоянке берег озера с 
одной стороны периодически нарушался, 
также наблюдалось постоянное запыление. 
За 3 года рогоз распространился по большин-
ству мелких водоёмов на расстоянии до 0,3 
км, однако значительной численности достиг 
только в одном из них, маленьком и мелком 
озерке около грунтового съезда. Он смог ос-
воить и очень грязную большую «лужу» на 
грунтовой автостоянке (1), где в первые годы 
росли единичные чахлые экземпляры рогоза 
высотой 0,3–0,4 м. В настоящее время в этой 
«луже» проективное покрытие рогоза 30%, 
его высота около 0,7 м, генеративные побеги 
редки и формируются не каждый год. 

Самое большое проективное покрытие 
T. latifolia отмечено в водоёме первого типа
на недавно отработанной карьерной выемке
после добычи золота (рис. 4, С). Рогоз в ней
менее чем за 5 лет смог сформировать мо-
нодоминантные заросли площадью 2864  м2.
T. latifolia быстро заселил этот неглубокий
водоём с галечно-илистым грунтом, обога-
щённым взвешенными частицами, а также 
соседний сходный по характеристикам во-
доём, в котором, однако, сплошных зарослей 
пока не образовал. Такому быстрому заселе-
нию водоёмов способствовало отсутствие в 
них естественной растительности, а также 
быстрое вегетативное размножение. 

В Вятско-Камском регионе, где активно 
изучались рогозы, было показано, что сообще-
ства рогозов, как правило, являются монодо-
минантными, проективное покрытие рогозов 
составляет 40–100%, в большинстве случаев 
больше 60%; для рогозовых сообществ харак-
терно небольшое видовое разнообразие [Ка-
питонова и др., 2012]. Однако в Магаданской 
области рогоз доминировал только в самых на-
рушенных, недавно сформировавшихся в 2 из 
14 водоёмов. В остальных – проективное по-
крытие рогоза не более 20–30%. Каким будет 
проективное покрытие T.  latifolia в исследо-
ванных нами водоёмах через 10–20 лет – пред-
ставляет большой интерес.

Считается, что эволюция рогозов проис-
ходила на периферийных участках водоёмов 
в экологически нестабильных условиях, и 
это способствовало их адаптации к суще-
ствованию на постоянно нарушаемых био-
топах, к которым в том числе относятся ан-
тропогенные и техногенные местообитания 
[Капитонова и др., 2012]. Данные участки 
могут подвергаться сильным механическим 
изменениям, резким колебаниям температу-
ры и увлажнения, что не благоприятствует 
выживанию многих видов с узкой экологи-
ческой амплитудой и низкой толерантностью 
к действию экзогенных факторов, тогда как 
T. latifolia выдерживает широкий диапазон
изменения значений абиотических факторов.

Быстрое формирование пионерных груп-
пировок с доминированием рогоза было от-
мечено при изучении зарастания котлованов 
после дражной золотодобычи на Салаирском 
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кряже (Алтай). Было показано, что заселение 
растений начинается на первый-второй год 
после окончания разработок. На видовой со-
став пионерных группировок в первую оче-
редь влияют механический состав пород, в 
частности содержание мелкозёма в верхнем 
слое субстрата и увлажненность местооби-
таний. Первыми в отстойных водоёмах, обо-
гащённых тонкодисперсными взвешенны-
ми частицами, формируются сообщества с 
доминирование T.  latifolia и (или) Equisetum 
fluviatile. Среднее проективное покрытие по-
следражных (35%) и естественных (48,8%) 
рогозовых зарослей существенно не разли-
чается [Ветлужских, 2003, 2018]. В Магадан-
ской области, так же как и на Алтае, выявлено 
быстрое зарастание нарушенных водоёмов 
с повышенным содержанием мелкозема, не-
смотря на более суровый климат. 

При изучении возобновления раститель-
ности на территориях после золотодобычи 
на Салаирском кряже отмечено, что активно-
му расселению рогоза в котлованах способ-
ствуют температурные условия нарушенных 
местообитаний, так как средние полуденные 
температуры приповерхностных слоев грунта 
и воздуха последражных отвалов значитель-
но выше, а температурные колебания среды 
гораздо резче: суточная амплитуда темпера-
туры поверхности субстрата в 2,5 раза выше, 
чем на расположенных рядом луговых участ-
ках [Ветлужских, 2003]. Данных по микро-
климатическим условиям в ландшафтах по-
сле россыпной добычи золота в Магаданской 
области найти не удалось. Вероятно, так же 
как и на Салаире, нарушенные ландшафты до 
формирования пионерных растительных со-
обществ прогреваются гораздо сильнее есте-
ственных местообитаний, что способствует 
расселению рогоза в крайнем северо-восточ-
ном местонахождении, а сильные темпера-
турные перепады и высокое содержание взве-
шенных частиц не способствуют росту видов 
с узкой экологической амплитудой, таких как 
Glyceria triflora, Carex chordorrhiza, Thacla 
natans (Pall. ex Georgi) Deyl et Sojak, Menyan-
thes trifoliata L., Drosera rotundifolia L. и др., 
которые обычны на заболоченных участках 
по берегам озёр и ручьев или по мелководьям 
в бассейне верхней Колымы. 

Сроки цветения и плодоношения T. latifolia 
в Магаданской области более поздние, чем 
в европейской части России, где он цветёт 
в июне-июле, а плодоносит в июле-августе 
[Краснова, 2011; Капитонова и др., 2012]. За-
паздывание сроков наступления фенофаз на 
крайнем северо-востоке не менее чем на пол-
месяца: цветение в июле – начале августа, а 
плодоношение в сентябре. Более позднее вы-
зревание семян не препятствуют успешному 
распространению рогоза в области. 

Исследования особенностей прорастания 
семян T. latifolia показали, что для прораста-
ния им необходимы низкая концентрация 
кислорода, относительно длительное воздей-
ствие света и высокие температуры: наиболь-
шее число семян прорастало при 30–35°C; при 
15°C проросло менее 10% семян, а при 10°C 
– ни одного. Также важны перепады темпе-
ратуры, оптимальными были термопериоды, 
в которых присутствовала фаза в 30°C (10/30 
и 20/30°C), тогда как при постоянной темпе-
ратуре прорастание семян хуже и составляет 
менее 50%. Такие условия близки к условиям, 
существующим на открытых илистых отме-
лях, где чаще всего встречаются сеянцы ро-
гоза. Мелководья нагреваются быстрее, чем 
глубинные слои; насыщенные влагой почвы 
имеют пониженную концентрацию O2, а зате-
няющая растительность малочисленна. Уже 
через три месяца после прорастания растения 
T. latifolia способны вегетативно распростра-
няться с помощью корневищ [Bonnewell et al., 
1983; Lombardi et al., 1997].

Подобные условия существуют в техно-
генных водоёмах после россыпной добычи 
золота – это мелкие, сильно заиленные, бы-
стро прогревающиеся водоёмы, лишённые 
растительности. В обследованных в 2025 г. 
водоёмах 15–16 июня температура воды в 
дневное время (10–15 часов) была от 14 до 
23°C. Утренние заморозки, нередкие в июне 
в континентальных районах Магаданской об-
ласти, создают резкие суточные колебания 
температуры воздуха и воды. 

В период целенаправленного изучения 
синантропной флоры Магаданской области 
[Лысенко, 2012] рогоз широколистный на её 
территории ещё не произрастал. Базируясь на 
классификации синантропных видов в этой 
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монографии, составленной на основе мно-
гочисленных более ранних классификаций 
[Дорогостайская, 1972; Туганаев, Пузырёв, 
1988 и др.], T.  latifolia можно охарактеризо-
вать как чужеродный; ксенофит (непреднаме-
ренно интродуцированный вид в места дале-
ко удалённые от основного ареала); неофит. 
Если использовать классификацию Теллунга 
[Туганаев, Пузырёв, 1988], то рогоз широко-
листый в крайней северо-восточной популя-
ции можно отнести к эпекофитам – вселен-
цам, появившимся в недавнее время, более 
или менее многочисленным и постоянным, 
но только на искусственных местообитани-
ях, которые своим существованием обязаны 
человеку, так как эти местообитания должны 
постоянно создаваться вновь. Эти группы от-
ражают важнейшие характеристики синан-
тропных растений чужеродного происхожде-
ния – время иммиграции, способ иммиграции 
и степень натурализации.

В других регионах северо-востока России 
T. latifolia является видом природной флоры.
Однако в некоторых районах становится апо-
фитом (переходит на территории, изменён-
ные хозяйственной деятельностью человека).
К примеру, на Камчатке, где в 1987 г. он был
обнаружен в вегетативном состоянии у тер-
мальной скважины на болоте близ пос. Пара-
тунка. В последующие годы было отмечено
существенное разрастание и плодоношение
рогоза в этом месте [Якубов, Чернягина,
2004]. В настоящее время в окрестностях пос.
Паратунка T. latifolia нередок.

По шкале, ориентированной на оценку 
уровня агрессивности чужеродных растений 
и особенностей их распространения [Нотов 
и др., 2010], которую используют также для 
создания Чёрных книг, T. latifolia в Магадан-
ской области может быть отнесён к категории 
3: чужеродные виды, расселяющиеся и на-
турализующиеся в настоящее время в нару-
шенных местообитаниях; в ходе дальнейшей 
натурализации некоторые из них, по-видимо-
му, смогут внедриться в полуестественные и 
естественные сообщества. В настоящее вре-
мя включения рогоза широколистного в реги-
ональные Чёрные списки не требуется.

Однако не каждый чужеродный вид 
успешно адаптируется в новых условиях. 

Факторами, сдерживающими их развитие, 
являются свойства абиотической среды и 
конкуренция с местными видами. Поскольку 
добыча золота велась в районе исследования 
с середины 1930-х годов, наиболее активно 
в 1950–1960-х годах, то местообитания, под-
ходящие для произрастания рогоза – новые 
водоёмы на месте карьерных выемок, – по-
стоянно формируются там более 70 лет. В 
1950-е годы там существовали многие ныне 
заброшенные поселки и лагеря, было актив-
ное транспортное сообщение. То есть вероят-
ность непреднамеренной интродукции рогоза 
существовала и ранее. Можно предположить, 
что очень недавнее появление и быстрое 
распространение T.  latifolia связано с поте-
плением климата, которое наиболее сильно 
проявляется в арктических и субарктических 
районах и приводит в том числе и к повыше-
нию температур водоёмов. 

К примеру, для ряски Lemna turionifera 
Landolt, обладающей высокой скоростью рас-
селения, особенно благодаря перелётным во-
доплавающим птицам, было показано, что её 
ареал смещается на север по долинам круп-
ных рек по мере потепления климата и появ-
ления подходящих местообитаний. В райо-
нах, где летние температуры ещё не достигли 
оптимальных значений для роста ряски, поло-
жительное влияние оказывает антропогенное 
воздействие, способствующее повышению 
минерализации воды, что делает возмож-
ным рост L. turionifera в недавно заселённых 
ею самых северных водоёмах [Bobrov et al., 
2025]. Изучение динамики изменения клима-
тических факторов в районе произрастания 
рогоза в сопоставлении с динамикой распро-
странения вида станет следующим этапом 
работы.

Известно, что рогозы являются хорошим 
биофильтром для очистки бытовых и про-
мышленных стоков, нефтяных загрязнений; 
Typha latifolia способен расти при больших 
концентрациях тяжёлых металлов [Кокин, 
1982; Grace, 1988; Ulrich, Burton, 1988; Jordan 
et al., 1990; Капитонова, 2007; Nursagita et al., 
2023]. В условиях Магаданской области на-
блюдается активное расселение рогоза ши-
роколистного в ландшафтах, нарушенных 
россыпной добычей золота, в первую оче-
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редь по водоёмам на месте недавно отрабо-
танных карьерных выемок. Являясь видом, 
потенциально способным ускорить зараста-
ние нарушенных золотодобычей террито-
рий, T.  latifolia одновременно является по-
тенциально инвазионным видом, который 
способен трансформировать природные це-
нозы. Известно, что широкоареальные виды 
водных растений интенсивно расселяются в 
индустриальных водоёмах, в полной мере ре-
ализуя экологические возможности, и неред-
ко вытесняют местные узкоареальные виды 
[Краснова, 1999].

В долине р. Оротукан золотодобыча ве-
дется более 80 лет, и к настоящему времени 
на этой территории почти не осталось нена-
рушенных земель, поэтому экспансия рогоза 
на нарушенных землях пока опасений не вы-
зывает. Инвазионным видом, вторгающимся в 
естественные фитоценозы и требующим вне-
сения в региональную Чёрную книгу, рогоз 
широколистный пока не является. Формируя 
первичные сообщества, он способствует более 
быстрому зарастанию водоёмов, обогащённых 
взвешенными частицами, привнесёнными тех-
нологическими водами. Однако в 50 км ниже 
по течению р. Оротукан впадает в р. Колыма, 
долина которой тоже потенциально пригодна 
для произрастания рогоза. Поэтому есть веро-
ятность попадания вида в сообщества долины 
Колымы, где он способен трансформировать 
природные ценозы и вытеснять местные виды 
с узкой экологической амплитудой. Однако 
вероятность внедрения T. latifolia в естествен-
ные ценозы по долине Колымы, на наш взгляд, 
невысокая из-за высоких половодий и павод-
ков, преобладания крупногалечного подвиж-
ного аллювия в пойменных водоёмах, окру-
жённых густой пойменной растительностью. 
А большинство водоёмов, расположенных вне 
поймы реки, находится в зоне развития много-
летней мерзлоты и прогреваются до 10–15 °С 
только к середине августа. Но в верхнем бье-
фе водохранилища Среднеканской ГЭС, в 
зоне нерегулярного затопления (примерно в 
70 км ниже устья р. Оротукан, 62°33′54″ с.ш. 
151°27′06″ в.д.), существует немало сильно 
трансформированных пойменных и долинных 
ландшафтов, таких как надпойменные терра-
сы с озёрами, затопляемые в период редких 

аварийных и катастрофических ситуаций, где 
на месте засохших долинных лиственнични-
ков сформировались вейниковые луга, а водо-
ёмы сильно заилены и захламлены упавшими 
деревьями и потенциально пригодны для засе-
ления рогозом. 

Таким образом, вопрос о возможности ис-
пользования чужеродного вида T. latifolia для 
рекультивации сильно нарушенных разработ-
ками территорий остаётся открытым и нужда-
ется в целенаправленном изучении, особенно 
в условиях глобального потепления климата. 

Выводы
Typha latifolia в Магаданской области, в 

самом северо-восточном местонахождении 
в России следует рассматривать в качестве 
чужеродного вида в процессе расселения и 
натурализации. T. latifolia – ксенофит, эпеко-
фит, произрастает по мелководьям техноген-
ных водоёмов, единично по пересыхающим 
лужам.

С 2017 по 2025 г. площадь водоёмов, где 
произрастает рогоз широколистный, увели-
чилась в 7 раз, причём скорость его расселе-
ния резко возросла в последние 5 лет. Наи-
более предпочтительными местообитаниями 
рогоза являются недавно образовавшиеся 
после россыпной добычи золота водоёмы. 
Менее чем за 5 лет T.  latifolia смог сформи-
ровать монодоминантные заросли площадью 
2864 м2 в мелком, только образовавшемся во-
доёме. В давно сформировавшихся на месте 
карьерных выемок малонарушенных водо-
ёмах, где произошло естественное восста-
новление растительности по берегам, рогоз 
встречается очень редко. 

T. latifolia произрастает в водоёмах с вы-
сокой минерализацией, в среднем около 300 
ppm, разброс значений минерализации высо-
кий – от 61 до 858 ppm. Кислотность от 6,7 
до 8,0, чаще pH 7,3–7,6. Все водоёмы сильно 
запылены и обогащены взвешенными части-
цами техногенного происхождения. Темпера-
тура воды в середине июня от 14 до 23 °C.

Сроки цветения и плодоношения у 
T. latifolia в Магаданской области более позд-
ние по сравнению с европейской частью Рос-
сии: цветение в июле – начале августа, а пло-
доношение в сентябре. Позднее вызревание
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семян не препятствуют успешному распро-
странению рогоза в области. 

Сообщества с доминированием рогоза 
широколистного, в которых его проективное 
покрытие 80%, в области пока редки. Чаще 
представлены хвощово-рогозовые и осоко-
во-рогозовые сообщества по мелководьям, 
как недавно сформировавшихся, так и давно 
существующих нарушенных водоёмов. В них 
проективное покрытие рогоза 20–40%. 

Наиболее вероятными путями инвазии 
T. latifolia из места непреднамеренной ин-
тродукции следует рассматривать перенос
плодов ветром и автотранспортом в антропо-
генно трансформированные экотопы, прежде
всего в водоёмы после россыпной добычи зо-
лота и в придорожные водоёмы.
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DYNAMICS OF DISTRIBUTION OF BROADLEAF CATTAIL 
TYPHA LATIFOLIA L. (TYPHACEAE), AN ALIEN SPECIES 

IN THE MAGADAN REGION (FAR EAST RUSSIA)

© 2026  Mochalova O.A. 

Institute of Biological Problems of the North FEB RAS, Magadan, 685000, Russia
e-mail: mochalova@inbox.ru

Typha latifolia L. is a widespread plurizonal species. In the Magadan Region, it is an invasive species, 
appeared about 10 years ago in the vicinity of the Laryukovaya roadside café on the highway M-56, 383 km 
from Magadan. This is the most northeastern location in Russia. In recent years, active dispersal of broad-
leaf cattail has been observed in landscapes disturbed by gold mining. The area of water bodies in which 
cattail grows increased by approximately 7 times between 2017 and 2025. The rate of cattail dispersal has 
accelerated in the last 5 years. The most preferred habitats for cattail are heavily disturbed man-made water 
bodies formed after placer gold mining. T. latifolia is very rare in long-formed reservoirs at the site of quarry 
excavations, where natural restoration of vegetation along the banks has occurred. Broadleaf cattail grows 
in water bodies with high mineralization, averaging around 300 ppm, with a wide range of mineralization 
values – from 61 to 858 ppm. Acidity ranges from 6,7 to 8,0, most commonly pH 7,3–7,6. Water temperature 
in middle June ranges from 14° to 23°C. All water bodies are heavily polluted with dust and enriched with 
suspended particles of industrially origin. In the Magadan Region T. latifolia flowers and fruits later than in 
the European part: flowering in July–early August, and fruiting in September. The late maturation of seeds 
does not hinder the successful spread of cattail in the region. Communities dominated by cattail are rare 
in the region. Horsetail-cattail and sedge-cattail communities are more common; they are common in the 
shallows of small bodies of water, both heavily disturbed and long-existing, slightly disturbed reservoirs. 
The most likely vector of invasion of broadleaf cattail includes the transfer of seeds by wind from the first 
site of introduction to anthropogenically transformed ecotopes, primarily quarries and other damp habitats 
after placer mining, and roadside reservoirs. T. latifolia in Magadan region may be referred to the category 
of alien species settling and naturalizing in disturbed habitats, which further will be able to take root in 
seminatural and natural communities. 

Keywords: semi aquatic plants, Typha latifolia, alien species, northeastern Russia, overgrowing of an-
thropogenically disturbed quarries and waterbodies.
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В работе оценена возможность использования ели европейской (Picea abies) для ограничения 
распространения инвазионного вида – борщевика Сосновского (Heracleum sosnowskyi) в условиях 
старозалежного луга. Исследование проводили в 2018–2024 гг. на экспериментальном участке пло-
щадью 0.58 га в Московской области. Саженцы ели возрастом 5–10 лет высаживали как в зарослях 
борщевика, так и на сравнительных участках с различным уровнем освещённости (березняк, ельник, 
открытый луг). В ходе исследования регулярно оценивали выживаемость растений, измеряли их 
высоту и годичные приросты. Для анализа влияния начальной высоты саженцев и условий среды 
обитания на рост ели применялась обобщённая линейная смешанная модель (GLMM) с учётом по-
вторных измерений. Показано, что рост ели статистически значимо зависит как от исходной высоты 
посадочного материала, так и от световых условий. В условиях затенения под пологом борщевика 
отмечены угнетение роста и повышенная вариабельность приростов, однако часть саженцев сохра-
няла способность к устойчивому развитию. Результаты указывают на возможность использования 
древесной растительности как фактора биологического контроля инвазионных видов за счёт изменения 
светового режима и формирования сомкнутого полога.

Ключевые слова: инвазионный вид, биологический контроль, Picea abies, лесовосстановление, 
конкуренция растений, затенение, рост растений, смешанные модели (GLMM), Московская область
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Введение
В настоящее время борщевик Сосновско-

го (Heracleum sosnowskyi Manden.) широко 
распространился на территории Российской 
Федерации и во многих регионах рассма-
тривается как опасный инвазионный вид, 
подлежащий контролю и ограничению рас-
пространения [Самые опасные …, 2018; Фе-
деральный закон № 294-ФЗ, 2025]. Его актив-
ное расселение связано с высокой семенной 
продуктивностью, эффективным ветровым и 
антропогенным переносом диаспор, а также 
способностью формировать плотные монодо-
минантные заросли, подавляющие абориген-
ную растительность [Ozerova, 2021].

Актуальность настоящего исследования 
обусловлена необходимостью разработки 
экологически ориентированных и долгосроч-

ных методов ограничения распространения 
данного вида. В последние годы меры борь-
бы с H. sosnowskyi в значительной степени 
основаны на механическом и химическом 
воздействии, однако их эффективность часто 
ограничивается кратковременным эффектом 
и необходимостью регулярного повторения 
мероприятий [Методические рекомендации, 
2008; Далькэ, Чадин, 2010; Далькэ и др., 2018; 
Егоров и др., 2012; Егоров, Шаповалов и др., 
2021]. В связи с этим возрастает интерес к 
подходам, основанным на управлении расти-
тельными сообществами и усилении биоти-
ческой резистентности экосистем [D’Antonio, 
Meyerson, 2002; Levine et al., 2004].

В Шаховском муниципальном округе Мо-
сковской области был выявлен участок старо-
залежного луга, на котором сформировались 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026114

сплошные заросли H. sosnowskyi высотой бо-
лее 2 м. Учитывая семенной характер распро-
странения вида, а также возможность пере-
носа диаспор ветром и с участием человека, 
существовал риск дальнейшего проникнове-
ния вида на прилегающие территории садо-
водческого товарищества [Кривошеина и др., 
2020]. При преобладании ветров западного 
направления [Агроклиматические ресурсы…, 
1976] это создавало потенциальные условия 
для расширения ареала вида и формирования 
устойчивого источника инвазии.

Природные условия восточной части Ша-
ховского муниципального округа характери-
зуются распространением тяжёлых суглини-
стых почв и растительных сообществ лесного 
типа с преобладанием Picea abies (L.) Karst., 
включая березняки, осинники и ольшаники 
[План…, 1951]. В этих условиях борщевик 
занимает преимущественно нарушенные и 
открытые местообитания, включая староза-
лежные луга и опушки леса, и демонстрирует 
выраженную зависимость от высокой осве-
щённости.

По литературным данным, H.  sosnowskyi 
преимущественно встречается на открытых 
участках, тогда как в сомкнутых лесных со-
обществах его присутствие ограничено или 
отсутствует [Гельтман, 2009; Лунева, 2014; 
Ozerova, 2021; Арепьева, 2022; Куклина и др., 
2023]. Это указывает на высокую чувстви-
тельность вида к затенению и потенциаль-
ную уязвимость к конкуренции со стороны 
древесной растительности. Данные законо-
мерности согласуются с общими представле-
ниями о роли светового режима в структуре 
растительных сообществ и конкурентных вза-
имодействиях [Valladares, Niinemets, 2008].

В рамках современных стратегий контро-
ля инвазий рассматривается возможность ис-
пользования древесной растительности для 
ограничения распространения инвазионных 
видов, преимущественно успешных в откры-
тых местообитаниях за счёт формирования 
сомкнутого полога и снижения доступности 
света [Levine et al., 2004; Byun et al., 2018; 
Weidlich et al., 2020]. Однако остаётся недо-
статочно изученным, в какой степени данный 
механизм реализуется на ранних стадиях сук-
цессии и какие характеристики посадочного 

материала определяют успешность древес-
ных растений в условиях интенсивной кон-
куренции с высокотравной растительностью.

На этом фоне в рамках работ по расчистке 
территории был обнаружен самосев P. abies, 
что послужило основанием для постановки 
задачи оценки его роста в условиях конку-
ренции с борщевиком. С учётом теневынос-
ливости ели и её способности формировать 
сомкнутый древесный полог была выдвину-
та гипотеза о возможности использования 
данного вида как элемента биологического 
контроля H.  sosnowskyi за счёт изменения 
светового режима и структуры растительно-
го сообщества, что согласуется с представ-
лениями о конкуренции за ресурсы и роли 
светового фактора в формировании расти-
тельных сообществ [Tilman, 1982; Grime, 
2001; Heiskanen, 2004].

При этом ключевым остаётся вопрос о 
роли исходных морфометрических характе-
ристик растений, прежде всего их начальной 
высоты, в определении конкурентоспособ-
ности. В условиях размерно-асимметричной 
конкуренции за свет более крупные растения 
могут получать непропорционально больше 
ресурсов, что определяет их преимущество в 
росте и выживании [Weiner, 1990; Schwinning, 
Weiner, 1998]. В частности, остаётся недоста-
точно количественно описанным, существу-
ет ли пороговое значение начальной высо-
ты, обеспечивающее выход саженцев из-под 
затенения травянистым ярусом и переход к 
устойчивому росту.

Экологические свойства ели связаны с её 
способностью переносить затенение в моло-
дом возрасте и формировать плотный полог 
по мере роста [Heiskanen, 2004]. Кроме того, 
древесные насаждения могут оказывать вли-
яние не только на световой режим, но и на 
микроклиматические условия, включая ве-
тровой режим, что потенциально может сни-
жать эффективность распространения семян 
инвазионных видов.

Следует отметить, что в ряде исследований 
показано негативное влияние H. sosnowskyi 
на молодые лесные культуры, включая сни-
жение прироста и повышенную смертность 
хвойных пород [Егоров и др., 2012; Егоров, 
Павлюченкова, 2021]. Однако эти работы, как 
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правило, проводились на стандартном по-
садочном материале молодого возраста, что 
ограничивает применимость полученных ре-
зультатов к ситуациям с более вариативными 
исходными условиями.

В рамках настоящего исследования 
были проверены следующие гипотезы: рост 
P. abies в зарослях H. sosnowskyi ограничива-
ется условиями затенения; начальная высо-
та саженцев является ключевым фактором,
определяющим их способность преодолевать
конкуренцию за свет; существует пороговое
значение начальной высоты, обеспечиваю-
щее выход растений выше травяного полога
на ранних стадиях развития.

Цель настоящего исследования заключа-
лась в оценке динамики роста P. abies в зави-
симости от начальной высоты саженцев в ус-
ловиях конкуренции с H. sosnowskyi, а также 
в анализе факторов, определяющих успеш-
ность преодоления затенения и выхода рас-
тений в верхний ярус растительного покрова.

Материалы и методика 
Объект и условия исследования
Исследование проводилось в период 

2018–2024 гг. на старозалежном лугу пло-
щадью 0.58 га, сформировавшемся на ме-
сте бывшего сельскохозяйственного угодья 
(пастбища, впоследствии сенокоса; коор-
динаты: 55.985147° с. ш., 35.588474° в. д.; 
55.984708° с. ш., 35.590534° в. д.). В восточ-
ной части участок пересекают автомобильная 
дорога и линия электропередачи. В начале 
1990-х гг. на территории сформировалась не-
санкционированная свалка бытового мусора 
(полиэтиленовая плёнка, мешки и др.), что 
препятствовало проведению агротехниче-
ских мероприятий и вовлечению участка в 
сельскохозяйственный оборот.

С момента прекращения хозяйственного 
использования территория подверглась есте-
ственной сукцессии, в результате которой 
доминирующее положение заняла крапива 
(Urtica dioica L.). Рельеф участка неодноро-
ден: наблюдается общий уклон к западу, а 
также наличие локальной западины в цен-
тральной части и возвышенности в восточ-
ной зоне, протягивающейся в меридиональ-
ном направлении. Вследствие этого высота 

травянистого покрова варьирует по террито-
рии, увеличиваясь в направлении от востока 
к западу и достигая максимальных значений 
в центральной пониженной части.

В 2017 г. территория была обследована 
маршрутным методом. Были зафиксирова-
ны границы участка, занятого борщевиком 
Сосновского, с использованием навигаци-
онных возможностей мобильного телефона 
и составлена картосхема. Полученные коор-
динаты были импортированы в Google Earth 
для сопоставления с архивными космиче-
скими снимками. Для анализа использованы 
доступные в Google Earth мультивременные 
изображения за период 2004–2017 гг. Снимки 
с пространственным разрешением от ~0.5 до 
30 м были получены с различных спутнико-
вых платформ, включая Landsat.

Границы зарослей борщевика определя-
лись методом визуального дешифрирования, 
преимущественно по снимкам ранневесен-
него периода, на которых растения хорошо 
выделяются по спектральным и текстурным 
признакам. Площадь зарослей рассчитыва-
лась путём векторизации контуров (обводки 
полигонов) в среде Google Earth с последую-
щим автоматическим вычислением площади.

Установлено, что в 2011 г. площадь зарос-
лей составляла около 0.04 га, а к летнему пе-
риоду 2017 г. увеличилась до примерно 0.25 га 
(рис. 1–2). Расселение борщевика Сосновско-
го на участке, по-видимому, началось в 2004–
2006 гг. с западной стороны. Распространение 
происходило преимущественно в восточном 
направлении, что, вероятно, связано с преоб-
ладанием ветров западного направления.

Посадочный материал и схема разме-
щения

Посадочный материал ели европейской 
P. abies был заготовлен на территории СНТ
«Природа» осенью 2018 г. и весной 2020 г.
Пересадку проводили непосредственно по-
сле выкопки при благоприятных погодных
условиях (сырая пасмурная погода), что обе-
спечило высокую приживаемость растений.

Всего было использовано 113 саженцев с 
открытой корневой системой высотой от 16 
до 90 см. Из них 96 экземпляров высажены в 
2018 г., а 17 – в 2020 г. Возраст посадочного 
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Рис. 1. Старозалежный луг с участком сплошных зарослей борщевика Сосновского к западу от СНТ «Природа». 
Космический снимок Google. Май 2017 г.

Рис. 2. Вид на центральную и восточную части старо-
залежного луга с зарослями борщевика Сосновского. 
7.10.2017. Фотография Н.А. Озеровой.

Рис. 3. Вид на западную окраину старозалежного 
луга с зарослями борщевика Сосновского и крапивы. 
20.10.2018. Фотография Н.А. Озеровой.

материала (5–10 лет) оценивался косвенно на 
основании данных о сроках и периодично-
сти расчистки древесной растительности на 
территории СНТ «Природа», а также морфо-
логических признаков растений. Вследствие 
различий условий произрастания, обуслов-

ленных различиями микрорельефа, степени 
затенения, увлажнения почвы и антропоген-
ного воздействия (близость к строениям и 
дорожной сети), растения до пересадки су-
щественно различались по высоте, архитек-
тонике и форме кроны.
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Часть саженцев (21 экземпляр), высажен-
ная в 2018 г., была размещена на участке раз-
нотравного луга вне зоны распространения 
борщевика и использовалась в качестве срав-
нительного варианта вне зоны его влияния. 
В условиях Шаховского района Московской 
области ель естественным образом возобнов-
ляется не только на лугах, но и в лесах. В этой 
связи для сравнительного анализа использо-
вались также наблюдения за ростом ели в 
ельнике и березняке, где наблюдаются разные 
условия затенения. 

Подготовка участка и условия выращи-
вания

Перед посадкой в конце лета 2018 г. на 
опытном участке были проведены механиче-
ские воздействия на заросли борщевика: ча-
стичное повреждение цветоносов и крупных 
листьев. В результате на момент закладки 
опыта сформировался травостой, представ-
ленный преимущественно борщевиком высо-
той до 0.5 м (рис. 3).

Саженцы ели высаживались в местах с 
разреженной растительностью внутри и по 
краям зарослей борщевика, рядами, ориен-
тированными перпендикулярно господству-
ющему направлению ветра. Посадки органи-
зовывались в виде нескольких рядов по 4–7 
растений в каждом. Расстояние между расте-
ниями варьировало от ~0.3 м для мелких са-
женцев до ~1.5 м для более высоких экзем-
пляров. Междурядья составляли 2–7 м.

Высота листового полога борщевика к на-
чалу цветения достигала 1.2–1.4 м, а в пони-
женных участках – до 1.6 м. Таким образом, 
после пересадки все растения ели развивались 
в условиях затенения под пологом борщевика. 

В связи с необходимостью предотвра-
щения дальнейшего распространения бор-
щевика Сосновского с экспериментального 
участка проводились сбор и уничтожение 
максимально возможного количества семян. 
С этой целью проводилась ежегодная обрезка 
соцветий в период их формирования (июнь 
— сентябрь). В течение периода исследова-
ния заросли борщевика постепенно изре-
живались, но розетки листьев оставшихся 
растений становились мощнее и создавали 
прежние условия затенения.

Учёт и измерения
Наблюдения за посадками проводились в 

2019–2024 гг. Измерения включали определе-
ние линейных приростов и высоты деревьев с 
использованием рулетки и металлической ли-
нейки. Учёт проводился дважды в год (апрель 
и сентябрь). Дополнительно в течение веге-
тационного периода (июнь – сентябрь) осу-
ществлялись регулярные обходы участка с 
целью удаления генеративных побегов бор-
щевика.

Результаты обмеров елей, высаженных в 
зарослях борщевика, представлены в табли-
цах П1–П2, содержащих первичные данные 
по высоте, приростам и динамике роста от-
дельных деревьев.

Фиксировались также случаи гибели рас-
тений. Отмечены случаи гибели саженцев 
вследствие механических повреждений (за-
валивание сухостоем крапивы и борщевика) 
и, вероятно, в результате конкурентного уг-
нетения. В частности, из 42 саженцев, выса-
женных осенью 2018 г., к 2020 г. погибло 7 
экземпляров (высотой 16–25 см), или 16.6%. 
Из 22 растений, высаженных в 2020 г., погиб-
ло 5 экземпляров преимущественно из числа 
низкорослых саженцев (22.7%).

Дополнительно проводился учёт кон-
трольных деревьев ели, произраставших в 
различных условиях освещённости (берез-
няк, ельник). Первичные данные обмеров 
контрольных деревьев представлены в табли-
цах П3–П4, что позволяет сопоставить рост 
ели в зарослях борщевика и в естественных 
лесных условиях.

Результаты наблюдений за ростом ели, 
высаженной на разнотравном лугу в 2018 
г., представлены отдельно в таблице П5, по-
скольку данные растения развивались вне 
зоны влияния борщевика и могут рассматри-
ваться как дополнительный вариант контро-
ля.

Сравнительные участки
Для сравнительного анализа использо-

вались деревья ели, произрастающие в раз-
личных условиях освещённости: в берез-
няке, соответствующем условиям полутени 
(55.986144° с. ш., 35.590184° в. д.; 55.985400° с. 
ш., 35.591897° в. д.), под пологом старого ель-
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ника, соответствующем затенённым условиям 
(55.986280° с. ш., 35.595075° в. д.; 55.985383° 
с. ш., 35.596795° в. д.), а также саженцы, вы-
саженные на разнотравном лугу вне зоны рас-
пространения борщевика, в условиях полного 
освещения (55.985208° с. ш., 35.589152° в. д.; 
55.984949° с. ш., 35.590118° в. д.).

В березняке и под пологом ельника были 
отобраны по 20 случайных деревьев, сопо-
ставимых по размеру с опытными экзем-
плярами; на разнотравном лугу учитывали 21 
ранее высаженный саженец. 

Следует отметить, что указанные участки 
рассматривались как сравнительные (рефе-
ренсные) биотопы с различными условиями 
освещения и лесорастительной среды, а не 
как неоднородная совокупность участков.

Статистический анализ
Для оценки роста ели в зарослях борще-

вика и на различных контрольных участках 
использовалась общая линейная смешан-
ная модель (Generalized Linear Mixed Model, 
GLMM) [Gelman, Hill, 2007; Bolker et al., 
2009; Zuur et al., 2009]. Данный подход по-
зволяет учитывать зависимость повторных 
измерений каждого дерева и различия меж-
ду средами обитания, сохраняя корректность 
оценки фиксированных эффектов. 

В качестве зависимой переменной ис-
пользовался годичный прирост ели (Growth), 
рассчитанный как разность высоты деревьев 
между последовательными измерениями в 
течение периода наблюдений (2019–2024 гг.). 
Таким образом, модель описывает динамику 
роста ели в виде изменения высоты во време-
ни, а не конечную высоту особей.

Фиксированными эффектами модели вы-
ступали среда обитания (заросли борщеви-
ка, березняк, ельник, луг), год наблюдений 
(2020–2024) и начальная высота саженца. 
Случайным эффектом являлся идентифика-
тор отдельного дерева, что позволяло учиты-
вать зависимость повторных измерений. Дан-
ные были организованы в длинный формат с 
переменными: идентификатор дерева, среда 
обитания, начальная высота саженца, год на-
блюдения и годичный прирост, что обеспечи-
вает корректное включение повторных изме-
рений в структуру смешанной модели.

Для анализа были использованы все са-
женцы ели, высаженные в сомкнутые заросли 
борщевика Сосновского осенью 2018 и вес-
ной 2020 г. Объединение данных для разных 
лет посадки, приводящее к неравномерной 
длительности временных рядов наблюдений, 
было учтено в рамках обобщённых линейных 
смешанных моделей, допускающих анализ 
несбалансированных данных.

Анализ выполнялся в среде RStudio (Build 
463) с использованием пакетов lme4 [Bates et
al., 2015] и lmerTest [Kuznetsova et al., 2017],
обеспечивающих оценку фиксированных
эффектов и вычисление p-значений. Сравне-
ние моделей и оценка их качества осущест-
влялись с использованием информацион-
ных критериев Акаике (AIC) и Байесовского
информационного критерия (BIC) [Akaike,
1974; Schwarz, 1978]. Значимость факторов
оценивалась с использованием дисперсион-
ного анализа (Type III ANOVA).

Диагностика модели включала провер-
ку нормальности остатков с использованием 
квантиль-квантильных графиков (Q–Q plot) 
и оценку гомоскедастичности по графикам 
остатков против предсказанных значений. 
Для интерпретации влияния факторов среды 
обитания и начальной высоты использова-
лись оцененные маргинальные средние, рас-
считанные с применением пакета emmeans 
[Lenth, 2023]. Данный подход позволяет по-
лучать предсказанные значения отклика с 
соответствующими доверительными интер-
валами, а также выполнять апостериорные 
множественные сравнения между уровнями 
факторов (Tukey HSD).

На основе дополнительной регрессион-
ной модели были построены графики про-
гнозируемой высоты деревьев в зависимости 
от начальных условий. В качестве порогового 
значения использовалась средняя высота при-
корневых листьев H. sosnowskyi (140 см), что 
согласуется с показателями средней высоты 
листьев борщевика Сосновского в сплошных 
зарослях [Смольский и др., 1970]. Точка пе-
ресечения предсказанной траектории роста с 
данным порогом использовалась для оценки 
минимальной, а также рекомендуемой (оп-
тимальной) начальной высоты саженцев ели, 
обеспечивающей достижение и превышение 
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указанного уровня в течение 5–6 лет. Графи-
ческое представление результатов включало 
предсказанные значения начальной высоты 
саженца с доверительными интервалами, от-
ражающими диапазон значений, обеспечива-
ющих устойчивый рост саженцев.

Результаты
Динамика роста ели в различных ме-

стообитаниях
Анализ роста ели с использованием ли-

нейной смешанной модели показал, что рост 
деревьев существенно зависит от местооби-
тания, года наблюдения и начальной высоты 
саженца. Для контроля повторных измерений 
в модель был включён случайный эффект 
идентификатора дерева (табл. 1).

Результаты показали, что местообитание, 
год наблюдения (годы 2020–2024) и началь-
ная высота саженца статистически значимо 
влияли на годичный прирост ели (P<0.05). 
Березняк был использован как базовый уро-
вень для фактора «местообитание», а 2019 г. – 
как базовый уровень для фактора “год наблю-
дения”. Для категориальных факторов (среды 
обитания, годы) коэффициент ФЭ показывает 
различие в годичном приросте относительно 
базового уровня. Для непрерывного фактора 

начальной высоты коэффициент фиксиро-
ванного эффекта отражает изменение ожи-
даемого годичного прироста при увеличении 
начальной высоты на 1 см.

Результаты показывают, что, по сравнению 
с берёзовым лесом в ряде местообитаний на-
блюдалось статистически значимое увеличе-
ние прироста ели: в условиях произрастания 
среди борщевика – на 4.7 см (P = 0.04) и на 
лугах – на 8.7 см (P < 0.01). Напротив, в ело-
вом лесу прирост был статистически значимо 
ниже, по сравнению с берёзовым лесом (−6.4 
см, P <0.01). Таким образом, местообитание 
оказывает значимое влияние на прирост де-
ревьев, отражая различия в условиях конку-
ренции и ресурсной обеспеченности.

Фактор года также оказывал выражен-
ное влияние на рост. Начиная с 2020 года, 
наблюдалось последовательное увеличение 
прироста по сравнению с базовым годом: от 
1.8 см в 2020 г. (P = 0.05) до 32.9 см в 2024 г. 
(P < 0.01), что указывает на положительную 
временную динамику роста. Наибольшие 
значения прироста наблюдались в послед-
ние два года наблюдения (2023–2024), что, 
вероятно, связано с увеличением размеров 
деревьев и возрастной динамикой их роста 
(рис. П1, П2).

Таблица 1. Фиксированные эффекты модели годичного прироста ели (GLMM) в зависимости от местообитания, 
года и начальной высоты

Фактор Коэффициент 
ФЭ* (см)

Стандартная 
ошибка (SE)

Степени сво-
боды (df) t-значение P-значение

Березняк 0 - - - -

Заросли борщевика 4.7 2.18 88.00 2.12 0.04

Луг 8.7 2.42 88.00 3.55 < 0.01

Ельник -6.4 2.44 88.00 -2.65 < 0.01

Год – 2020 1.8 1.68 460.00 1.99 0.05

Год – 2021 8.9 1.68 460.00 5.33 < 0.01

Год – 2022 9.3 1.68 460.00 5.74 < 0.01

Год – 2023 15.7 1.68 460.00 8.92 < 0.01

Год – 2024 32.9 1.68 460.00 17.59 < 0.01

Начальная высота 0.32 0.03 88.00 8.33 < 0.01

* Коэффициенты фиксированных эффектов (см) отражают ожидаемое влияние факторов на годичный прирост
деревьев в течение периода наблюдений. Березняк указан как базовый уровень и не имеет статистических пара-
метров (SE, t, P); коэффициенты других уровней интерпретируются относительно него. Отрицательные значения
коэффициентов указывают на снижение годичного прироста по сравнению с базовым уровнем.
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Начальная высота саженцев оказывала 
значимое положительное влияние на при-
рост (коэффициент ФЭ = 0.32 ± 0.038 см,  
P < 0.01), что свидетельствует о том, что рас-
тения с большей начальной высотой характе-
ризуются более интенсивным последующим 
ростом. Анализ источников вариации выявил 
выраженную межиндивидуальную изменчи-
вость. Стандартное отклонение случайного 
эффекта, отражающего различия между от-
дельными деревьями, составило σ = 5.6 см. 

Остаточная дисперсия составила σ = 11.8 см, 
отражая необъяснённую вариабельность го-
дичного прироста, связанную с факторами, 
не включёнными в модель.

Таким образом, полученные результаты 
демонстрируют, что как условия среды, так 
и временной фактор, наряду с исходными 
морфометрическими характеристиками рас-
тений, существенно определяют динамику 
роста ели (рис. 4, 5).

Влияние среды, года и начальной высо-
ты на прирост ели 

Результаты анализа дисперсии (Type III 
ANOVA, метод Satterthwaite [Satterthwaite, 
1946]) показали, что все три исследуемых 
фактора – местообитание, год наблюдения и 
начальная высота саженца – оказывают ста-
тистически значимое влияние на прирост ели 
(P < 0.001 для всех факторов, табл. 2). 

Если табл. 1 показывала, насколько каж-
дый уровень фактора или единица непрерыв-
ного предиктора изменяет рост относительно 
базового уровня, то табл. 2 демонстрирует, 
насколько фактор в целом важен для объясне-
ния вариации роста.

Результаты ANOVA показывают, что все 
три анализируемых фиксированных фактора 
оказывают статистически значимое влияние 

Рис. 4. Динамика среднего годового прироста ели 
европейской (P. abies) в различных местообитаниях в 
2019–2024 гг.

Рис. 5. Индивидуальная динамика годового прироста ели европейской (P. abies) в 2019–2024 гг.: панели разделены 
по местообитаниям; cерые линии показывают отдельные деревья; красная линия – среднее значение по местоо-
битаниям.
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на рост ели (P < 0.01). Среди рассмотренных 
факторов наиболее высокое значение F-ста-
тистики наблюдалось для начальной высоты 
саженца (F = 119, P < 0.01), что подтверждает 
важность стартового размера для преодоле-
ния конкуренции с борщевиком. Год наблю-
дения (F = 106, P < 0.01) также оказывает 
значимое влияние на годичный прирост, что 
отражает накопленный эффект роста с воз-
растом: с каждым последующим годом ожи-
даемый прирост увеличивается (см. табл. 1 с 
коэффициентами фиксированных эффектов 
для года). Местообитание также является 
значимым фактором (F = 16, P < 0.01): наи-
больший прирост наблюдался на лугах (+8.7 
см), умеренный — среди зарослей борщеви-
ка (+4.7 см), и наименьший — в еловом лесу 

(−6.4 см), что следует из коэффициентов фик-
сированных эффектов (см. табл. 1).

Сравнение среднего годичного прироста 
ели по местообитаниям

Для наглядного сравнения местообитаний 
были рассчитаны оцененные маргинальные 
средние значения, усреднённые по годам с до-
верительными интервалами (95%) (табл. 3).

Эти результаты согласуются с выводами 
модели и показывают различия в среднем 
годичном приросте между местообитания-
ми. Наибольшие значения прогнозируемого 
прироста наблюдаются на лугах и в зарос-
лях борщевика, тогда как минимальные зна-
чения отмечены в еловом лесу и березняке 
(рис. 6).

Таблица 2. Результаты влияния факторов для модели роста ели

Фактор Cумма 
квадратов

Среднеквадра-
тичное значение

Числитель 
степеней 
свободы

Знаменатель 
степеней 
свободы

F-стати-
стика P-значение

Местообитание 6932 2311 3 92 16 < 0.01

Год 76073 1521 5 543 106 < 0.01

Начальная 
высота 17010 17010 1 339 119 < 0.01

Таблица 3. Средние значения прироста ели по местообитаниям (с 95% доверительными интервалами) 

Местообитание
Предсказанное 

среднее значение 
прироста (см) 

Стандартная ошиб-
ка

Степени свободы
(df)

95%- доверитель-
ный интервал (см)

Березняк 13.7 1.8 98 10 – 17
Заросли борщевика 18.4 1.2 79 16 – 21
Луг 22.3 1.7 100 19 – 26
Ельник 7.3 1.7 98 4 – 11

Таблица 4. Апостериорное сравнение прироста ели в разных средах обитания

Контраст Коэффициент 
ФЭ (см)

Стандартные 
ошибки

Степени сво-
боды (df) t‑статистика P-значение*

Березняк− зарос-
ли борщевика −4.7 2.2 92 −2.1 0.15

Березняк − луг −8.7 2. 5 98 −3.6 0.003

Березняк− ельник 6.4 2.5 95 2.7 0.048
Заросли борщеви-
ка − луг −4 2.1 88 −1.9 0.24

Заросли борщеви-
ка − ельник 11.1 2.1 93 5.3 <0.01

Луг − ельник 15.1 2.3 98 6.5 <0.01

*P – значения скорректированы с помощью метода Tukey для сравнения всех 4 типов местообитаний.



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026122

Попарное сравнение прироста ели в раз-
ных средах обитания (post hoc анализ)

Для уточнения различий между уровня-
ми фактора местообитания были проведе-
ны пост-хок сравнения с поправкой Тьюки 
(Tukey’s HSD). Таблица 4 содержит оценки 
разницы прироста (Коэффициент ФЭ), стан-
дартные ошибки (SE), t‑статистику и скор-
ректированные P‑значения для всех пар ком-
бинаций местообитаний.

Наибольший прогнозируемый прирост 
наблюдался на лугах (22.3 см) и среди заро-
слей борщевика (18.4 см), а наименьший – в 
еловом лесу (7.3 см). Статистически значи-
мые различия были выявлены по следующим 
контрастам (рис. 6):

● луг − ельник: прирост на лугах значи-
тельно выше, чем в еловом лесу (коэффици-
ент ФЭ = 15.1 см, P < 0.01);

● заросли борщевика − ельник: прирост
в зарослях борщевика также значительно 
выше, чем в еловом лесу (коэффициент ФЭ = 
11.1 см, P < 0.01);

● березняк − луг: прирост в берёзовом
лесу меньше, чем на лугах (коэффициент ФЭ 
= −8.7 см, P = 0.003);

● березняк− ельник: прирост в берёзовом
лесу выше, чем в еловом лесу (коэффициент 
ФЭ = 6.4 см, P = 0.048).

Другие контрасты, такие как березняк− 
заросли борщевика (коэффициент ФЭ = −4.7 
см, P = 0.15) и заросли борщевика − луг (ко-
эффициент ФЭ = −4 см, P = 0.24), не показали 
статистически значимых различий после кор-
ректировки методом Тьюки. 

Таким образом, апостериорный анализ 
показал, что наибольший прирост ели наблю-
дается на лугах, где он статистически значи-
мо выше по сравнению с рядом других ме-
стообитаний. Прирост в зарослях борщевика 
также выше, чем в еловом лесу, однако раз-
личия между зарослями борщевика и берёзо-
вым лесом статистически незначимы.

Ельник характеризуется наименьшими 
значениями прироста и значимо отличается 
от большинства других местообитаний. При 
этом березняк занимает промежуточное по-
ложение, отличаясь как от лугов, так и от ело-
вого леса.

Влияние начальной высоты саженца на 
прирост ели

Анализ показал, что начальная высота 
оказывает значимое положительное влия-
ние на прирост ели (коэффициент ФЭ=0.32, 
P<0.01). Зависимость годового прироста ели 
европейской (P. abies) от начальной высоты 
саженцев представлена на рисунке 7. Уве-

Рис. 6. Годичный прирост ели европейской (P. abies) в различных местообитаниях: белые маркеры показывают 
средние значения; разные буквы обозначают статистически значимые различия между местообитаниями (тест 
Tukey: P < 0.05). 
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личение начальной высоты саженца на 1 см 
сопровождалось увеличением ожидаемого 
годичного прироста на 0.32 см (Таблица 1). 
Полученные результаты свидетельствуют о 
том, что более крупные по начальной высоте 
деревья имеют преимущество в росте.

Оценка минимальной и оптимальной 
начальной высоты саженцев

На основе дополнительной (аппроксими-
рующей) модели были получены прогнозные 
зависимости конечной высоты ели через 5–6 
лет от начальной высоты саженцев в услови-
ях произрастания в зарослях H. sosnowskyi 
(рис. 8).

Модель показывает, что с увеличением 
начальной высоты саженца наблюдается ли-
нейное увеличение прогнозируемой итоговой 
высоты. При этом выделяется критический 
порог, соответствующий средней высоте ли-
стьев борщевика (140 см), превышение кото-
рого определяет выход ели из зоны затенения. 
Согласно модельным оценкам, минимальная 
начальная высота саженцев ели, при которой 
прогнозируемая траектория роста достигает 
данного порога в течение 5–6 лет, составляет 
около 46 см. В то же время для более надёж-

ного превышения уровня травяного покрова 
и снижения риска угнетения ели целесоо-
бразно ориентироваться на более высокие 
значения начальной высоты – порядка 51 см.

Таким образом, полученные результаты 
позволяют определить пороговые значения 
начальной высоты саженцев, обеспечиваю-
щие их успешное развитие в условиях конку-
ренции с высокотравной растительностью.

Обсуждение
Полученные результаты следует интер-

претировать с учётом особенностей дизайна 
проведённого эксперимента. Удаление гене-
ративных побегов ограничивало семенное 
возобновление борщевика и, вероятно, ока-
зывало существенное влияние на последу-
ющую динамику зарослей H. sosnowskyi. С 
учётом того, что популяции данного вида в 
инвазиционной части ареала поддержива-
ются преимущественно за счёт семенного 
воспроизводства, подобное вмешательство 
могло способствовать ускоренному изрежи-
ванию ценопопуляции, по сравнению с есте-
ственным ходом её развития. 

Таким образом, представленные резуль-
таты отражают не столько естественную ди-

Рис. 7. Зависимость годового прироста ели европейской (P. abies) от начальной высоты саженцев: черная линия 
показывает предсказанный прирост согласно линейной смешанной модели; серый коридор – 95% доверительный 
интервал; цветом обозначены различные местообитания.
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намику сплошных зарослей H. sosnowskyi, 
сколько сценарий их управляемого преоб-
разования при ограничении семенного воз-
обновления. Показано, что при сочетании 
указанных условий возможно постепенное 
изреживание популяции инвазионного вида 
и её замещение древесной растительностью, 
что указывает на потенциальную эффектив-
ность данного подхода в условиях, пригод-
ных для возобновления ели.

Вместе с тем проведение эксперимента 
только на одном участке без повторения в 
других условиях ограничивает возможность 
прямой экстраполяции полученных резуль-
татов на иные территории и типы местооби-
таний. В дальнейшем необходима проверка 
выявленных закономерностей на нескольких 
участках с различными экологическими ус-
ловиями. Несмотря на указанные ограниче-
ния, подобные полевые исследования в инва-
зиционной части ареала H. sosnowskyi ранее 
практически не проводились, что придаёт по-
лученным результатам важное методическое 
и прикладное значение.

Тем не менее, полученные данные позво-
ляют выявить устойчивые эмпирические за-
висимости между начальными характеристи-
ками саженцев и их последующим ростом в 
условиях конкуренции с высокотравной рас-
тительностью. В частности, показана значи-
мая положительная связь между начальной 
высотой саженцев и их последующим при-
ростом, что может свидетельствовать о более 
высокой вероятности преодоления затенения 
и выхода в верхний ярус растительного по-
крова. 

Это подтверждается также наблюдаемой 
гибелью части саженцев в первые годы после 
посадки. Наибольшая смертность отмечена 
среди особей с низкой начальной высотой: 
из 42 саженцев, высаженных осенью 2018 
г., к 2020 г. погибло 7 экземпляров (16.6%), 
а из 22 растений, высаженных в 2020 г., – 5 
экземпляров (22.7%). Гибель растений была 
связана как с механическими повреждениями 
(заваливание травянистой растительностью), 
так и, вероятно, с конкурентным угнетением. 
Эти наблюдения согласуются с результатами 

Рис. 8. Связь между начальной и конечной высотой саженцев ели после 5–6 лет роста в зарослях борщевика: 
красная линия соответствует средней высоте листьев борщевика – 140 см; зелёная зона (справа) – диапазон высот, 
обеспечивающий рост выше листового полога борщевика; синие стрелки – минимальная начальная высота саженца, 
необходимая для достижения верхней границы листьев борщевика; фиолетовые стрелки – рекомендуемая началь-
ная высота для надёжного роста; оранжевая зона (справа) –  линейный прогноз модели с 95%-м доверительным 
интервалом.
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моделирования и указывают на то, что сажен-
цы меньших размеров имеют более низкую 
вероятность успешного роста и выхода из 
зоны затенения.

С теоретической точки зрения выявленные 
закономерности могут быть интерпретирова-
ны в рамках концепции размерно-асимметрич-
ной конкуренции [Weiner, 1990; Schwinning, 
Weiner, 1998], согласно которой более крупные 
особи получают непропорционально больший 
доступ к световым ресурсам, что усиливает их 
конкурентное преимущество. В данном слу-
чае более высокие на старте саженцы P. abies 
быстрее достигают верхнего уровня травяного 
покрова и, по-видимому, выходят из зоны мак-
симального затенения.

Полученные результаты также указывают 
на возможность использования лесовосста-
новления как экологически ориентирован-
ного подхода к ограничению распростране-
ния борщевика. В отличие от механических 
и химических методов, формирование дре-
весного полога может рассматриваться как 
один из возможных механизмов долгосроч-
ного воздействия за счёт изменения светово-
го режима и микроклиматических условий, 
которые могут снижать инвазионный успех 
видов, наиболее успешных в открытых и на-
рушенных местообитаниях. При этом в рам-
ках настоящего исследования данный эффект 
оценивается косвенно через динамику роста 
древесных растений и не включает прямых 
измерений изменения численности или про-
дуктивности H. sosnowskyi.

Роль света, затенения и сомкнутости 
полога

Одним из ключевых факторов, определя-
ющих конкурентные взаимодействия в расти-
тельных сообществах, является доступность 
света и степень сомкнутости растительного 
полога. Полученные результаты в целом со-
гласуются с ранее описанными закономерно-
стями, согласно которым доступность света 
является одним из основных факторов, опре-
деляющих рост и выживание древесных рас-
тений на ранних стадиях развития [Valladares, 
Niinemets, 2008]. В условиях плотного тра-
вяного покрова конкуренция за свет может 
существенно ограничивать рост саженцев и 

увеличивать их смертность, тогда как сниже-
ние конкуренции способствует улучшению 
их развития.

Для P. abies показано, что данный вид 
обладает высокой теневыносливостью и 
способен сохраняться при низком уровне 
освещённости, однако недостаток света оста-
ётся ограничивающим фактором роста [de 
Chantal et al., 2003; Heiskanen, 2004]. В случае 
H. sosnowskyi более корректно говорить не о
«светолюбивости», а о высокой успешности
вида в открытых и нарушенных местооби-
таниях при одновременной способности мо-
лодых растений выдерживать пониженную
освещённость. Вместе с тем длительное за-
тенение может ограничивать развитие расте-
ний, особенно на ранних стадиях онтогенеза.
С точки зрения экологии инвазий уменьше-
ние доступности света вследствие форми-
рования сомкнутого растительного покрова
рассматривается как один из возможных ме-
ханизмов биотической резистентности сооб-
ществ [Levine et al., 2004; Byun et al., 2018].

Следует отметить, что в настоящем иссле-
довании не проводились прямые измерения 
светового режима (например, фотосинтетиче-
ски активной радиации или структуры поло-
га), и поэтому интерпретация роли освещён-
ности основана на косвенных показателях 
роста растений. Тем не менее наблюдаемая 
зависимость роста саженцев от их началь-
ной высоты согласуется с предположением о 
важной роли световой конкуренции, хотя не 
позволяет напрямую количественно оценить 
вклад освещённости по сравнению с другими 
факторами среды.

Связь механизма затенения с получен-
ными результатами

Полученные в настоящем исследовании 
результаты в целом согласуются с гипотезой 
о роли световой конкуренции. Показано, что 
начальная высота саженцев P. abies оказыва-
ет значимое влияние на последующий рост 
и способность растений достигать высоты, 
сопоставимой с травяным ярусом. Это кос-
венно указывает на то, что на ранних стадиях 
развития саженцы могут испытывать интен-
сивную конкуренцию за свет с H. sosnowskyi. 
Растения с недостаточной начальной высотой 
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остаются в затенённом слое, что ограничива-
ет их рост и снижает вероятность успешного 
выхода в верхний ярус. Напротив, более вы-
сокие на старте саженцы быстрее достигают 
верхнего уровня растительного покрова и 
выходят из зоны затенения. После этого их 
рост может становиться менее ограниченным 
световыми условиями, что способствует фор-
мированию собственного древесного полога 
и усилению затенения травяного покрова. Та-
ким образом, выявленная зависимость отра-
жает фундаментальный экологический меха-
низм конкуренции за свет, который, вероятно, 
вносит существенный вклад во взаимодей-
ствие между древесными и травянистыми ви-
дами в изученной системе.

Прикладные аспекты и ограничения ме-
тода

Полученные результаты имеют большое 
значение для разработки методов контроля 
H. sosnowskyi с использованием лесовосста-
новления. В частности, показано, что началь-
ная высота саженцев P. abies является одним
из важных факторов, влияющих на их после-
дующий рост и потенциальную способность
преодолевать затенение со стороны травя-
ного покрова. Это позволяет предположить,
что использование более крупных саженцев
может повысить эффективность данного
подхода, поскольку такие растения быстрее
достигают высоты, превышающей уровень
борщевика, и выходят из зоны угнетения. В
дальнейшем это может способствовать фор-
мированию сомкнутого древесного полога,
создающего неблагоприятные условия для
роста и размножения борщевика.

В более широком контексте восстанов-
ление растительного покрова и усиление 
биотической резистентности рассматрива-
ются как один из подходов к долгосрочному 
сдерживанию инвазионных видов после их 
удаления или ослабления [Byun et al., 2018; 
Weidlich et al., 2020]. Для близкого вида 
H. mantegazzianum показано, что восстанов-
ление растительного покрова после прове-
дения мер контроля может ограничивать
повторное развитие популяции за счёт сни-
жения прорастания, роста и выживаемости
молодых растений [Brisson et al., 2020].

В то же время применение крупных са-
женцев связано с повышенными затратами и 
трудоёмкостью, что может ограничивать мас-
штабируемость данного подхода. 

Альтернативная стратегия, основанная 
на посадке более мелких растений, является 
менее затратной, однако может требовать до-
полнительных мероприятий на ранних этапах 
для снижения конкуренции со стороны травя-
нистой растительности и повышения вероят-
ности выживания саженцев.

Дополнительным ограничением исследо-
вания является отсутствие учёта простран-
ственной гетерогенности участка (микро-
рельеф, почвенные условия), которая могла 
оказывать влияние на рост растений. Кроме 
того, при отсутствии независимых экспери-
ментальных участков отдельные деревья не 
могут рассматриваться как полностью не-
зависимые единицы наблюдения. В связи 
с этим полученные статистические оценки 
следует интерпретировать с осторожностью, 
поскольку ограниченная независимость на-
блюдений может приводить к завышению 
значимости различий между факторами. В 
данном исследовании результаты отражают, 
прежде всего, закономерности роста внутри 
участка в заданных условиях, и их обобще-
ние на более широкий пространственный 
уровень требует дополнительной проверки 
на независимых участках.

Таким образом, выбор стратегии лесовос-
становления в целях контроля инвазионных 
видов должен учитывать компромисс между 
экономическими затратами, характеристика-
ми посадочного материала и вероятностью 
успешного формирования древесного полога, 
а также требует дальнейших исследований с 
использованием более строго контролируе-
мых экспериментальных дизайнов.

Заключение
Проведённое исследование показало, что 

P. abies способна сохранять устойчивый рост
в условиях конкуренции с H. sosnowskyi, од-
нако его успешность существенно зависит от
исходных морфометрических характеристик
посадочного материала и условий местооби-
тания, прежде всего связанных с уровнем ос-
вещённости.
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Установлено, что при начальной высоте 
саженцев ниже порогового значения (46 см 
– минимальная высота, 51 см – рекомендуе-
мая высота) снижается вероятность преодо-
ления затенения и выхода растений в более
высокий ярус растительного покрова. В то же
время более крупные саженцы демонстриру-
ют повышенную устойчивость к конкурент-
ному давлению, что, вероятно, связано как
с преимуществом в доступе к свету, так и с
сопутствующими факторами, включая более
высокую устойчивость к механическим по-
вреждениям.

Анализ данных с использованием сме-
шанных моделей показал, что рост ели суще-
ственно связан с условиями среды, а разли-
чия между типами местообитаний оказывают 
значимое влияние на годичный прирост, что 
отражается на размерах деревьев к концу пе-
риода наблюдений. Это подтверждает необ-
ходимость учёта экологического контекста 
при интерпретации результатов. 

Принципиально важным результатом ра-
боты является то, что в условиях ограниче-
ния семенного возобновления H. sosnowskyi 
возможно постепенное снижение плотности 
его ценопопуляции и формирование древес-
ного яруса с участием P. abies. Это позволя-
ет рассматривать посадку ели в сочетании с 
контролем генеративных побегов борщевика 
как потенциально эффективный, экологиче-
ски ориентированный подход к ограниче-
нию распространения данного инвазионного 
вида.

Вместе с тем следует учитывать, что по-
лученные результаты отражают сценарий 
управляемого преобразования растительно-
го сообщества и не могут быть напрямую 
экстраполированы на естественные заросли 
H. sosnowskyi без вмешательства. В связи с
этим дальнейшие исследования должны быть
направлены на проверку выявленных зако-
номерностей в различных экологических ус-
ловиях, а также на оценку долгосрочной ди-
намики сообществ, включая выживаемость
растений, плотность посадок и сукцессион-
ные процессы.
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GROWTH DYNAMICS OF NORWAY SPRUCE (PICEA ABIES (L.) 
H. KARST., PINACEAE) IN STANDS OF SOSNOWSKY’S HOGWEED

(HERACLEUM SOSNOWSKYI MANDEN., APIACEAE) 
IN THE MOSCOW REGION

© 2026  Ozerova N.A.¹*, Osipov F. A.2, Petrosyan V. G.2, Dergunova N.N.2 
Krivosheina M.G.²

¹ S.I. Vavilov Institute for the History of Science and Technology RAS, Moscow, 109012, Russia 
² Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS, Moscow, 119071, Russia

e-mail: *ozerova-nad@yandex.ru

This study evaluated the potential use of Norway spruce (Picea abies) to limit the spread of the invasive 
species Sosnowsky’s hogweed (Heracleum sosnowskyi) in an old fallow meadow. The study was conducted 
from 2018 to 2024 on a 0.58 ha experimental site in the Moscow Region. Spruce saplings aged 5–10 years 
were planted both within hogweed stands and in control habitats differing in light conditions (birch stand, 
spruce stand, and open meadow). Throughout the study, plant survival was regularly assessed, and tree height 
and annual height increment were measured. The effects of initial sapling height and habitat conditions on 
spruce growth were analyzed using a generalized linear mixed-effects model (GLMM) with repeated mea-
surements taken into account. Spruce growth was shown to depend significantly on both the initial size of 
planting material and light conditions. Under shading beneath the hogweed canopy, growth suppression and 
increased variation in annual increment were observed; however, some individuals retained the capacity for 
sustained development. These results support the potential use of woody vegetation as a biological control 
factor against invasive plant species through modification of the light regime and formation of a closed canopy.

Keywords: invasive species, biological control, plant competition, Picea abies, forest regeneration, 
shading, plant growth, GLMM, Moscow Region.
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Приведены данные о непреднамеренной интродукции и распространении в Донбассе чужеродного 
вида восточноазиатского происхождения – Setaria faberi R.A.W. Herrm., который оценивается как 
потенциально инвазионный.

Ключевые слова: Setaria faberi R.A.W. Herrm., чужеродный вид, потенциально инвазионный, 
сорно-рудеральный, эпёкофит, ксенофит, Донбасс.

DOI: 10.35885/1996-1499-19-2-137-142

Введение

Чужеродные виды растений во вторичном 
ареале, в новой для них среде по-разному 
проявляют свои адаптивные способности во 
времени и пространстве. Некоторые из них 
периодически проникают в местные флоры, 
повышая их синантропизацию, «закрепляют-
ся» лишь на некоторое время, а затем исче-
зают, другие же становятся их постоянными 
компонентами. Одним из таких видов во фло-
ре Донбасса (в границах Донецкой и Луган-
ской Народных Республик) является Setaria 
faberi R.A.W. Herrm., впервые отмеченный 
как непреднамеренно интродуцированный 
вид в 1993 г. [Тохтарь, 1993]. Учитывая актив-
ное расселение этого вида по земному шару, 
актуальной является оценка его инвазионной 
опасности на территории Донбасса.

Цель данной работы – изучить современ-
ное распространение и оценить инвазионную 
опасность Setaria faberi Herrm. в Донбассе.

Материалы и методы
Материалом для исследования послужили 

гербарные образцы Setaria faberi, хранящи-
еся в фондах Гербария Донецкого ботаниче-
ского сада (DNZ) и Гербария им. А.К. Сквор-
цова Главного ботанического сада им. Н.В. 
Цицина Российской академии наук (MHA), и 
материалы полевых обследований.

Ботаническое обследование проводилось 
общепринятым маршрутным методом со сбо-
ром гербария и фотофиксацией объектов ис-
следований.

Морфометрическое изучение растений 
проводилось в фазе плодоношения по мето-
дике В.Н. Голубева [Голубев, 1962]. 

Результаты и обсуждение
Род Setaria P. Beauv. относится к трибе 

Paniceae подсемейства Panicoideae семейства 
Poaceae, от 115 до 160 видов которого распро-
странено в субтропических, тропических и 
умеренных областях. Для Старого Света при-
водится 66 видов, а для Европы – 14 [Maslo, 
Šarić, 2018]. На территории Донбасса встре-
чаются 5 видов, все являются чужеродными, 
антропофитами, сорно-рудеральными; неко-
торые из них массовые, встречаются на по-
лях и плантациях различных культур, у дорог, 
в населённых пунктах [Остапко и др., 2010].

Setaria faberi R.A.W. Herrm. 1910, Beitr. 
Pflanz. 10: 51; Keng, 1959, Fl. III Pl. Prim. Sin., 
Gram.: 710; Цвел. 1968, Новости сист. высш. 
раст.: 19; Маевский, 2006: 119; Власова, 2012, 
Консп. фл. Аз. России: 575. – S. macrocarpa 
Lucznik, 1937, Тр. Дальневост. фил. АН СССР, 
Сер. бот. Т. 2: 879. – Щетинник Фабера опи-
сан по единственному образцу из провинции 
Сычуань (Китай) [Herrmann, 1910; Nurse et al., 
2009; Layton, Kellogg, 2014]. Это однолетнее 
растение. Стебель на узлах изогнутый, редко 
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ветвистый, кустистый, голый. Листья длиной 
7–35 см, шириной до 2 см, сверху длинново-
лосистые, край листового влагалища с воло-
систой каймой. Язычок представляет собой 
кольцо из жёстких белых волосков длиной 
1–3 мм. Соцветие – цилиндрическая, толстая, 
колосовидная, щетинистая метёлка длиной 
от 2,5 до 12,5 (по [Ворошилов, 1982] – до 25 
см), часто поникающая у основания, иногда 
прерывистая; ось её покрыта беловатыми во-
лосками и шипиками. Веточки метёлки с не-
сколькими развитыми колосками; их щетинки 
зеленоватые или с фиолетовым оттенком. Ко-
лоски эллипсоидные, острые, длиной 2,5–3,2 
мм, шириной 1,2–1,5 мм, сидячие, с 3–6 ще-
тинками под каждым колоском; щетинки 
длиной до 1 см. Цветковые чешуи неясно по-
перёк морщинистые, на 1/3–1/4 длиннее коло-
сковых. Плоды – зерновки длиной 1,8–2 мм, 
эллипсоидной формы, опадают вместе с цвет-
ковыми и колосковыми чешуйками [Вороши-
лов, 1982; Никитин, 1983; Пробатова, 1985; 
Сорняки…, 2013; Maslo, Šarić, 2018]. 

По сообщениям некоторых исследова-
телей, высота растений S.  faberi может до-
стигать 200 (250) см [Nurse et al., 2009]. Ос-
новной период прорастания на территории 
Донбасса: конец мая – начало-средина июня. 
Первый настоящий лист сложенный. Семя-
дольный лист нежный, немного крепче, чем 
у Apera spica-venti (L.) P. Beauv. Период цве-
тения: июль – сентябрь. Размножение семе-
нами – 400–800 шт. с одного растения. Жиз-
неспособность семян в почве пока не изучена 
[Сорняки…, 2013]. Способы расселения ди-
аспор щетинника Фабера весьма разнообраз-
ны: барохор, анемохор, зоохор, мирмекохор, 
антропохор, эргазиохор, спейрохор (сорные 
растения, зачатки которых засоряют почву и 
семена) [Новосад и др., 2013]. Это способ-
ствует активному расселению вида по экото-
пам различных типов.

Морфологически S.  faberi, по мнению 
В.Н. Ворошилова, напоминает западный вид 
Setaria verticillata (L.) P. Beauv., отличаясь от 
него вверх направленными зазубринами на 
щетинках. В сводке «Злаки России» отмеча-
ется cходство с S. pycnocoma (Steud.) Henrard 
ex Nakai, в отличие от которого верхние коло-
сковые чешуи S.  faberi на 0,4–0,8 мм короче 

всего колоска, цветковые чешуи плодущего 
цветка с заметными поперечными морщинка-
ми, а листья сверху рассеянно-опушённые, а 
не голые [Цвелёв, Пробатова, 2019]. Другие 
авторы считают этот вид наиболее похожим 
на Setaria viridis (L.) P. Beauv., у которого, в 
отличие от S. faberi, листовые пластинки го-
лые с обеих сторон, более мелкие колоски 
(длиной 2–2,5 мм), верхняя чешуя той же 
длины, что и колосок, а метёлка прямостоя-
чая, редко слегка поникающая [Maslo, Šarić, 
2018]. Согласно исследованиям D.J. Layton 
и E.A Kellogg, тетраплоидный S.  faberi про-
изошёл при скрещивании диплоидного S. 
viridis с неизвестным близким видом [Layton, 
Kellogg, 2014]. Есть мнение, что это может 
быть гибрид S. viridis × S. pumila (Poir.) Roem. 
& Schult. [Цвелёв, Пробатова, 2019]. В объ-
ёме Setaria faberi был также описан эндемич-
ный вид Setaria macrocarpa [Лучник, 1937], 
который в настоящее время не признаётся са-
мостоятельным видом.

Природный ареал S.  faberi находится в 
Восточной Азии. Как чужеродное сорное 
растение известен во многих других вне-
тропических странах. Указан для Передней 
и Центральной Азии [Маевский, 2006]. В 
Северную Америку был завезён в начале 
ХХ века из Восточной Азии [Layton, Kellogg, 
2014]; встречается преимущественно на вос-
токе материка и расширяется на запад [Nurse 
et al., 2009]. В Европу попал уже из вторично-
го ареала – из Северной Америки – и в насто-
ящее время известен во многих европейских 
странах: Австрии, Азербайджане, Бельгии, 
Чехии, Дании, Финляндии, Франции, Грузии, 
Германии, Великобритании, Венгрии, Ита-
лии, Нидерландах, Норвегии, Польше, Румы-
нии, Словакии, Словении, Испании, Швеции, 
Швейцарии и на Украине [Maslo, Šarić, 2018]. 
Например, во Фландрии S. faberi впервые вы-
явлен в 1977 г.; встречается главным образом 
в портовых районах – рядом с зернохрани-
лищами, разгрузочными причалами, а также 
по железнодорожным путям и вдоль шоссе; 
активно натурализуется как сорняк на куку-
рузных полях во многих частях Фландрии 
[Vanderhoeven et al., 2006]. 

В монографическом исследовании «Злаки 
СССР» Н.Н. Цвелёв приводит этот вид для 
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флоры Кавказа – в Талышском районе, За-
падном и Восточном Закавказье, а также для 
Дальнего Востока – в Уссурийском районе и 
на Сахалине – как чужеродный [Цвелёв, 1976]. 
В.Н. Ворошилов указывает щетинник Фабера 
для Приморья, южного и восточного Амура, 
Сахалина, Курил [Ворошилов, 1982]. В Сиби-
ри этот вид впервые был выявлен в 1995 г. в 
Алтайском крае, изредка был отмечен во мно-
гих её регионах. Он включён в состав флоры 
Кемеровской области, где известен с 2009 г., 
является очень редким, с 1–2 местонахож-
дениями в Кузнецкой котловине [Флора…, 
2023]. Предположительно распространён в 
Сибири гораздо шире, чем известно, однако 
просматривается коллекторами вследствие 
морфологического сходства с Setaria viridis. 
Здесь S. faberi выявлен в посевах и посадках 
различных сельскохозяйственных культур, в 
рудеральных экотопах, редко – на залежах, 
засорённых лугах и по берегам водоёмов 
[Эбель и др., 2023]. Он также был указан как 
редкий чужеродный в Республике Алтай [Зы-
кова и др., 2019], однако к настоящему вре-
мени в этом субъекте Федерации уже выявле-
ны многочисленные местонахождения этого 
вида [Эбель и др., 2023]. В европейской части 
РФ данный вид встречается спорадически. 
Setaria faberi как редкое адвентивное расте-
ние отмечен в Средней России: г. Москва и 
Московская область, г.  Иваново, г.  Саранск 
(Республика Мордовия) [Маевский, 2006]. 
Для центра Русской равнины – Верхневол-
жья – приведён впервые в 2008 г. [Борисова, 
2008]. Включён в состав флоры Ульяновской 
области [Раков и др., 2014]. Редким щетинник 
является и на Кавказе; для Кабардино-Бал-
карской Республики и Республики Северная 
Осетия – Алания впервые был приведён в 
2025 г. (находки 2024 г.). Сообщается о его 
находках в Западном Закавказье, а также в 
приморской части Краснодарского края и в г. 
Краснодар [Эбель, Эбель, 2025]. Его хорио-
номическая активность оценивается как про-
грессирующая [Новосад и др., 2013]. 

На Украине S.  faberi, в частности, отме-
чен в Кодымо-Еланецком Побужье, которое 
находится, как и Донбасс, в степной зоне, в 
составе северной степной подзоны; экото-
пологическая приуроченность вида в этом 

регионе: Granitopetrophyton (на осыпях), 
Psammophyton, Steppophyton (гранитно-пе-
трофитные степи), Antropogenophyton (эро-
дированные земли, перемещённые грунты, 
агрофитосистемы, рудеральные местонахож-
дения, технологические отвалы); распро-
странён спорадически, эугемероб (растёт в 
антропофильных флорокомплексах с уничто-
женным природным растительным покровом 
и чрезмерным антропогенным влиянием), 
урбанонейтрал (выявлен не только в грани-
цах населённых пунктов, но и в природных 
флорокомплексах), антропофил, кенофит 
(проник на Украину в период с ХV по ХХ 
век), эпёкофит [Новосад и др., 2013]. S. faberi 
включён также в состав флоры Беларуси как 
чужеродный вид [Бокей, 2025]. Вид предпо-
читает низинные и долинные участки [Сор-
няки…, 2013]. Setaria faberi гораздо более 
чувствителен к засухе с точки зрения жизне-
способности и морфологического отставания 
в росте, чем S. viridis или S. pumila [Layton, 
Kellogg, 2014]. Кроме указанных выше мест 
произрастания, S. faberi был выявлен по обо-
чинам дорог, на насыпях железных дорог, на 
пустырях, возле складов; это сорняк разно-
образных культур, но вызывает наибольшие 
потери кукурузы и сои [Nurse et al., 2009].

В базе данных Plants of the World Online 
(POWO) [Setaria …, 2026] для территории 
Донбасса S.  faberi не указан, хотя он был 
здесь отмечен впервые в 1993 г. [Тохтарь, 
1993]. Позднее (под названием S. macrocarpa 
Lucznik) о его произрастании в Донбассе со-
общалось без указаний на конкретные место-
нахождения и гербарный материал [Тохтар, 
1994; Бурда и др., 1995]. Относительно регио-
нальной флоры Донбасса вид был оценен как 
эунеофит (появившийся на территории в ХХ 
веке), ксенофит, эфемерофит [Бурда, 1997].

Очевидно, основанием для этого послужи-
ли находки данного вида, гербарные образцы 
которого хранятся в MHA и DNZ: Украина, 
Юго-Восток, г. Донецк, по полотну железной 
дороги около мелькомбината (неподалёку от 
бот. сада), колония, собр. и опр. В.Д. Бочкин, 
В.К. Тохтарь 19.09.92 (MHA 0004847) [Серё
гин, 2026]; Донецкая обл., участок железной 
дороги, железнодорожная станция Донецк 
– остановочный пункт Кварцитный, зарос-
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ли вдоль рельсов, собр. и опр. В.К. Тохтарь 
21.09.1993 (DNZ); Донецкая обл., участок 
железной дороги железнодорожная станция 
Донецк – остановочный пункт Кварцитный, 
одиночные, цветущие растения по всему по-
лотну, собр. и опр. В.К. Тохтарь 22.09.1993 
(DNZ); Донецкая обл., железнодорожная 
станция Донецк, заросли вдоль рельсов, собр. 
и опр. В.К. Тохтарь 10.09.1994 (DNZ); До-
нецкая обл., участок железной дороги между 
станциями Донецк – Ясиноватая, собр. и опр. 
В.К. Тохтарь 13.10.1994 (DNZ).

Несмотря на постоянно проводимые фло-
ристические исследования на всей терри-
тории Донбасса, Setaria faberi долгое время 
не попадал в поле зрения ботаников. Но в 
2025 г. было сделано несколько находок это-
го вида в пределах Донецко-Макеевской го-
родской агломерации, свидетельствующих 
об активизации распространения этого вида 
в регионе: ДНР, Донецк, Ворошиловский р-н, 
там же, ул. 50-летия СССР, возле дома 151, 
небольшая группа особей, 48°00ʹ37,41ʺ с.ш., 
37°48ʹ46,03ʺ  в.д., 173 м н.у.м., собр. и опр. 
В.М. Остапко 08.08.2025 (DNZ); там же, до-

рога вдоль левого берега р. Кальмиус, на га-
зоне, часто, собр. и опр. Е.Г. Муленкова, Н.Ю. 
Гнатюк 22.08.2025 (DNZ); там же, автобусная 
остановка «Крытый рынок», за остановкой, 
собр. и опр. Н.Ю. Гнатюк 04.09.2025 (DNZ); 
там же, на пересечении ул. 50летия СССР и 
бул. Шевченко возле остановки «Крытый ры-
нок», группа особей на газоне, 48°00ʹ33,46ʺ 
с.ш., 37°48ʹ40,39ʺ в.д., 176 м н.у.м., собр. и 
опр. В.М. Остапко 21.09.2025 (DNZ); там же, 
район Крытого рынка, на газоне вдоль доро-
ги рядом со зданием Верховного суда ДНР, 
собр. и опр. Н.Ю. Гнатюк 06.10.2025 (DNZ); 
там же, Пролетарский р-н, автобусная оста-
новка «ЦОФ», вдоль дороги, в сторону мно-
гоэтажных домов, собр. и опр. Н.Ю. Гнатюк 
04.09.2025 (DNZ); там же, Будённовский 
р-н, автобусная остановка «Завод металло-
конструкций», за остановкой и вдоль дороги 
возле балки по направлению к МРЭО, собр. 
и опр. Н.Ю. Гнатюк 10.09.2025 (DNZ); ДНР, 
Макеевка, Горняцкий р-н, окраина п. Ма-
кеевка-Западная, ул.  Магистральная, вдоль 
трассы, на газоне, много, собр. и опр. Е.Г. 
Муленкова 13.08.2025 (DNZ); там же, ул. 

Рис. Картосхема местонахождений Setaria faberi R.A.W. Herrm. в Донбассе.
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Автотранспортная, возле магазина «Моло-
ко», на газоне, собр. и опр. Е.Г. Муленкова 
29.08.2025 (DNZ); там же, Червоногвардей-
ский р-н, пос. Гвардейка, ул. Свободы, возле 
мусорника и вдоль проезжей части, собр. и 
опр. Е.Г. Муленкова, Н.Ю. Гнатюк 04.09.2025 
(DNZ) (см. рис.).

Проведённые измерения 32 гербаризи-
рованных особей по 6 основным морфоме-
трическим параметрам показали следующие 
результаты: высота стебля 17,0–96,0 см; дли-
на листовой пластинки 5,5–29,7 см; ширина 
листовой пластинки 0,4–1,4 см; длина ко-
лосовидной метелки 2,6–14,0 см; ширина 
колосовидной метелки 0,6–1,5 см; колоски 
длиной 2,0–3,0 мм, шириной 1,0–1,8 мм; ще-
тинки длиной 1,2–7,0 мм. Измерения позво-
лили установить, что растения, выявленные 
на территории Донбасса, характеризуются 
меньшими размерами большинства исследо-
ванных параметров по сравнению с данными 
других исследователей.

Обсуждение результатов
Многолетние исследования распростра-

нения чужеродных видов на территории 
Донбасса в отношении Setaria faberi R.A.W. 
Herrm. показали, что после единичной наход-
ки в 1992 г. длительное время этот вид считал-
ся исчезнувшим. Однако спустя более трёх 
десятилетий он вновь появился в городской 
агломерации Донецк – Макеевка, но уже в 
виде многочисленных хорошо развитых рас-
тений. Основной вектор их распространения 
– автодороги, ремонт которых сопровождал-
ся созданием газонов на привозном грунте,
т.е. как следствие спейрохории: вероятно, се-
мена S.  faberi содержались в грунте или же
среди семян газонных трав. Прочие находки
этого вида могут быть связаны со случай-
ной интродукцией семян иными способами.
По-видимому, вторичный ареал Setaria faberi
R.A.W. Herrm. на Юге России формируется в
двух встречных направлениях: из Западной
Европы – на восток и из Восточной Азии – на
запад, охватывая новые территории.

Выводы (заключение)
Первичное проникновение Setaria faberi 

R.A.W. Herrm. в Донбасс связано с железно-

дорожными перевозками. Повторные появ-
ления Setaria faberi R.A.W. Herrm., судя по 
местам его находок, обусловлены непредна-
меренной интродукцией его диаспор путём 
зоохории, антропохории и спейрохории. Все 
выявленные растения были хорошо развиты, 
достигли фазы полного созревания многочис-
ленных плодов, что может быть предвестни-
ком дальнейшего активного распростране-
ния этого вида в регионе с высоко развитым 
растениеводством. Setaria faberi в Донбассе 
следует оценивать как потенциально инва-
зионный вид. Особую опасность как сорный 
элемент флоры щетинник Фабера будет пред-
ставлять в посевах кукурузы и посадках по-
ливных овощных культур.
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В лабораторных и полевых экспериментах исследовали участие гриба Grosmannia aoshimae − спец-
ифического ассоцианта уссурийского полиграфа (Polygraphus proximus) − в химической коммуникации 
жуков в популяциях переносчика. Получены свидетельства привлекательности летучих веществ, 
производимых мицелием G. aoshimae, для взрослых жуков переносчика как на стадии выбора де-
ревьев для заселения, так и на стадии определения места втачивания при непосредственном контакте 
с растительными тканями. Кроме того, обнаружено, что при колонизации деревьев аттрактивность 
также проявили терпены пихты сибирской (Abies sibirica) и летучие вещества, произведённые ассо-
циированными грибами чёрного пихтового усача (Monochamus urussovi) из рода Leptographium, но 
воздействие этих веществ на жуков P. proximus было менее эффективным. Высказаны предположения 
о возможном подразделении химических сигнальных веществ, производимых G. aoshimae, на две 
группы: 1) химически модифицированные грибом монотерпены хозяина; 2) летучие продукты, про-
дуцируемые de novo зрелым мицелием, достигшим фазы вторичного биосинтеза. Летучие вещества 
первого типа могут играть преобладающую роль на стадии первичного выбора и заселения новых 
деревьев во время массового лёта жуков P. proximus. Сигнальные вещества второго типа важны для 
потомства переносчика, особенно для молодых жуков, чтобы привлечь их для дополнительного пи-
тания на участки флоэмы, колонизированной мицелием, где повышено содержание азота и снижена 
концентрация защитных веществ хозяина. Отмечена важность исследования химических коммуни-
каций между короедами, симбионтными грибами и растением–хозяином, поскольку это необходимо 
для разработки способов мониторинга и контроля популяций вредителей–ксилофагов.

Ключевые слова: короеды, хвойные, офиостомовые грибы, химические сигнальные взаимодей-
ствия.
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Введение
Офиостомовые грибы – представители 

родов Grosmannia Goid., Endoconidiophora 
Munch. и Ophiostoma Syd.& P.Syd. − с высо-
ким постоянством присутствуют в ходах ко-
роедов, повреждающих хвойные и листвен-
ные породы. Для физиологически опасных 
короедов на хвойных известны примеры 
специфической связи с определёнными ви-
дами грибов, и это доказывает, что офиосто-
мовые грибы являются важным компонентом 
микробных сообществ, обитающих в ходах 

короедов, и выполняют определённую функ-
цию в данной экологической нише [Frago et 
al., 2012; Zaman et al., 2023].

В течение некоторого периода офиосто-
мовые грибы считались ключевым фактором, 
помогающим физиологически опасным ви-
дам короедов преодолевать защиту заселяе-
мого растения-хозяина. Эта гипотеза, осно-
ванная на обнаружении у ряда офиостомовых 
грибов фитопатогенных свойств и адаптации 
к развитию в тканях живого хозяина, эволю-
ционировала от полного признания [Paine et 
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al., 1997] до скепсиса [Six, Wingfield, 2011] 
и констатации необходимости новых экспе-
риментальных проверок [Селиховкин и др., 
2025]. Тем не менее общепризнана важность 
офиостомовых грибов для развития потом-
ства короедов (улучшение питательного суб-
страта за счёт детоксикации защитных ве-
ществ хозяина и обогащения растительных 
тканей азотсодержащими соединениями) 
[Bleiker, Six, 2007; Wadke et al., 2016; Zhao et 
al., 2018; Tanin et al., 2021 и др.]. Исследования 
функционального значения офиостомовых 
грибов привели к рассмотрению других воз-
можных биоценотических взаимодействий, 
в том числе участие грибов в химической 
коммуникации короедов-переносчиков за 
счёт способности продуцировать сигнальные 
биологически активные вещества. Показано, 
что фитопатогенные офиостомовые грибы 
способны использовать защитные вещества 
хозяина – фенолы, летучие соединения тер-
пенового ряда – в качестве источников угле-
рода, а в случае с терпенами, преобразовывая 
их в продукты, которые могут действовать 
на короедов как аттрактанты и репелленты. 
Кроме того, было выяснено, что сами грибы 
могут синтезировать летучие соединения, 
вызывающие определённые реакции корое-
дов [Zhao et al., 2018; Kandasamy et al., 2021, 
2023; Zaman et al., 2023; Koski et al., 2024].

Исследования «коммуникативной функ-
ции» офиостомовых грибов пока охватывают 
ограниченное количество ассоциаций агрес-
сивных короедов и связанных с ними гри-
бов-первопоселенцев, что недостаточно для 
формулирования общих закономерностей 
участия грибов в химической «сигнальной 
системе» переносчиков. Работы в этой обла-
сти продолжаются. Особо следует отметить, 
что определённый интерес в этом отношении 
представляют инвазийные короедо-грибные 
ассоциации, не имевшие длительной коэво-
люции с новым кормовым растением.

Примером такой ассоциации является ус-
сурийский полиграф (Polygraphus proximus 
Blandford) и переносимый им фитопато-
генный гриб-первопоселенец Grosmannia 
aoshimae (Ohtaka, Masuya & Yamaoka) Masuya 
& Yamaoka. Данная агрессивная ассоциация, 
обнаруженная в Сибири в первую декаду 

XXI века, быстро распространяется по тер-
ритории Российской Федерации в западном 
направлении, повреждая пихту сибирскую 
(Abies sibirica Ledeb.) – нового и крайне вос-
приимчивого хозяина [Пашенова и др., 2017; 
Ponomarev et al., 2024]. О лесохозяйственной 
важности этого инвазийного тандема говорит 
в частности впечатляющий рост публикаций 
между 2000 и 2024 гг. о разных сторонах этой 
проблемы: 395 авторов опубликовали более 
450 работ [Кривец и др., 2025; Баранчиков, 
Кривец, 2025]. 

Оказавшись в новом местообитании не-
многочисленный поначалу «десант» жу-
ка-пришельца заселяет ослабленные (как 
правило, угнетённые, с малым диаметром 
ствола) деревья пихты сибирской [Кривец и 
др., 2015]. Для наращивания численности по-
пуляции требуется обычно значительное вре-
мя, порой до нескольких десятков лет [Баран-
чиков и др., 2014]. При эруптивной плотности 
популяции жуки начинают атаковать и здоро-
вые деревья пихт. Первые атаки, как прави-
ло, пихты отражают, заливая жуков-перво-
поселенцев смолой. При этом, однако, жуки 
успевают внести во флоэму атакованного 
дерева споры фитопатогенного гриба. Расши-
ряющийся во флоэме грибной некроз деревья 
пихт также поначалу изолируют тканями пе-
ридермы [Астраханцева и др.. 2014]. Однако 
возможно, что наличие грибного мицелия 
повышает привлекательность дерева для по-
следующих атак короедов. Эксперименты с 
культурами гриба G. aoshimae показали связь 
между фитопатогенной активностью (т.е. то-
лерантностью к защитным веществам хозя-
ина и высокой скоростью распространения 
гриба во внутренней коре), с одной стороны, 
и интенсивностью тёмной окраски грибного 
мицелия, с другой [Пашенова и др., 2016]. 
Различия в пигментации отражают различия 
физиологии культур грибов и, как следствие, 
могут быть связаны со спектром продуктов 
грибного биосинтеза, в том числе продуктов, 
важных для коммуникации переносчика.

Офиостомовые грибы, ассоциированные 
со стволовыми вредителями, продолжают 
удерживать интерес исследователей, по-
скольку понимание характера их взаимодей-
ствия с переносчиком и хозяином может быть 



145РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

важно для мониторинга и контроля вспышек 
численности стволовых вредителей [Davis et 
al., 2013, 2019; Kandasamy et al., 2016, 2019; 
Koski et al., 2024]. Цель нашей работы заклю-
чалась в проверке участия офиостомового 
гриба G. aoshimae в химическом сигнальном 
взаимодействии жуков его специфического 
переносчика – уссурийского полиграфа.

Материалы и методика
Объектами исследования служили жуки 

полиграфа из двух очагов его массового раз-
множения в пихтовых древостоях Козульско-
го и Емельяновского районов Красноярского 
края. Для работы использовали чистые куль-
туры грибов G. aoshimae, Leptographium sp. и 
L. sibiricum K. Jacobs & M.J. Wingf., которые 
были изолированы согласно стандартным 
процедурам из поврежденных уссурийским 
полиграфом тканей пихты сибирской [Мето-
ды…, 1982]. Гриб G. aoshimae был представ-
лен тёмноокрашенными культурами, быстро 
распространявшимися во флоэме пихты си-
бирской (А3, А4, А7), и светлоокрашенными, 
слабоагрессивными культурами (А2, А19). 
Условия хранения и подготовка культур для 
инокулирования деревьев и их фрагментов 
(чурбаков) описаны в работе [Пашенова и др. 
2017]. В ходе исследования было выполнено 
4 эксперимента в полевых и лабораторных 
условиях.

Полевой эксперимент с улавливанием 
жуков на ловчие пояса. Предварительные 
испытания были проведены во время массо-
вого лета уссурийского полиграфа в мае-июне 
2011 г. В пихтаче разнотравном (Козульский 
район, 56°12’ с.ш., 91°12’ в.д.), граничившем 
с очагом вредителя, выбрали 12 деревьев с 
диаметром стволов 20–22 см, без признаков 
нападения короеда. В опытных вариантах де-
ревья инокулировали чистыми культурами 
грибов G. aoshimae (А4) и Leptographium sp. 
(G02). Для этого в стволах на высоте около 1.5 
м стерильным пробочным сверлом пробива-
ли 8 лунок (диаметр – 6 мм). Лунки распола-
гали в 2 ряда на расстоянии 4 см друг от дру-
га, в шахматном порядке. В лунки поместили 
агаровые блоки с мицелием грибов. Контроль 
был представлен двумя вариантами: ствол без 
лунок (К) и ствол с лунками без инокулиро-

вания (МП, механическое поранение). Лунки 
закрывали пробками коры, образовавшими-
ся при их пробивке, и на стволе над лунками 
на высоте 1–2 см установили ловчие пояса 
шириной 30 см из полиэтиленовой плёнки с 
нанесённым на неё энтомологическим клеем 
(аэрозоль производства Tanglefoot Co., USA). 
В контроле без механических повреждений 
коры (К) пояса установили на высоте 1.5 м. 
Каждый из четырёх вариантов был представ-
лен тремя повторностями (деревьями). Ино-
кулирование и установка ловчих поясов было 
проведено 20 мая 2011 г. Учёт жуков на лов-
чих поясах проводили еженедельно с 25 мая 
по 16 июня в течение четырёх недель.

Полевой эксперимент с улавливанием 
жуков в ловушки. Расширенный экспери-
мент был выполнен в 2019 г. в пихтаче раз-
нотравном, поражённом уссурийским поли-
графом (Емельяновский район, 56°11’ с.ш., 
92°12’ в.д.). В этих экспериментах использо-
вали 2 культуры гриба G. aoshimae (А3 и А19) 
и культуру гриба L. sibiricum (G13). Культуры 
G.  aoshimae были изолированы в одно и то 
же время, но различались по агрессивности 
и интенсивности пигментации мицелия при 
росте на плотной питательной среде: А3 – 
тёмные, почти чёрные колонии, при инокули-
ровании в ствол формировали некрозы фло-
эмы с длиной 40–60 мм; А19 – светло-серые 
колонии с тёмными пятнами и полосами, вы-
зывали некрозы с длиной 20–40 мм. Культура 
L. sibiricum (G13) была отобрана потому, что 
по скорости распространения во флоэме пих-
ты сибирской приближалась к агрессивной 
культуре G. aoshimae (А3).

Колонии грибов на агаровой среде ис-
пользовали для инокулирования чурбаков 
размерами (8–11)×(10–15) см, напиленных 
из здоровых деревьев пихты сибирской. Для 
инокулирования на нижнем (по росту ство-
ла) конце чурбака стерильным скальпелем 
прорезали и приподнимали все слои коры 
до древесины, формируя кольцевую канавку 
шириной 7–10 мм. Канавка располагалась 
на расстоянии 1 см от нижнего конца чур-
бака. Инокулюм в виде полосок агаровой 
среды с мицелием соответствующего гри-
ба закладывали в канавку по всей её длине, 
прикрывали вырезанной полоской коры и 
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сверху фиксировали скотчем. Контроль был 
представлен чурбаками с ненарушенной ко-
рой, без инокулирования грибами. Инокули-
рование выполняли 21 марта, после чего для 
распространения мицелия во флоэме чурбаки 
инкубировали при комнатной температуре в 
пластиковом боксе, поддерживая влажность 
около 80%, в течение 30 суток.

Затем чурбаки покрывали тонкой метал-
лической сеткой (чтобы предотвратить их 
заселение жуками и соответственно вторич-
ное заражение грибами) и вставляли в стан-
дартные пластиковые крыловые ловушки для 
короедов (конструкция ВНИИХСЗР, г. Мо-
сква). В контрольные ловушки (К) помеща-
ли чурбаки без инокулирования. Кроме того, 
в эксперименте был представлен «пустой» 
контроль (Кч) – ловушки, не содержащие 
чурбаки. Повторности в вариантах были не-
равны: 6, 9, 9, 9 и 7 ловушек, соответственно 
для К, Кч, G13, A3 и A19. Ловушки вывесили 
21 мая в пихтаче разнотравном, поражённом 
уссурийским полиграфом, и сняли 10 июня 
после прохождения пика лёта жуков полигра-
фа. За время экспонирования расположение 
ловушек дважды меняли местами случайным 
образом, чтобы исключить влияния на улов 
характеристик местообитания [Баранчиков 
и др., 2023]. Подсчитывали суммарное число 
попавших в ловушку жуков.

Лабораторный эксперимент по изуче-
нию привлекательности заражённой гри-
бами флоэмы пихты сибирской для жуков 
уссурийского полиграфа. Для выполнения 

работ были подготовлены чурбаки длиной 
17–22 см и диаметром 5–7 см, напиленные 
из срубленного ранней весной (до начала ве-
гетации) ствола молодой пихты сибирской. 
Торцы чурбаков покрыли слоем парафина 
для замедления усыхания тканей.

Инокулирование чурбаков выполняли чи-
стыми культурами грибов G.  aoshimae (А2 
светлоокрашенная и А7 тёмноокрашенная) и 
L. sibiricum (G13). Инокулирование культура-
ми грибов проводили, как описано выше (см. 
Полевой эксперимент с улавливанием жуков 
в ловушки). Контролем служили окольцован-
ные чурбаки без инокулирования грибами. 
Каждый вариант инокулирования был пред-
ставлен десятью повторностями (чурбаками). 
После инокулирования чурбаки в вертикаль-
ном положении помещали в пластиковый 
бокс (рис. 1), где поддерживалась влажность 
около 80%, и инкубировали при комнатной 
температуре 18 суток.

По окончании инкубирования чурбаки 
были использованы для подсадки жуков уссу-
рийского полиграфа, отродившихся в лабора-
торных условиях из бревён пихты сибирской, 
заселённой короедом в природе. Для этого в 
тёмные боксы помещали по 2–5 самцов поли-
графа, горизонтально располагая вокруг них 
на равном расстоянии 4 чурбака (3 варианта 
инокуляции и контроль, рис. 2). Расстояние 
от центра квадрата до каждого чурбачка со-
ставляло 10–12 см. Расположение контроль-
ных и опытных чурбаков в боксах произволь-
но изменялось при каждой подсадке. Чурбаки 

Рис. 1. Инкубирование чурбаков после заражения культурами грибов.
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выдерживали в боксах при комнатной тем-
пературе в течение 10–12 часов, после чего 
осматривали, фиксируя наличие вточивших-
ся жуков и расстояние мест втачивания от 
инокуляционной канавки. После завершения 
эксперимента чурбаки зачищали от внешне-
го слоя коры и, используя стандартный метод 
реизоляции грибов из растительных тканей 
на агаровую среду [Методы…, 1982], опреде-
ляли локализацию жизнеспособного мицелия 
грибов в разных частях чурбаков.

Лабораторный эксперимент по оценке 
влияния офиостомовых грибов на состав 
летучих компонентов луба пихты сибир-
ской. Оценку влияния грибов-ассоциантов 
полиграфа на состав летучих компонентов 
смолы выполняли в лабораторных условиях. 
Поздней осенью были заготовлены чурбаки 
из ствола незаселённой уссурийским поли-
графом пихты сибирской. Чурбаки, достав-
ленные в лабораторию, имели диаметр 18–23 
см и длину 50–60 см. Три чурбака были под-
вергнуты механическому поранению (кон-
троль) и инокулированию культурами гри-
бов G.  aoshimae (А7, тёмноокрашенная) и 
Leptographium sp. G08. Инокулюм (мицелий 
на агаровых блоках) вносили в лунки, диаме-
тром 6 мм, пробитые в коре до поверхности 
ксилемы [Пашенова и др., 2017]. На каждом 
чурбаке было выполнено по три «инокуля-
ционных ряда», состоящих из контрольной 
(пустой) лунки и двух лунок с инокулюмом 
разных грибов, расстояние между соседни-
ми лунками 5–7 см. «Инокуляционные ряды» 
были расположены на чурбаках сверху вниз 
на расстоянии 15–18 см и сдвинуты по спи-
рали так, чтобы избежать перекрывания ря-
дов. Чурбаки выдерживали в вертикальном 
положении в течение 30 суток при комнатной 
температуре для распространения мицелия 
во флоэме и образования некротических зон 
вокруг инокуляционных лунок. После этого 
осторожно зачищали внешнюю кору и рядом 
с границей некроза высекали диски луба (ди-
аметр – 15 мм). Диски помещали в обжимные 
виалы Agilent объёмом 20 мл.

Определение компонентного состава об-
разцов выполняли на хромато-масс-спектро-
метре Agilent 5975С-7890А фирмы Agilent 
(США) с использованием парофазного про-

боотборника HeadSpace Sampler G 1888. 
Применяли 30-метровую кварцевую колонку 
НР-5 (сополимер 5%-дифенил-95%-диме-
тилсилоксан) с внутренним диаметром 0.25 
мм. Газ-носитель – гелий с постоянным по-
током 1.1 мл/мин. Температура колонки: на-
чальный изотермический участок 50 °С (10 
мин), подъём температуры со скоростью 4 °С 
/мин от 50 до 200 °С. Параметры парофазного 
пробоотборника: температура термостата – 
100 °С, температура петли – 110 °С, темпера-
тура HS-интерфейса – 115 °С, время выдерж-
ки образца в термостате пробоотборника – 7 
мин. Температура испарителя – 280 °С, тем-
пература ионизационной камеры – 170 °С, 
энергия ионизации – 70 эВ. Идентификацию 
компонентов проводили методом сравнения 
полученных масс-спектров с соответствую-
щими данными библиотеки масс-спектров 
NIST05а. L.

Статистическую обработку полученных 
данных проводили с использованием пакетов 
программ Excel 2007 и Statistica 8. Достовер-
ность различия средних показателей оцени-
вали по критерию Стьюдента и непараметри-
ческому критерию Манна – Уитни, порог 
доверительной вероятности Р = 0.05.

Результаты и их обсуждение
Данные учётов предварительного экс-

перимента с ловчими поясами приведены в 
табл. 1 и на рис. 3. Из-за малой повторности 

Рис. 2. Схема эксперимента по подселению жуков 
уссурийского полиграфа на пихтовые чурбаки, ино-
кулированные офиостомовыми грибами: Grosmannia 
aoshimae (А2, А7), Leptographium sibiricum (G13), 
контроль без инокулирования (К); звездочкой отмечено 
место выпуска жуков.
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Таблица 1. Результаты учёта жуков на ловчих поясах, расположенных на деревьях пихты сибирской в очаге ус-
сурийского полиграфа

Вариант инокулирования деревьев пихты 
сибирской

Среднее количество жуков 
на одно дерево, х± m*, (шт.)

Общее количество жуков по 
трем повторностям, шт.

Контроль: стволы без повреждений. 2.7±1.3 8

Стволы с механическим повреждением без 
инокуляции. 9.3±2.9 28

Механическое поранение с инокуляцией 
G. aoshimae. 13.3±7.7 40

Механическое поранение с инокуляцией 
Leptographium sp. 9.7±2.9** 29

*m – стандартная ошибка средней арифметической; **достоверные различия с контролем по критерию Манна – 
Уитни при P ≤ 0.05.

(n = 3) и большого варьирования различия 
средних показателей выглядели маловыра-
зительными в отличие от общего количества 
жуков, уловленных в каждом варианте, табл. 
1. Как можно видеть, наименьшее общее 
количество жуков было учтено за месяц на 
ловчих поясах, установленных на неповреж-
дённых деревьях. На деревьях с механиче-
ским поранением, а также инокулированных 
грибом Leptographium sp. G02 количество 
жуков было примерно одинаково. Наиболь-
шее число жуков (40 штук) было обнаруже-
но на деревьях, инокулированных грибом 
G. aoshimae A4. Вследствие большого варьи-
рования результатов между повторностями 
достоверность различий по непараметриче-
скому критерию Манна – Уитни подтверди-
лась только для вариантов «контроль – ино-
куляция Leptographium sp. G02».

В ходе учёта было обнаружено, что на де-
ревьях неповреждённых и с механическим 
поранением наибольшая часть отловленных 
жуков (60–80%) пришлась на 1-ю неделю 
учёта. В варианте с инокулированием деревь-
ев культурой Leptographium sp. G02 около 
50% от общего количества жуков также было 
учтено в 1-ю неделю (см. рис. 3). Иное на-
блюдали при инокулировании стволов куль-
турой G.  aoshimae: в 1-ю неделю на ловчих 
поясах трёх деревьев суммарно учли только 
20% жуков, а наибольшее их количество (28 
и 45%) пришлось на 2-ю и 3-ю неделю учёта 
(см. рис. 3).

То, что деревья с механическим поранени-
ем и свободным истечением смолы привлек-

ли 80% от суммарного количества отловлен-
ных в этом варианте жуков полиграфа всего 
лишь через 5 дней после начала эксперимен-
та, указывает на вероятное наличие достаточ-
но сильного аттрактанта (-ов) для этого ко-
роеда-инвайдера среди летучих терпеновых 
соединений раневой смолы пихты сибирской. 
(Особо следует пояснить результаты в вари-
анте К, где поранения не было и свободное 
истечение смолы отсутствовало. Отмечен-
ную здесь высокую долю уловленных в 1-ю 
неделю жуков (60%) следует объяснить слу-
чайностью, поскольку суммарное количество 
отловленных жуков в этом варианте было 
минимальным (8 шт.) и выглядит случайным 
само по себе).

В вариантах с инокулированием стволов 
культурами грибов логично предположить, 

Рис. 3. Доля (%) жуков уссурийского полиграфа, обна-
руженных на ловчих поясах в течение четырёх недель 
учёта: 1 – контроль, деревья без поранений; 2 – деревья 
с механическими поранениями; 3 и 4 – деревья, иноку-
лированные культурами G. aoshimae и Leptographium 
sp. G02 соответственно.
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что за 5 дней (время первого учёта) внесён-
ный грибной мицелий не мог значительно 
распространиться в проводящих тканях ство-
ла, хотя мог начать метаболизировать смо-
лу, заполняющую лунки, пробитые в коре 
для инокулирования. Но даже в этом случае 
концентрация модифицированных грибами 
терпенов, вероятно, оставалась достаточно 
низкой, и в качестве основных сигнальных 
веществ для жуков на этом этапе продолжали 
оставаться терпены раневой смолы хозяина. 
Полученные данные позволяют предполо-
жить, что во 2-ю и 3-ю недели после иноку-
лирования стволов культура G.  aoshimae A4 
достаточно распространилась в проводящих 
тканях ствола и начала продуцировать лету-
чие соединения, привлекающие жуков поли-
графа, и/или производить такие соединения, 
метаболизируя защитные вещества хозяина. 
Сравнительно меньшее суммарное количе-
ство жуков и характер понедельного распре-
деления их улова в варианте инокулирования 
стволов культурой Leptographium sp. G02 
могут быть связаны с тем, что концентрация 
или тип аттрактивных соединений (синтези-
руемых de novo и/или произведённых грибом 
из защитных веществ хозяина), хотя и оказы-
вали некоторое воздействие, но были недо-
статочно эффективными для массового при-
влечения жуков полиграфа.

Скорость химического преобразования 
компонентов смолы и спектр продуктов мог-
ли различаться у использованных грибов, с 

чем, возможно, и связаны различия как в сум-
марном количестве отловленных жуков, так и 
в распределении отловленных жуков по неде-
лям учёта. В этой связи следует отметить, что 
грибы рода Leptographium Lagerb. & Mell. не 
были известны ранее в качестве специфиче-
ских микоассоциантов полиграфа, а исполь-
зуемая культура Leptographium sp. G02 могла 
случайно попасть в гнезда этого вредителя в 
результате его колонизации деревьев пихты 
совместно с другими ксилофагами, напри-
мер чёрным пихтовым усачом (Monochamus 
urussovi Fisch.).

Несомненно, что неоднозначность опи-
санных выше результатов связана с ограни-
ченной повторностью и невозможностью в 
полевых условиях учесть все факторы, вли-
яющие на течение эксперимента. Поэтому 
в 2019 г. эксперимент был повторен в изме-
нённом виде: с использованием ловушек, 
куда в качестве приманки помещали чурба-
ки, в которых развивались грибные культуры 
в течение 30 суток. В данном варианте был 
значительно снижен эффект летучих терпе-
новых соединений из свежей раневой смолы, 
выделяющейся при распиловке и поранении 
чурбаков во время инокулирования. В экспе-
рименте, кроме того, была увеличена повтор-
ность в каждом варианте. Результаты приве-
дены в табл. 2.

В этом эксперименте также наблюдали 
значительное варьирование количества жуков 
между повторностями (ловушками) одного 

Таблица 2. Средний суммарный улов жуков уссурийского полиграфа в ловушках, содержащих чурбаки пихты, 
инокулированные офиостомовыми грибами

Вариант инокулирования Число ловушек Среднее число жуков/ловушку 
(x ± m)*, шт.

Grosmannia aoshimae, (А3) 
(тёмная культура) 9 138.8 ± 121.2 а

Grosmannia aoshimae, (А19) 
(светлая культура) 7 43.4 ± 23.6 а

Leptographium sibiricum, (G13) 9 51.6 ± 20.2 а

Контроль, с чурбаком без инокулирования 
(Кч) 9 7.9 ± 3.8 б

Контроль, пустой (К) 6 5.1 ± 0.9 б

* Отсутствие достоверных различий средних (P≥0.05; критерий Стьюдента) при попарном сравнении показано 
одинаковыми буквами, в остальных случаях P< 0,05.
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варианта. Поэтому достоверность различий 
подтвердилась только между контрольными 
(К и Кч) и опытными – содержащими куль-
туры грибов – вариантами (A3, A19 и G13). 
Различия внутри двух этих групп были недо-
стоверными. Однако, как и в первом экспе-
рименте, ловушки с неповреждёнными чур-
баками были наименее привлекательны для 
жуков полиграфа, и суммарное количество 
жуков не отличалось от «пустых» ловушек. 
Это подтверждает предположение, что здоро-
вые деревья пихты сибирской без механиче-
ских повреждений слабо привлекают имаго 
вредителя.

Несмотря на отсутствие достоверных раз-
личий между средними показателями в опыт-
ных вариантах с грибной инокуляцией, ре-
зультаты позволяют констатировать на уровне 
тенденции, что чурбаки, колонизированные 
тёмноокрашенной культурой G. aoshimae A7, 
обладали наибольшей привлекательностью 
для жуков полиграфа: количество отловлен-
ных жуков в расчёте на ловушку было при-
мерно в три раза больше, чем в вариантах со 
светлоокрашенной культурой того же вида и 
культурой L. sibirica G13 (см. табл. 2). Два по-
следних варианта были близки по показателю 
среднего количества жуков на одну ловушку. 
Однако причины пониженного аттрактивного 
эффекта этих культур могут иметь различную 
природу.

Поскольку в данном эксперименте поста-
рались исключить аттрактивность летучих 
компонентов смолы хозяина, то эту роль мог-
ли исполнять либо летучие продукты преоб-
разования грибами защитных веществ хозяи-
на, либо летучие соединения, синтезируемые 
грибами de novo. Есть основания полагать, 
что аттрактивность при первичном выборе 
уссурийским полиграфом стволов для заселе-
ния в большей мере связана именно с транс-
формацией грибными культурами защитных 
веществ хозяина.

Агрессивность тёмноокрашенных куль-
тур G.  aoshimae выражается в повышенной 
скорости её распространения в тканях ствола 
[Пашенова и др., 2016]. А это предполагает 
как более высокую толерантность фитопато-
гена к защитным веществам хозяина, так и 
способность химической модификации по-

следних для снижения токсического эффек-
та [Zhao et al., 2018; Kandasamy et al., 2023]. 
Нельзя исключать, что интенсивно пигмен-
тированные культуры G.  aoshimae способ-
ны химически преобразовывать защитные 
вещества терпенового ряда с образованием 
продуктов аттрактивного действия, а у свет-
лоокрашенных культур эта способность мо-
жет быть снижена или утрачена. Косвенно 
это подтверждает положительная корреляция 
между размерами некрозов флоэмы и эффек-
тивностью разложения терпеновых метабо-
литов, которая была показана в ранних рабо-
тах [Hammerbacher et al., 2013].

В варианте G13, где в ловушки помеща-
ли чурбаки, инокулированные культурой 
L. sibiricum, средний показатель отловленных 
жуков был близок к варианту А19 со светлоо-
крашенной культурой G. aoshimae, но заметно 
ниже варианта А3 (тёмноокрашенная культу-
ра). В отличие от эксперимента с ловушками в 
2011 г., где предполагалось, что использован-
ный гриб Leptographium sp. G02 не является 
ассоциантом уссурийского полиграфа, вид L. 
sibirica известен как специфический ассоци-
ант чёрного пихтового усача, который, веро-
ятно, попал в ходы уссурийского полиграфа 
случайно при совместном поселении вреди-
телей на одних и тех же деревьях. Хотя пред-
ставители родов Grosmannia и Leptographium 
связаны онтогенетически – многие виды рода 
Leptographium являются анаморфами видов 
из рода Grosmannia [Jacobs, Wingfield, 2013], 
– это не исключает физиологических разли-
чий культур, относящихся к разным видам, в 
том числе различий спектра летучих веществ, 
синтезируемых или появляющихся при пре-
образовании грибами защитных веществ хо-
зяина.

В табл. 3 приведены данные, демонстри-
рующие изменения состава летучих терпено-
вых соединений пихты сибирской при коло-
низации чурбаков культурами G. aoshimae A4 
и Leptographium sp. G08. Можно видеть, что 
при механическом поранении состав различ-
ных групп терпенов в участках прилегающей 
флоэмы продолжает оставаться достаточно 
разнообразным даже спустя 30 суток выдерж-
ки чурбаков при комнатной температуре. Но 
в образцах флоэмы, колонизированной гри-
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бами, относительное содержание идентифи-
цированных монотерпенов снизилось в 4–5 
раз по сравнению с вариантом механического 
поранения, что доказывает их утилизацию и/
или химическую модификацию грибами.

Допуская большое количество факторов, 
обусловливающих случайное варьирование 
представленных в табл. 3 показателей, тем 
не менее можно видеть, что G. aoshimae A4 и 
Leptographium sp. G08 различались при ути-
лизации терпенов пихты сибирской. Общим 
для обеих культур было то, что они понижа-
ли относительное содержание подавляюще-
го большинства идентифицированных ком-
понентов. Исключение представляли только 
сесквитерпены кадинен и α-фарнезен, чье 
относительное содержание увеличивалось 
в вариантах с обоими грибами. Оба гриба 
метаболизировали монотерпены, снижая их 
разнообразие, но Leptographium sp. G08 был, 
как можно видеть, более эффективен в этом 
отношении: после 30 суток экспонирования 
чурбаков: из 6 компонентов, обнаруженных 

вблизи механического поранения, в вари-
анте G.  aoshimae A4 идентифицировали 4, 
а в варианте Leptographium sp. G08 только 
2 компонента. Однако культура G.  aoshimae 
A4 превосходила Leptographium sp. G08 по 
активности утилизации α-пинена: падение 
относительного содержания в 4 раза против 
2 раз соответственно. Похожие изменения 
можно видеть и в отношении сесквитерпенов 
пихты сибирской (см. табл. 3).

По мнению некоторых авторов, короеды и 
их микросимбионты в процессе совместной 
эволюции должны были выработать «понят-
ную» для обоих партнёров систему химиче-
ских сигналов [Zhao et al., 2019]. С этой точки 
зрения жуки уссурийского полиграфа могли 
не реагировать на летучие вещества, синте-
зируемые грибами из рода Leptographium, 
поскольку те не являлись специфическими 
симбионтами этого вредителя и не эволюци-
онировали вместе с ним. Однако из данных, 
приведённых в табл. 2, видно, что в варианте 
с культурой L.  sibiricum G13 всё-таки имел 

Таблица 3. Относительное содержание (%) идентифицированных летучих компонентов в участках луба вблизи 
некрозов, образовавшихся в течение 30 суток после инокулирования грибами чурбаков пихты сибирской

Компонент
Вариант инокулирования

Механическое 
поранение G. aoshimae A4 Leptographium sp. G08

Монотерпены
Camphene
Δ-3-Carene
β-Phellandrene
α-Pinene
β-Pinene
Tricyclene

6.47
3.92
5.64
11.22
4.09
1.07

−
0.9
1.17
2.58
1.38

−

−
−
−

5.30
1.28

−
Сесквитерпены
β-Bisabolene
Cadinene
α-Caryophyllene
Caryophyllene
α-Farnesene
Humulen
Longifolene
α-Muurolene 

1.11
0.57
2.62
5.54
0.31

−
0.71

−

−
5.80

−
−

0.89
−

0.99
0.95

−
1.77
0.63
1.39
0.73
1.26

−
−

Эфиры
Isobornyl formate Methyl 
thymyl ether

4.78
0.60

−
−

1.52
−

Кетоны
Camphor 6.44 0.73 −
Минорные компоненты 14.44 1.59 −

Всего 69.54 16.98 13.88
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место некоторый аттрактивный эффект, сход-
ный с вариантом светлоокрашенной культу-
ры G.  aoshimae (А19). В это связи следует 
отметить, что для жуков короеда-типографа 
Ips typographus L. оказались привлекательны-
ми продукты деструкции защитных летучих 
веществ нескольких видов хвойных, произве-
дённые как специфическими микросимбион-
тами данного вида, так и микросимбион-
тами американского короеда Dendroctonus 
rufipennis Kirby [Tanin et al., 2021]. Это позво-
ляет предположить, что продукты деструк-
ции терпенов пихты сибирской культурой 
L.  sibiricum G13 могли обладать частичной 
привлекательностью для уссурийского поли-
графа. Таким образом, продемонстрирован-
ные выше качественные и количественные 
отличия в спектрах терпеновых соединений 
хозяина, происходящие при развитии грибов 
в чурбаках пихты сибирской, позволяют вы-
двинуть несколько объяснений варьирования 
привлекательности чурбаков, инокулирован-
ных разными видами грибов, но очевидно, 
что проверка этих предположений нуждается 
в дополнительных исследованиях.

В отличие от экспериментов с ловуш-
ками, выбор чурбаков жуками полиграфа в 
лабораторных условиях не показал отчётли-
вой аттрактивности агрессивной культуры 
G.  aoshimae (A7). Из 62 жуков-самцов, ис-
пользованных для подсадки, вточились толь-
ко 30. При этом на первый взгляд можно даже 

предположить, что в этом случае жуки избе-
гали чурбаков, инокулированных культурами 
G. aoshimae. На это указывает распределение 
количества «заселённых» чурбаков (9, 8, 4 и 
6) и вточившихся жуков (9, 8, 6, 7) для вари-
антов К, G13, A2, A7 соответственно (табл. 4).

Вместе с тем было обнаружено, что, до-
стигнув чурбаков, инокулированных куль-
турами G.  aoshimae, жуки предпочитали 
втачиваться в зоны, содержащие активный 
мицелий этого гриба. Так, жизнеспособный 
мицелий тёмноокрашенной культуры (А7) 
был обнаружен в центральной и верхней ча-
сти чурбаков, а в нижней части, вблизи ино-
куляционной канавки, он уже был замещён 
сапротрофными грибами. Светлоокрашенная 
культура (А2) продвигалась в чурбаках мед-
ленно и ко времени проведения теста с жу-
ками достигла только середины чурбаков. В 
соответствии с локализацией в чурбаках ак-
тивного мицелия G. aoshimae располагались 
и места втачивания жуков: расстояние точек 
втачивания от инокуляционной канавки в 
среднем составляло 11.6 ± 1.2 (А7) и 2.2 ± 0.4 
см (А2) (см. табл. 4, рис. 4).

В контроле преобладающее место втачи-
вания приходилось на середину чурбачков – 
7.2 ± 1.0 см от инокулюма. Микологический 
анализ показал, что в отсутствие офиостомо-
вых грибов по флоэме контрольных чурба-
ков от торцов к центру начали продвижение 
сапротрофные грибы – представители родов 

Таблица 4. Распространение мицелия и расположение мест втачивания жуков полиграфа в инокулированных 
офиостомовыми грибами чурбаках пихты сибирской

Вариант инокулиро-
вания чурбаков

Заселенных 
чурбаков,

шт.

Встречаемость (%)* мицелия грибов 
на расстоянии от инокулюма:

Среднее расстояние 
точки втачивания жуков 

от места поранения / 
инокуляции
(x ± m, см)

0−5 см 6−11 см 12−18 cм

Контроль (поранение 
без инокуляции) 9 − − − 7.2 ± 1.0 (9)**

Grosmannia aoshimae 
(A2) 4 56 33 0 2.2 ± 0.4*** (6)

G. aoshimae (A7) 6 10 60 50 11.6 ± 1.2*** (7)

Leptographium 
sibiricum (G13) 8 100 100 33 5.8 ± 2.2 (8)

* Доля образцов флоэмы из исследуемой зоны, показавшая при реизоляции присутствие живого гриба.
** Здесь и ниже в скобках указано общее число вточившихся жуков.
*** Достоверные различия с контролем по непараметрическому критерию Манна – Уитни при P≤0,05.
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Рис. 4. Продвижение мицелия гриба G. aoshimae (тёмные участки луба) во флоэме чурбаков пихты сибирской через 
четырёх недели после инокулирования (инокулюм помещали в нижней части чурбаков): С – контроль, механическое 
поранение без инокуляции; А2 – неагрессивная и А7 – агрессивная культуры гриба.

Trichoderma Pers., Sydowia Bres., Penicillium 
Link. и проч. При этом центральная часть 
контрольных чурбаков, где отмечено основ-
ное количество втачиваний, представляла со-
бой зону, свободную от заселения сапротро-
фами (см. рис. 4).

Тенденция расположения мест втачива-
ний в варианте G13 было близка к контролю, 
но в этом варианте отмечен и самый боль-
шой разброс значений (в среднем 5.8 ± 2.2 
см от инокуляционной канавки). Реизоля-
ция показала, что мицелий L. sibiricum G13 
продвигался в чурбаках очень неравномер-
но: ко времени тестирования он в среднем 
достигал середины чурбаков, но не «околь-
цовывал» равномерно чурбак, а тянулся в 
виде «языков», в некоторых случаях дости-
гая даже верхнего края. При этом из нижней 
части чурбаков, возле инокуляционной ка-
навки, также изолировали жизнеспособный 
мицелий гриба, а в центральных областях 
чурбака оставались зоны, где этот гриб от-
сутствовал. Такая диффузная локализации 
активного мицелия L. sibiricum G13 отвечала 
большому разбросу точек втачивания жуков 
по поверхности чурбаков и позволила пред-
положить, что жуки при прямом контакте с 
чурбаками могли выбирать для втачивания 
либо зоны, колонизированные грибом, либо 
подобно контрольному варианту зоны, чи-
стые от распространения мицелия. Выпол-
ненная реизоляция L. sibiricum из мест вта-

чивания жуков не дала однозначного ответа 
на этот вопрос, и предположение об одина-
ковой аттрактивности «при близком контак-
те» грибов L. sibiricum и G. aoshimae для ус-
сурийского полиграфа требует дальнейших 
исследований.

Объяснение результатов данного экспери-
мента возможно, если исходить из высказан-
ного ранее предположения о том, что у спец-
ифического микросимбионта уссурийского 
полиграфа гриба G. aoshimae есть по крайней 
мере 2 типа летучих продуктов, играющих 
роль аттрактантов для переносчика на разных 
этапах его жизненного цикла на пихте сибир-
ской. Следует подчеркнуть, что речь идёт не 
о двух конкретных веществах, а о двух спек-
трах летучих компонентов, различие которых 
может быть связано как с качественным со-
ставом, так и с количественными соотноше-
ниями компонентов [Zhao et al., 2019].

Первый тип веществ – это химически мо-
дифицированные грибом терпены раневой 
смолы пихты; производятся фитопатогеном 
во время колонизации им тканей хозяина 
(трофофаза). Они действуют на стадии выбо-
ра жуками деревьев для колонизации. Второй 
тип веществ – летучие метаболиты самого 
гриба, продуцируемые зрелым мицелием, за-
хватившим определённый участок субстрата 
и перешедшим в фазу несбалансированного 
роста (идиофаза). Действуют эти метаболиты 
на стадии развития потомства, привлекая от-



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026154

родившихся жуков переносчика к оптималь-
ному для дополнительного питания субстра-
ту – тканям ствола, где вследствие развития 
гриба снижен уровень защитных веществ хо-
зяина и увеличено содержание азотистых со-
единений. Эти предположения основаны на 
опубликованных результатах. Показано мно-
гообразие функций оксигенированных моно-
терпенов хозяина в жизнедеятельности коро-
едов [Francke, Vité, 1983; Pettersson, Boland, 
2003; Kandasamy et al., 2021], в том числе в 
коммуникации переносчика на стадии выбо-
ра деревьев [Kandasamy et al., 2023; Zaman et 
al., 2023]. Имеются сведения о продуцирова-
нии de novo мицелием офиостомовых грибов 
летучих сигнальных веществ (бицикличе-
ские кетали и другие алифатические и аро-
матические компоненты) [Francke, Schröder, 
1999; Kandasamy et al., 2019, 2023; Zhao et al., 
2019]. Описаны способность молодых жуков 
различать офиостомовые грибы разных ви-
дов, а также случаи выбора потомством пе-
реносчика для питания более старых участ-
ков семейных гнезд, потому что там развитие 
специфических микоассоциантов достигало 
стадии идиофазы, сопровождающейся син-
тезом летучих сигнальных веществ de novo 
[Bleiker, Six, 2007; Zhao et al., 2019].

Возвращаясь к лабораторному экспе-
рименту с подсадкой жуков, можно пред-
положить, что чурбаки, инокулированные 
G.  aoshimae, продуцировали мало сигналь-
ных веществ первого типа для привлечения 
жуков. Слабо агрессивная культура (А2) не-
достаточно активно метаболизировала тер-
пены хозяина, а агрессивная тёмноокрашен-
ная культура (А7), наоборот, проявила очень 
высокую активность так, что в течение трёх 
недель колонизировала флоэму и истощила 
остаточный защитный потенциал чурбаков, 
в том числе терпены раневой смолы. (Следу-
ет учесть, что пихтовый тонкомер (5–7 см в 
диаметре), из которого готовили чурбаки для 
эксперимента, уступал по потенциалу оста-
точных защитных реакций чурбакам больше-
го диаметра, подготовленным для ловушек.) 
Но также нельзя исключать, что из-за близ-
кого расположения в закрытом объёме чурба-
ков с разными вариантами инокулирования 
(см. рис. 2) была высокая вероятность того, 

что все продуцируемые летучие компоненты 
смешивались, что могло просто дезориен-
тировать жуков и кажущееся предпочтение 
чурбаков из вариантов К и G13 могло быть 
случайностью.

После достижения непосредственного 
контакта с поверхностью чурбаков стиму-
ляция жуков могла происходить за счёт сиг-
нальных веществ второго типа. В случае 
агрессивной культуры А7 жуки предпочитали 
втачиваться в той части чурбака, где во фло-
эме присутствовал живой мицелий, который 
ко времени подсадки жуков уже завершал 
колонизацию доступного в чурбаке субстра-
та и переходил к фазе несбалансированного 
роста и вторичного биосинтеза. В случае неа-
грессивной культуры (А2) после трёх недель 
роста во флоэме субстратный ресурс ещё не 
был исчерпан (передний край колонии нахо-
дился в середине чурбаков), но преоблада-
ющее расположение места втачивания было 
приурочено к более старой части колонии 
(2.2 см от инокулюма), где физиологические 
процессы были снижены по сравнению с 
активно растущим краем, а мицелий также 
вступил в идеофазу. В контрольных чурба-
ках выбор жуками для втачивания участков 
коры, свободных от сапротрофных микро-
мицетов, соответствует опубликованным 
данным о том, что сапротрофные виды офи-
остомовых грибов и микромицеты, в частно-
сти представители р. Trichoderma, не проду-
цировали летучие вещества, привлекающие 
короеда-типографа [Kandasamy et al., 2023]. 
Остаётся неясным отношение уссурийского 
полиграфа к сигнальным веществам культу-
ры L. sibiricum G13, и этот вопрос нуждается 
в дополнительных исследованиях.

Заключение
Выполненные исследования показали, что 

специфический фитопатогенный гриб-сим-
бионт уссурийского полиграфа – гриб 
G. aoshimae обладает аттрактивным действи-
ем в отношении своего переносчика. Полу-
ченные результаты позволили предположить 
существование летучих сигналов двух типов, 
действующих на разных этапах жизненного 
цикла переносчика. Получено подтвержде-
ние, что на этапе поиска деревьев для засе-
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ления G.  aoshimae способен усиливать их 
привлекательность. Но, начиная развиваться 
в проводящих тканях после переноса его ко-
роедом в ствол, мицелий гриба ещё не имеет 
достаточных энергетических и пластических 
ресурсов для синтеза сигнальных веществ de 
novo, и продуцирование веществ с аттрактив-
ным эффектом, скорее всего, он производит 
за счёт трансформации летучих терпенов 
хозяина. Следует подчеркнуть, что, соглас-
но полученным данным, кроме «преобра-
зованных» грибом веществ, аттрактивными 
свойствами обладают компоненты раневой 
смолы пихты сибирской и даже продукты 
их модификации другими видами грибов, не 
являющихся специфическими симбионтами 
полиграфа, однако их воздействие на жуков 
заметно слабее.

При близком контакте с пихтовыми чур-
баками жуки уссурийского полиграфа при 
втачивании показали предпочтение участ-
ков флоэмы, колонизированной мицелием 
G. aoshimae. При этом жуки выбирали зоны, 
где располагался зрелый мицелий, вступив-
ший в фазу вторичного биосинтеза и проду-
цирования разнообразных метаболитов. Это 
предполагает, что на близком расстоянии 
важную коммуникационную роль играют 
синтезированные de novo вторичные метабо-
литы гриба. Вместе с тем нельзя исключать, 
что обе группы сигнальных веществ могут 
действовать совместно, различаясь на опре-
делённых стадиях развития переносчика и 
связанного с ним микробоценоза по спектру 
летучих веществ и соотношению их долей.

Очевидно, что исследования коммуника-
ционной роли офиостомовых грибов необ-
ходимо продолжить из-за многообещающей 
перспективы контроля популяций стволовых 
вредителей через манипулирование связан-
ными с ними грибами и/или микробиомами в 
целом. Но необходимо учитывать сложность 
этой тематики и многообразие короедо-гриб-
ных ассоциаций на хвойных. В подобных ас-
социациях, различающихся по особенностям 
жизненных циклов переносчиков, условиям 
окружающей среды, кругу растений-хозяев и 
по видовому составу связанных с ними гри-
бов, коммуникационная роль офиостомовых 
грибов не обязательно должна подчиняться 

единому универсальному алгоритму. В раз-
ных ассоциациях возможны вариации спек-
тра продуцируемых «сигнальных» веществ, 
их происхождения и специфичности, време-
ни их максимального продуцирования и про-
явления активности на той или иной стадиях 
развития переносчика.
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COMMUNICATION WITHIN AN INVASIVE TANDEM: 
FOUR-EYED FIR BARK BEETLE POLYGRAPHUS PROXIMUS 

(COLEOPTERA: CURCULIONIDAE) – PHYTOPATHOGENIC 
FUNGUS GROSMANNIA AOSHIMAE (ASCOMYCOTA: 

HYPOCREOMYCETIDAE)
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In laboratory and field experiments, the role of the fungus Grosmannia aoshimae − the specific fungal 
symbionts of the four eyed fir bark beetle Polygraphus proximus − in chemical communication of beetles 
within vector populations was investigated. The evidences of the attractiveness of volatiles produced by the 
G. aoshimae mycelium were obtained that affected adult vector beetles both at the stage of choosing trees
for colonization and at the stage of determining the boring site during a direct contact with plant tissues. In
addition, it was found that terpenes of Siberian fir (Abies sibirica) and volatiles produced by Leptographium
mycoassociates of the black fir longhorn beetle (Monochamus urussovii) also demonstrated attractiveness
during tree colonization by bark beetles. However, the influence of these substances on P. proximus beetles
was less effective. It was supposed that semiochemicals produced by the G. aoshimae may be subdivided
into two groups: 1) host monoterpenes chemically modified by the fungus; 2) volatiles produced de novo
by mature mycelium that has reached the secondary biosynthesis phase. Volatiles of the first type may play
a predominant role at the stage of primary selection and colonization of new trees during the mass flight of
P. proximus beetles. Semiochemicals of the second type are important for the vector offspring, especially
for young beetles to attract them for maturation feeding to the phloem areas colonized by the fungus, where
the nitrogen content has increased and the concentration of host defensive substances has reduced. The im-
portance of studying chemical communications between bark beetles, their fungal symbionts, and the host
plant is noted, since this is necessary for developing methods for monitoring and control of xylophagous
pest populations.

Key words: bark beetles, conifers, ophiostomatoid fungi, chemical signaling interactions.
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ОБНАРУЖЕНИЕ ПОПУЛЯЦИИ АМУРСКОГО ЧЕБАЧКА 
PSEUDORASBORA PARVA (ACTINOPTERYGII: CYPRINIDAE) 
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Амурский чебачок Pseudorasbora parva внесён в список Топ-100 самых опасных видов для природ-
ных экосистем России. Этот вид рыб был недавно обнаружен в одном из водоёмов Московской области 
(Россия), то есть в районе, расположенном значительно севернее его основной части современного 
ареала. Видовая идентификация обнаруженных рыб была подтверждена по морфологическим и мо-
лекулярно-генетическим признакам. Присутствие разновозрастных особей, включая многочисленных 
сеголетков, доказывает успешное размножение и натурализацию вида в данном водоёме. Однако 
долгосрочная устойчивость обнаруженной популяции, вероятность образования нового очага инвазии 
и соответственно перспективы динамики северной границы ареала до конца не ясны.

Ключевые слова: амурский чебачок, биологические инвазии, ДНК-баркодинг, инвазионный вид, 
потенциальный ареал, COX1.
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Введение
Для европейской части России характерно 

наибольшее таксономическое разнообразие 
инвазионных чужеродных видов, что связано 
с более интенсивной антропогенной транс-
формацией этой территории по сравнению 
с другими районами страны [Petrosyan et al., 
2018; 2023]. При этом непрерывно поступают 
сообщения о находках в европейской части 
России новых чужеродных видов самых раз-
нообразных таксономических групп [Nekhaev, 
Palatov, 2016; Sokolov et al., 2017; Lebedeva et 
al., 2024; Petrovskiy et al., 2024] или даже о по-
явлении здесь видов, которые впервые обнару-
жены на территории России [Selifonova, 2012; 
Reshetnikov et al., 2014; Kovalev et al., 2017; 
Reshetnikov, Akhatov, 2025]. В числе разноо-
бразных таксономических групп выделяются 
многочисленные чужеродные виды лучепе-
рых рыб, активно осваивающие водоёмы евро-
пейской части России [Ilmast, Sterligova, 2016; 
Reshetnikov et al., 2017; Makhrov et al., 2023; 
Artamonova et al., 2025; Bardukov et al., 2025].

Амурский чебачок Pseudorasbora 
parva (Temminck et Schlegel, 1846) (отряд 

Cypriniformes, сем. Cyprinidae) является 
одним из самых «агрессивных» чужерод-
ных видов рыб в европейской части России 
[Ivancheva et al., 2014; Karabanov et al., 2021; 
Barkhalov et al., 2023; Болдырев и др., 2024] 
и относится к видам-эксплерентам, активно 
занимающим свободные или нарушенные 
местообитания [Makhrov et al., 2026]. Этот 
вид представляет угрозу для нативных прес-
новодных экосистем и был включён в спи-
сок Топ-100 самых опасных для природы 
России [Решетников и др., 2018]. В послед-
нее время появились сообщения об отдель-
ных находках в бассейне Волги: одна особь 
была поймана в 2024 г. в дельте Волги и ещё 
одна особь – в 2024 г. в р. Вершаут на тер-
ритории Пензенской области [Великоцкая 
и др., 2024; Levin et al., 2026]. Однако исто-
рически этот вид происходит из районов 
южных широт, поэтому его продвижение в 
северные районы европейской части России 
предположительно должно иметь климати-
ческие ограничения [Vidal Ferrández et al., 
2022; Tabasinezhad et al., 2023], как это было 
убедительно показано для многих других 
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видов южного происхождения [Adamova et 
al., 2022; Reshetnikov et al., 2023].

Обнаружение случаев инвазии чужерод-
ных видов в новые для них районы является 
нетривиальной задачей. Для этой цели ис-
пользуют разнообразные методические под-
ходы, включая усилия для получения прямых 
доказательств, например визуальные наблю-
дения или сбор образцов с использованием 
активных (например, применение собак-де-
текторов) [Fukuhara et al., 2010] или пассив-
ных [Marchioro et al., 2020] средств отлова, 
а также косвенные, такие как использование 
фотоловушек [Mihelič, Krofel, 2012], анкети-
рование населения и анализ баз данных в сети 
«Интернет» [Cerri et al., 2022], тестирование 
образцов средовой ДНК [Yu et al., 2025] или 
паразитологический анализ синтопичных ви-
дов [Reshetnikov, Sokolov, 2020]. Однако по-
явление чужеродных видов в новых для них 
районах зачастую имеет непредсказуемый 

характер, поэтому нередко их обнаружение 
происходит случайно [Зуев, Яблоков, 2013].

Цель сообщения – представить сведения 
об обнаружении популяции амурского чебач-
ка в Московской области, то есть в северных 
широтах со сравнительно суровыми клима-
тическими условиями, в которых обитание 
этого чужеродного вида рыб ранее не было 
известно.

Материалы и методы
Карьер Нажицы (55.7843 с.ш., 38.8427 

в.д.) находится в Орехово-Зуевском город-
ском округе Московской области поблизости 
от деревни Нажицы. Данный песчаный ка-
рьер заполнен водой не менее 20 лет назад, 
гидрологической связи с речной сетью нет. 
Местоположение водоёма представлено на 
рис. 1. Карта подготовлена с использованием 
QGIS 3.40.0 [QGIS Development Team, 2024], 
инвазионный ареал амурского чебачка дан 

Рис. 1. Местоположение находки популяции амурского чебачка Pseudorasbora parva на территории Московской 
области: красный кружок – нахождение его популяции в карьере Нажицы; синяя штриховка – современный инва-
зионный ареал, по данным GBIF [2026]; чёрный контур на правой карте – современные границы г. Москва; фото 
амурского чебачка (из карьера Нажицы) сделано К.В. Пикелем. 
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по базе данных GBIF [2026]. Площадь водо-
ёма составляет приблизительно 0.3 км2. Дно 
песчаное, местами покрыто большим коли-
чеством коряг. Детритовые отложения слабо 
выражены.

Отлов материала проводили при помощи 
постановки трёх ихтиологических ловушек с 
2 входами и размерами основной части 50×80 
см и каждого входа 7×15 см, а также 12 лову-
шек с размерами основной части 20×40 см и 
входов 5×10 см. Снасти были установлены 12 
сентября 2025 г. Ловушки были размещены в 
прибрежной зоне на глубине 50–70 см среди 
коряг, макрофитов и свисающих в воду вет-
вей кустарника. Время экспозиции составило 
4 суток. Дополнительно использовали ихтио-
логический сачок с диаметром обода 40 см и 
ячеей 1 мм, которым облавливали прибреж-
ные мелководные участки.

Для первичной морфологической диа-
гностики признаки взяты из монографии 
Г.В.  Никольского [1956]. Морфологический 
анализ проводили по количественным (ме-
ристическим), пластическим и альтернатив-
ным неметрическим (формула глоточных 
зубов) признакам [Правдин, 1966], ранее 
успешно использованным для идентифика-
ции чебачков р.  Pseudorasbora [Makhrov et 
al., 2013]. ДНК-идентификация проведена 
для 10 особей из карьера Нажицы по локусу 
5’-фрагмента митохондриального гена ци-
тохромоксидазы-c (COX1) с использованием 
универсальных праймеров “Fish-1” [Ward 
et al., 2005] по описанной ранее методике 
[Makhrov et al., 2013]. Первичный анализ 
хроматограмм, сборка контигов и редактиро-
вание последовательностей проводили в при-
ложении Sanger Reads Editor пакета Unipro 
UGENE v.53 [Okonechnikov et al., 2012]. По-
лученные последовательности были зареги-
стрированы в международной базе генетиче-
ских данных GenBank (NCBI) под номерами 
PX931681–PX931685, PX981768–PX981772 
(Московская обл.) и PX982847–PX982864 
(другие выборки из нативной и новой ча-
стей ареала для более точного определения 
филогеографической структуры). Подроб-
ная информация о сиквенсах представлена 
в Приложении, табл. П1 (https://osf.io/ny5vg/
files/5t9yu). Для определения филогеогра-

фических связей между полученными по-
следовательностями из GenBank (NCBI) 
было сформировано глобальное выравнива-
ние [табл. S1 в Приложении 1: https://osf.io/
ny5vg/files/5t9yu], включающее представите-
лей всех четырёх больших филогенетических 
линий P.  parva [по: Karabanov et al., 2021]. 
Построение сетей гаплотипов выполнено по 
прогрессивному алгоритму Integer NJ net в 
программе PopART v.1.7 [Leigh et al., 2015].

Результаты
Особи амурского чебачка обнаружены 

16.09.2025 в карьере Нажицы. Всего отловле-
ны 12 взрослых особей с абсолютной длиной 
(TL) = 5–10 см и 80 ювенильных особей дли-
ной приблизительно 20 мм. На момент об-
следования (14:00) параметры окружающей 
среды были следующими: t воздуха = 23 °C, 
t воды = 20 °C, pH воды = 7. В ловушках по-
мимо семи взрослых особей были обнаруже-
ны особи ротана Perccottus glenii Dybowski, 
1877 (Odontobutidae) и серебряного карася 
Carassius gibelio (Bloch, 1782) (Cyprinidae), 
относящегося к таксономически сложной 
группе C. auratus complex. При облове сачком 
в зоне прибрежных макрофитов в течение по-
лучаса были отловлены ещё 85 особей амур-
ского чебачка (5 взрослых особей, остальные 
были сеголетками). 

Тело пойманных рыб вальковатое, уд-
линённое. Рот верхний, очень маленький. 
Усиков нет. Чешуя крупная, плотно приле-
гающая, по наружному краю с пигментной 
окантовкой. На боку тела у молодых особей 
имеется чёткая тёмная полоска, менее вы-
раженная у взрослых рыб. Глоточные зубы 
однорядные. Диагностические признаки об-
наруженных особей амурского чебачка при-
ведены в таблице.

Дополнительно видовая идентификация 
амурского чебачка была подтверждена при 
помощи секвенирования последовательности 
COX1, успешно применяемой для штрих-ко-
дирования рыб-вселенцев [Karabanov et al., 
2022]. От десяти особей нами получены по-
следовательности COX1 длиной 656 п.н., 
относящихся к двум гаплотипам, различаю-
щимся 5 нуклеотидными заменами (все за-
мены синонимичные). Положение обнару-



161РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

Таблица. Диагностические признаки рыб рода Pseudorasbora

Признак
Популяция, №

1 (ad.) 1 (juv.) 2 3 4 5
N, экз. 1 22 85 33 36 8
SL, мм 47.7 12.7 65.6 47.7 98.0 39.0
c/SL, % 26.6 27.1 23.4 25.4 15.6 25.1
do/c, % 26.7 26.1 23.4 24.9 27.5 30.8
ao/c, % 29.1 30.3 33.3 32.6 33.3 25.3
io/c, % 37.1 39.7 49.5 43.5 36.9

aD/SL, % 51.7 50.1 48.8 48.2 47.4
H/SL, % 24.1 22.1 21.7 22.1 19.2 20.0

D III 7 III 7 (II) III 7 (II) III 7 III 7 II 7
A III 6 III 6 (II) III 6 (II) III 6 III 6 III 6
P I 12 I 12 I 12–13 I 12–13 I 11–13 I 15
V I 7 I 7 I 7 I 6–7 I 7 I 8
ll 40 38–41 35–39 35–38 43–45 7–15* (35–36)

sD 6 6 5–6 5–6 5–6 6–7
sA 5 4–5 3–4 4 4–5 5

Vert. 37 36–38 35–38 35–38 42–44
d.ph. 5–5 5–5 5–5. 5–4.4–5 5–5 5–5 5–5

Примечание. Популяции P. parva: 1 – Россия, Московская обл., карьер Нажицы, ad – половозрелый самец (2+), 
juv. – неполовозрелые рыбы; 2 – Россия, бассейн р. Амур, оз. Петропавловское [Makhrov et al., 2013]; 3 – Россия, 
бассейн р. Уссури, оз. Орловское [Makhrov et al., 2013]. Другие родственные виды: 4 – P. elongata [Yue, 1998; Kong 
et al., 2006]; 5 – P. interrupta [Xiao et al., 2007], * – боковая линия неполная, указано число прободённых чешуй. 
Обозначения признаков: SL – стандартная длина, с – длина головы; H – наибольшая высота тела; do – диаметр 
глаза, ao – длина рыла, io – межглазничное расстояние; D, A, P, V – число каких лучей соответственно в хвостовом, 
спинном, анальном, грудном и брюшном плавнике; ll – число чешуй в боковой линии; sD, sA – число рядов чешуй 
над и под боковой линией; Vert. – общее число позвонков; d.ph. – формула глоточных зубов.

Рис. 2. Сеть гаплотипов для фрагмента гена COX1 мтДНК амурского чебачка из разных регионов: алгоритм 
Integer NJ net [Leigh et al., 2015]; число нуклеотидных замен показано отрезками на рёбрах сети; площади кругов 
пропорциональны числу изученных последовательностей с данным гаплотипом; буквы обозначают основные 
филогенетические линии [по: Karabanov et al., 2021]; стрелки и частичная цветовая заливка указывают положение 
гаплотипов изученных образцов из карьера Нажицы. Цветовое обозначение регионов: 1 – Азия, нативная часть 
ареала; 2 – Азия, инвазионная часть ареала; 3 – Ближний Восток и Южная Европа; 4 – Россия, инвазионная часть 
ареала; 5 – Восточная Европа; 6 – Западная Европа.
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женных вариантов COX1 на сети гаплотипов 
относительно других известных филогенети-
ческих линий P. parva представлено на рис. 2.

Обсуждение
По диагностическим признакам (см. 

табл.) особи из Московской области были 
идентифицированы как амурский чебачок 
P. parva. Незначительные морфометрические
отличия от выборки из типового местооби-
тания (Дальний Восток), вероятно, связаны
с локальными экологическими условиями.
Результаты секвенирования COX1 также по-
зволяют с уверенностью диагностировать
выловленных рыб как P.  parva (см. рис. 2).
Все изученные особи относятся к филоге-
нетической линии «A» [по: Karabanov et al.,
2021], широко распространённой на террито-
рии России и сопредельных стран. Вероятнее
всего, распространение линии «А» является
результатом случайной интродукции с эконо-
мически ценными видами дальневосточных
растительноядных рыб в процессе их пред-
намеренной интродукции в западные райо-
ны СССР. Посадочный материал дальнево-
сточных карповых рыб для водоёмов СССР
имеет происхождение преимущественно из
Амурского бассейна [Карпевич и др., 1975],
тогда как интродукция в водоёмы Европы
осуществлялась в том числе и из водоёмов
Китая [Karabanov et al., 2010, 2021]. Данная
географическая дифференциация нашла от-
ражение в генетической структуре амурского
чебачка на новых территориях [Karabanov et
al., 2021]: в России и сопредельных странах
доминирует генетическая линия «A», исто-
рически преобладавшая в амурском регионе,
тогда как линия «B», характерная для круп-
ных речных систем Центрального Китая, ши-
роко представлена в Центральной и Южной
Европе. Все изученные особи из Московской
обл. также относятся к филогенетической
линии «A». Следует отметить, что один из
гаплотипов из Московской обл. идентичен
гаплотипу MN947241 из рыбоводных прудов
около г.  Ростов-на-Дону. Весьма вероятно,
что происхождение обнаруженной нами под-
московной популяции связано с перемещени-
ем посадочного материала либо с переносом
рыб рыбаками-любителями.

Наличие большого числа сеголетков под-
тверждает, что этот вид рыб образовал само-
воспроизводящуюся популяцию в изученном 
водоёме Московской области. На начало 2026 
г. в базе данных GBIF была указана также 
ещё одна точка находки этого вида рыб для 
Московского региона (в районе д. Домодедо-
во), однако анализ информации выявил, что 
эта точка ошибочна: точность её геопривязки 
183 км, а другие записи данного наблюдате-
ля от указанной даты расположены в другом 
удалённом регионе страны. Это довольно 
распространённая ошибка неверифицирован-
ных записей в базах данных GBIF/iNaturalist, 
почти половина из которых требует тщатель-
ной проверки [Zizka et al., 2020].

Выявление популяции амурского чебачка 
в Московском регионе имеет важное значе-
ние, поскольку ранее этот инвазионный вид 
рыб не был зарегистрирован в каком-либо 
районе планеты севернее 49-й параллели. 
В настоящее время это единственная под-
тверждённая популяция этого вида в данном 
регионе. Однако перспективы долгосрочно-
го существования популяции амурского че-
бачка в Московском регионе и вероятность 
формирования центра вторичного рассе-
ления неясны, поскольку межгодовые ко-
лебания абиотических факторов или иные 
причины могут повлиять на устойчивость 
данной популяции.

Заключение
Получены доказательства натурализации 

амурского чебачка в Московской области, то 
есть значительно севернее основной террито-
рии его современного распространения. По-
добные регистрации и последующие много-
летние наблюдения популяций чужеродных 
видов исключительно важны для верифика-
ции потенциальных ареалов их будущего гео-
графического распространения, построенных 
на основе моделей распространения видов 
(SDM) с учётом климатических факторов. 
Тем не менее для подтверждения долгосроч-
ной устойчивости таких популяций, обнару-
женных в новых для них климатических ус-
ловиях, необходим многолетний мониторинг 
их состояния.
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DETECTION OF A POPULATION OF TOPMOUTH GUDGEON, 
PSEUDORASBORA PARVA (ACTINOPTERYGII: CYPRINIDAE),  

IN THE MOSCOW REGION, RUSSIA
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The topmouth gudgeon (stone moroko), Pseudorasbora parva, is listed among the Top 100 most dangerous 
species for the natural ecosystems of Russia. This fish species was recently discovered in a water body in the 
Moscow region (Russia), an area located significantly north from its current main invasive range. Species 
identification of the collected specimens was confirmed based on morphological and molecular genetic fea-
tures. The presence of individuals of different age groups, including numerous yearlings, confirms successful 
reproduction and naturalization in the water body. However, the long‑term sustainability of the detected 
population, perspective of the secondary distribution, and, accordingly, the prospects for the dynamics of 
the northern range boundary remain unclear.

Key words: invasive alien species, biological invasions, COX1, DNA-barcoding, potential range, stone 
moroko.
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НОВЫЕ ДАННЫЕ О РАСПРОСТРАНЕНИИ СОЮЗНОГО 
КОРОЕДА IPS AMITINUS (EICHHOFF, 1872) (COLEOPTERA: 

CURCULIONIDAE, SCOLYTINAE) В ЗАПАДНО-СИБИРСКОМ 
РЕГИОНЕ ИНВАЗИИ
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В статье представлены результаты рекогносцировочного обследования кедровых насаждений 
Томской и Кемеровской областей, проведённого в 2025 г. с целью мониторинга распространения 
инвазионного короеда Ips amitinus (Eichhoff, 1872). Установлено незначительное смещение границ 
инвазионного ареала на северо-восток Томской области, где новое местонахождение вредителя вы-
явлено в окрестностях д. Орехово (Первомайский район). В Кемеровской области вид впервые обна-
ружен в горных лесах Тисульского района (вблизи д. Московка), а также отмечен в посёлке Шерегеш 
(Таштагольский район). Таким образом, за последние пять лет известная граница распространения 
I. amitinus в Западной Сибири сместилась в южном направлении примерно на 320 км. Отмечается,
что есть высокий риск натурализации союзного короеда в горных кедровых массивах Кемеровской
области с дальнейшим продвижением вредителя в Республику Алтай.

Ключевые слова: союзный короед, Ips amitinus, Pinus sibirica, Западная Сибирь, инвазия.
DOI: 10.35885/1996-1499-19-2-171-174

Введение
Союзный короед Ips amitinus (Eichhoff, 

1872) – исконный представитель энтомофау-
ны горных хвойных лесов Центральной Ев-
ропы [Cognato, 2015], который в последние 
десятилетия стремительно распространяет-
ся за пределы первичного ареала. В резуль-
тате естественного расселения во второй 
половине XX – начале XXI века вид прочно 
закрепился в северо-западных регионах Рос-
сии, где на данный момент не является мас-
совым [Økland et al., 2019; Мандельштам, 
Селиховкин, 2020]. Однако с 2019 г. отме-
чена инвазия вредителя в Западную Сибирь, 
где он перешёл на новую кормовую породу 
– сосну кедровую сибирскую Pinus sibirica
Du Tour [Kerchev et al., 2019], проявив высо-
кую агрессивность. По последним данным,
площадь очагов в припосёлковых и моно-
породных кедровниках превысила 3000 га
[Керчев и др., 2021; Опасный вредитель…,
2022]. Учитывая высокую вредоносность
вида в новом ареале, своевременный мони-
торинг является необходимым условием для

разработки эффективных лесозащитных ме-
роприятий и сохранения уникальных кедро-
вых лесов региона.

Материалы и методы
В июне-июле 2025 г. проведено ре-

когносцировочное обследование по пер-
спективным направлениям распростране-
ния союзного короеда в припосёлковых и 
естественных кедровых насаждениях Том-
ской и Кемеровской областей. В древостоях 
проведён осмотр состояния крон деревьев 
на предмет усыхания по вершинному типу, 
осмотр валежных ветвей и деревьев. При-
сутствие инвазионного вида в насаждениях 
подтверждалось обнаружением под корой 
особей, идентифицированных как I. amitinus 
по ряду морфологических признаков [Старк 
1952; Kerchev et al., 2019]. Коллекционный 
материал (фиксированные в спирте имаго) 
хранится в лаборатории мониторинга угле-
родного баланса наземных экосистем ИМК-
ЭС СО РАН (г. Томск).
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Результаты
В Томской области наблюдается незна-

чительное смещение границ ареала на се-
веро-восток: новое местонахождение в д. 
Орехово Первомайского района (57.227096, 
86.654844) (см. рис.) располагается приблизи-
тельно в 20 км от ранее известного очага чу-
жеродного короеда в этом районе – д. Туендат 
[Керчев и др., 2021]. Короед обнаружен в ку-
старниково-зеленомошном лесу с примесью 
кедра. В результате обследования кедровых 
насаждений вблизи с. Тогур Колпашевского 
района (58.358218, 82.880165), с. Красный Яр 
Кривошеинского района (57.28899, 84.59830), 
оз. Малые Чертаны Первомайского района 
(57.508971, 85.950438) и с. Батурино Асинов-
ского района (57.741985, 85.178902) вреди-
тель не выявлен. 

В Кемеровской области союзный короед 
впервые обнаружен в пихтово-кедровых гор-
ных лесах (черневая тайга) в Тисульском рай-

Рис. Ранее известные и новые точки обнаружения союзного короеда в Западной Сибири: круглые метки – ранее 
известные местообитания; крест – короед не обнаружен; залитые метки с цифрой – новые точки обнаружения: 
1 – д. Орехово; 2 – д. Московка; 3 – пгт. Шерегеш.

оне вблизи д. Московка (55.441404, 88.040722) 
и встречается вдоль туристического маршрута 
Московка – Макаракский. На данный момент 
этот локалитет является самым восточным ме-
стом обнаружения I. аmitinus.

Вторым местом обнаружения вида стал 
поселок Шерегеш Таштагольского района 
(52.940844, 87.995492), где отмечена находка 
в пределах населённого пункта с массовым 
заселением короедом дерева, поваленного 
при проведении земляных работ. Таким об-
разом, известная граница обнаружения вида 
за последние 5 лет сместилась в южном на-
правлении приблизительно на 320 км относи-
тельно ранее отмеченной д. Старая Балахонка 
Кемеровского района (55.542504, 85.884384) 
[Керчев и др., 2021]. При этом в результа-
те обследования кедровых насаждений в г. 
Таштагол Таштагольского района (52.750840, 
87.852743) поселений союзного короеда не 
обнаружено.
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Обсуждение
Ограниченное расширение ареала 

I.  amitinus в северном направлении под-
тверждает предположение о неблагоприятных 
условиях для формирования его очагов мас-
сового размножения в естественных кедров-
никах равнинной таёжной зоны [Демидко и 
др., 2025]. На текущий момент затруднитель-
но однозначно определить, отсутствует ли 
вредитель в обследованных кедровниках или 
популяция находится в лаг-фазе [Richardson, 
2011]. Тем не менее риск дальнейшей экспан-
сии при накоплении критической численно-
сти в сопредельных местообитаниях, особен-
но в близкой к естественным насаждениям 
д.  Туендат, обусловливает необходимость 
продолжения мониторинга таёжных масси-
вов Томской области.

В отличие от равнинной тайги, горно-та-
ёжные экосистемы Кузбасса (Тисульский 
район) оказались уязвимы к инвазии: здесь 
I.  amitinus вызывает массовое усыхание ке-
дрово-пихтовых лесов. Высокая вредонос-
ность в насаждениях черневой тайги может 
свидетельствовать о том, что специфические 
параметры горных ландшафтов в сочетании 
с климатическими факторами более южных 
широт создают подходящие условия для 
успешного закрепления вида в естественных 
лесах.

Существенная экспансия в южном направ-
лении, несмотря на выраженную разобщён-
ность кедровых древостоев, может указывать 
на роль антропогенного фактора – непредна-
меренного переноса вредителя с неокоренной 
древесиной. Благодаря высокой адаптивности 
союзного короеда, выраженной в способно-
сти успешно осваивать различные типы ланд-
шафтов [Cognato, 2015; Керчев и др., 2021], 
возможности преодолевать расстояния более 
10 км [Koponen, 1980] и широкому кругу по-
тенциальных хозяев [Smirnov, Kerchev, 2024] 
ожидается дальнейшая натурализация вида 
на юге Кемеровской области и его продвиже-
ние в кедровые массивы Республики Алтай.
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NEW DATA ON THE DISTRIBUTION OF IPS AMITINUS 
(EICHHOFF, 1872) (COLEOPTERA: CURCULIONIDAE, 

SCOLYTINAE) IN THE WEST SIBERIAN INVASION RANGE
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of the Russian Academy of Sciences, Tomsk 634055, Russia
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The article presents the results of a reconnaissance survey of Siberian pine stands in the Tomsk and Ke-
merovo regions conducted in 2025 to monitor the spread of the invasive bark beetle Ips amitinus (Eichhoff, 
1872). A slight northeastward shift in the boundaries of the invasive range was established in the Tomsk 
region, where a new locality of the pest was identified in the vicinity of Orekhovo (Pervomaysky District). 
In the Kemerovo region, the species was recorded for the first time in the mountain forests of the Tisulsky 
District (near Moskovka) and was also found in the Sheregesh urban-type settlement (Tashtagolsky District). 
Thus, over the past five years, the known distribution limit of I. amitinus in Western Siberia has shifted 
approximately 320 km southward. It is noted that there is a high risk of further naturalization of the small 
spruce bark beetle in the mountain Siberian pine massifs of the Kemerovo region, with potential of further 
expansion into the Altai Republic. 

Keywords: small spruce bark beetle, Ips amitinus, Pinus sibirica, West Siberia, invasion .
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УДК 591.69:597.55 
 

МЕТАЦЕРКАРИИ ТРЕМАТОДЫ APOPHALLUS MUEHLINGI 
(JÄGERSKIÖLD, 1899) КАК БИОЛОГИЧЕСКИЕ ИНДИКАТОРЫ 
МИГРАЦИОННОЙ АКТИВНОСТИ И ФИЗИОЛОГИЧЕСКОГО 
СТАТУСА РАЗНОВОЗРАСТНЫХ ОСОБЕЙ ЧЕРНОМОРСКО-
КАСПИЙСКОЙ ТЮЛЬКИ CLUPEONELLA CULTRIVENTRIS 
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Предпринята попытка использовать метацеркарии трематоды Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 

1899) для оценки миграционной активности сеголетков и взрослых экземпляров натурализовавшейся 
в бассейне Верхней Волги теплолюбивой пресноводной формы черноморско-каспийской тюльки 
Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840). В лимнических условиях большого озеровидного Рыбинско-
го водохранилища нагульные миграции C. cultriventris проявились сравнительно слабо, что, вероятно, 
связано с необходимостью образовывать локальные субпопуляционные нерестовые группировки в 
небольших речных плёсах. В 2020 г. встречаемость метацеркарий в центральной части Рыбинского 
водохранилища из-за редких контактов с прибрежными поселениями первого промежуточного хо-
зяина трематоды – понто-азовского переднежаберного моллюска Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828) оказалась на уровне 1.75% у сеголетков и на уровне 2.65% у взрослых особей C. cultriventris. 
В лотических условиях верхнего участка Горьковского водохранилища, относимого к долинному 
типу, встречаемость метацеркарий в выборках сеголетков C.  cultriventris варьировала в 2020 г. в 
диапазоне 38.46–48.95%. В данном водоёме способность к совершению протяжённых нагульных 
миграций проявляется у молоди C. cultriventris уже в первые месяцы жизни (относительно крупные 
особи-доминанты). На примере средней части Горьковского водохранилища изучена возможность 
применения A. muehlingi в качестве биологического индикатора, указывающего на наличие в выборках 
физиологически слабых особей-аутсайдеров. В сформировавшихся здесь наиболее крупных очагах 
апофаллёза встречаемость метацеркарий не превысила 68.97% у сеголетков, хотя достигла уровня 
~100.00% у взрослых особей C. cultriventris. Большие различия в значениях показателей заражённости 
можно связать с селективным выеданием ихтиофагами части наиболее заражённых относительно 
слабых сеголетков-аутсайдеров. В частности, заражённые максимально интенсивно (> 50 экз. мета-
церкарий) сеголетки C. cultriventris отсутствовали в уловах пелагическим тралом в пределах зоны 
влияния подогретых сбросных вод Костромской ГРЭС, однако были найдены в выборке, собранной 
на защитных решётках водозабора ГРЭС, т.е. среди наименее склонных к миграциям и не попавших 
под серьёзный пресс пелагических рыб-ихтиофагов особей. 

Ключевые слова: вселенцы, пресноводная форма черноморско-каспийской тюльки, паразиты, 
очаги апофаллёза, Рыбинское водохранилище, Горьковское водохранилище. 
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Введение 
К важным негативным последствиям рас-

селения чужеродных видов гидробионтов 
относят распространение сопутствующих 
им гельминтов. По этой причине в пере-
чень наиболее опасных инвазионных видов 

был включён пресноводный понто-азовский 
моллюск Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 
1828), широко расселившийся за последние 
годы во многих водоёмах Европейской части 
России [Самые опасные…, 2018]. Для экоси-
стем водохранилищ бассейна Верхней Волги, 
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изучение представителей класса Trematoda, 
ассоциированных с данным моллюском на 
стадии партенит, стало актуальным уже на 
рубеже XX и XXI веков. При этом особенно 
заметным был быстрый рост численности по-
пуляций трематод рода Apophallus Lühe, 1909 
[Tyutin et al., 2013; Бисерова, 2016; Zhokhov 
et al., 2019]. В частности, в Горьковском во-
дохранилище (вдхр.) уже к 2014 г. в популя-
ции пресноводной формы черноморско-ка-
спийской тюльки Clupeonella cultriventris 
(Nordmann, 1840) (Pisces, Clupeidae) показате-
ли заражённости метацеркариями Apophallus 
muehlingi (Jägerskiöld, 1899) оценивались как 
одни из самых высоких среди рыб водоёмов 
Центральной России [Бисерова, 2016]. Важно 
подчеркнуть, что трематоды рода Apophallus 
могут быть патогенными и для окончательных 
хозяев: рыбоядных птиц, млекопитающих, 
человека [Odening, 1970; Ivanov, 2008; Hung 
et al., 2013]. Поскольку второй представитель 
рода Apophallus (  =  Rossicotrema) donicus 
(Skrjabin et Lindtrop, 1919) в бассейне Верх-
ней Волги получил меньшее распростране-
ние, именно регистрация у рыб метацеркарий 
A. muehlingi на начальных этапах натурализа-
ции L. naticoides в верхневолжских водохра-
нилищах была своеобразным индикатором 
формирования любого постоянного поселе-
ния этого южного моллюска-вселенца [Tyutin 
et al., 2013, 2022, 2023a, 2023b, 2024, 2026]. 
По нашему мнению, именно способность па-
разитировать на стадии метацеркарии у по-
шагово с юга на север осваивавшей волжские 
водохранилища C.  cultriventris могла быть 
одной из причин довольно быстрого, даже 
по сравнению с низовьями р. Волга [Ivanov, 
2008], развития верхневолжских очагов апо-
фаллёза, к настоящему времени – одной из ос-
новных разновидностей «чёрно-пятнистых» 
заболеваний рыб [Tyutin et al., 2023a]. В ус-
ловиях Верхней Волги, особенно в большом 
по площади Рыбинском вдхр., C. cultriventris, 
как короткоцикловый облигатный планкто-
фаг, в процессе натурализации проявила себя 
как очень успешный пищевой конкурент мо-
лоди местных видов рыб и стала важнейшим 
объектом питания рыб-ихтиофагов, способ-
ным давать очень значительные вспышки 
численности в благоприятные для её нереста 

годы [Рыбы Рыбинского…, 2015; Gerasimov 
et al., 2023b]. Степень патогенности метацер-
карий A. muehlingi для C. cultriventris не ясна 
до сих пор. Отчасти это связано с тем, что из-
за растянутого во времени порционного не-
реста для C. cultriventris в условиях верхне-
волжских водохранилищ не вполне очевидна 
даже естественная для стайных рыб диффе-
ренцировка группировок сеголетков на отста-
ющих в росте аутсайдеров и более крупных 
лидеров. Ранее было показано, что в бассей-
не Верхней Волги распределение метацерка-
рий A. muehlingi у C. cultriventris может быть 
очень неравномерным и различаться даже в 
примерно одинаковых по плотности популя-
циях, сформировавшихся в соседних водохра-
нилищах [Tyutin et al., 2013, 2023a; Структура 
и функционирование…, 2018]. Поскольку по-
мимо A. muehlingi в верхневолжских популя-
циях C. cultriventris обычно регистрируются 
только единичные экземпляры метацеркарий 
1–2 видов местных трематод, представляется 
важным проанализировать причины форми-
рования такого перерассеянного распреде-
ления метацеркарий A. muehlingi. Учитывая, 
что наиболее заражённые физиологически 
слабые особи C.  cultriventris должны селек-
тивно элиминироваться ихтиофагами, особый 
интерес вызывает паразитологическая ситуа-
ция в зоне влияния тёплых вод Костромской 
ГРЭС (средняя часть Горьковского вдхр.). В 
этой зоне, которая остаётся одним из наибо-
лее привлекательных мест нагула рыб многих 
видов, были отмечены пелагические группи-
ровки сеголетков C. cultriventris с максималь-
ной для акватории Горьковского вдхр. длиной 
тела и весьма перерассеянное распределе-
ние метацеркарий A. muehlingi [Tyutin et al., 
2023a]. При работе в режиме максимальной 
нагрузки сброс подогретой воды из водоё-
мов-охладителей Костромской ГРЭС в Горь-
ковское вдхр. может обеспечивать разницу 
температур в 5–8°С по сравнению с фоновы-
ми значениями, что обычно приводит к повы-
шению плотности многовидовых скоплений 
рыб в этой части акватории [Голованов, База-
ров, 2008; Gerasimov et al., 2023a]. 

Цель работы – на примере Рыбинско-
го и Горьковского водохранилищ изучить 
возможность использования метацеркарий 
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A. muehlingi в качестве биологических ин-
дикаторов миграционной активности раз-
новозрастных особей пресноводной формы
C. cultriventris, а также для оценки общего
физиологического и иммунологического ста-
туса разновозрастных особей этого вида рыб.

Материал и методы
Районы проведения исследований. Ос-

новной сбор материала для данного исследо-
вания был проведён в северной части Горь-
ковского и центральной части Рыбинского 
водохранилищ в ходе летне-осенних экспе-
диционных рейсов НЭС ИБВВ РАН «Акаде-
мик Топчиев» (см. рис.). Наиболее подробно 
в статье описываются выборки сеголетков 
Clupeonella cultriventris, отловленные в реч-
ном и переходном участках Горьковского вдхр. 
в конце сентября 2020 г. В акватории Рыбин-
ского вдхр. аналогичные пелагические тра-
ления были проведены в озеровидной части 
водоёма в июле 2020 г. Для сравнительного 
анализа многолетней динамики апофаллёза 
в Рыбинском вдхр. использованы результаты 
мониторинга популяции C. cultriventris этого 

водоёма, проводившегося с 2007 по 2017 г., 
часть из которых была кратко описана ранее 
[Структура и функционирование…, 2018]. 
Все траления выполнялись в стандартных 
точках (из числа включённых в сетку тра-
ловых станций лаборатории экологии рыб 
Института биологии внутренних вод им. 
И.Д. Папанина Российской академии наук) 
[Gerasimov et al., 2023a, 2023b; Tyutin et al., 
2023a]. При отлове выборок C.  cultriventris 
во всех случаях были использованы пелаги-
ческие тралы с шагом ячеи (в кутке) не бо-
лее 4–6 мм, горизонтальным раскрытием 
12–17 м и вертикальным раскрытием ~2 м. 
Для уточнения распределения метацерка-
рий Apophallus muehlingi у разновозрастных 
особей C.  cultriventris в районе влияния по-
догретых сбросных вод Костромской ГРЭС 
дополнительно использована выборка рыб, 
собранная в ноябре 2019 г. на защитных ре-
шётках водозабора данной электростанции 
(точка № 7 на рис.). 

Общие методические подходы к обра-
ботке проб. Перед неполным гельминтоло-
гическим вскрытием у всех особей измеряли 
длину тела до конца чешуйного покрова и для 
каждой из анализируемых размерно-возраст-
ных групп рыб или их интегральный выбо-
рок определяли диапазон разброса значений 
длины тела (l min–max, мм). Поскольку поло-
возрелые экземпляры C. cultriventris в нашем 
материале были представлены в основном 
особями возраста 1+, а особи 2+ в уловах или 
отсутствовали, или встречались единично, 
рассматривается единая возрастная группа – 
«взрослые особи». В большинстве случаев 
для более подробного анализа размерно-воз-
растной динамики заражённости метацерка-
риями A.  muehlingi интегральные выборки 
одновозрастных рыб разделяли на две при-
мерно равные по объёму группы – некрупных 
и сравнительно крупных особей. При этом 
исходили из постулата, что у стайных рыб, не 
имеющих выраженного полового диморфиз-
ма, проигрывающие в конкурентной борьбе и 
отстающие в росте сеголетки или двухлетки 
могут заведомо рассматриваться в качестве 
аутсайдеров, исходно уступающих особям-до-
минантам по физиологическим параметрам 
[Slivko et al., 2021; Mikheev, 2023]. Определе-

Рис. Схема расположения мест отлова пелагических 
выборок Clupeonella cultriventris в 2020 г.: Рыбинское 
водохранилище: 1 – северная граница участков пелаги-
ческих тралений в центральной части водоёма (58°40′ 
с.ш., 38°15′ в.д.); 2 – южная граница участков тралений 
в центральной части водоёма (58°18′ с.ш., 38°15′ в.д.); 
3 – условный центр озеровидной центральной части 
водоёма (58°30′ с.ш., 38°30′ в.д.); 4 – приплотинная часть 
водоёма (58°10′ с.ш., 38°45′ в.д.); Горьковское водохра-
нилище: 5 – верхняя часть речного участка водоёма (от 
58°01′ с.ш., 39°06′ в.д. до 57°45′ с.ш., 40°34′ в.д.); 6 – 
верхняя часть переходного участка водоёма (выше зоны 
влияния тёплых вод Костромской ГРЭС, от 57°46′ с.ш., 
40°43′ в.д. до 57°38′ с.ш., 41°04′ в.д.); 7 – средняя часть 
переходного участка водоёма (локальная зона влияния 
тёплых вод Костромской ГРЭС, 57°28′ с.ш., 41°21′ в.д.).
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ние видовой принадлежности метацеркарий 
рода Apophallus было проведено по их ориги-
нальным описаниям с учётом последующих 
систематических уточнений [Odening, 1970; 
Определитель…, 1987; Sándor et al., 2017]. 
Для корректного сравнения полученных в раз-
ные годы данных общий уровень заражённо-
сти рыб оценивали по количеству полностью 
развитых и достигших инвазионности мета-
церкарий, имеющих сформированные зачат-
ки гонад (обычный размер таких окружённых 
чёрным пигментом цист 0.20–0.30×0.30–0.35 
мм). При вскрытиях рыб были использованы 
световые биологические микроскопы МБС-9 
и МБС-10. При уточнении видовой принад-
лежности найденных метацеркарий и стадий 
их развития – световые микроскопы МБИ-3 и 
OLYMPUS-CX23LEDRFS1. Некоторые мето-
дические подходы частично описаны в пре-
дыдущей статье по данной тематике [Tyutin 
et al., 2023a]. 

Математическая и статистическая об-
работка результатов. Обработка результатов 
проведена с применением стандартных мето-
дик [Bush et al., 1997; Sokal, Rohlf, 2012]. В 
качестве основного показателя, характеризу-
ющего уровень заражённости, использовали 
встречаемость метацеркарий в выборках рыб 
(the infection prevalence – доля заражённых 
особей от общего числа исследованных эк-
земпляров с расчётом стандартной статисти-
ческой ошибки, P±SE, %). В работе также 
использован показатель интенсивности за-
ражения метацеркариями – число паразитов 
в отдельных экземплярах хозяина. При этом 
мы рассматривали только диапазон разбро-
са индивидуальных значений интенсивности 
заражения в конкретной выборке или размер-
но-возрастной группе рыб (the intensity range, 
IR min–max, экз.). Вместо среднего значе-
ния интенсивности заражения использован 
индекс обилия метацеркарий (the abundance 
– среднее количество паразитов на одну ис-
следованную особь хозяина с расчётом стан-
дартной статистической ошибки доли, A±SE). 
Степень статистической значимости разли-
чий арифметических средних оценивали по 
непараметрическому тесту Краскела – Уол-
лиса для независимых переменных (Kruskal 
– Wallis H-test, 2‑tailed). Оценку статистиче-

ской значимости различий между выражен-
ными в процентах долями (встречаемость ме-
тацеркарий) провели по непараметрическому 
χ2‑критерию Пирсона (Pearson`s Chi-square 
test). Использован наиболее распространён-
ный в ихтиопаразитологии уровень значимо-
сти p < 0.05000. 
 

Результаты
Использование метацеркарий тремато-

ды Apophallus muehlingi при определении 
общего физиологического статуса разно-
возрастных особей Clupeonella cultriventris 
(на примере выборок из Горьковского 
вдхр.). Обеднённая паразитофауна пресно-
водной формы C.  cultriventris, не сохранив-
шей при натурализации в верхневолжских 
водохранилищах ни одного вида паразитов из 
числа специфичных для сельдёвых рыб, по-
зволяет рассматривать отношения в системе 
A. muehlingi – C. cultriventris как на популяци-
онном, так и на организменном уровне практи-
чески в чистом виде. Наиболее интересные, на 
наш взгляд, результаты были получены в точ-
ке № 7 (см. рис.). Именно точку № 7 как зону 
максимального влияния тёплых сбросных вод 
Костромской ГРЭС можно принять за услов-
ный центр сформировавшегося в акватории 
Горьковского вдхр. наиболее крупного очага 
апофаллёза (в пределах участка от г. Кострома 
до г. Плёс протяжённостью ~70 км). Основные 
данные по вариабельности значений встре-
чаемости и индекса обилия метацеркарий 
A. muehlingi в выборках сеголетков и взрослых 
особей C.  cultriventris, собранных на защит-
ных решётках водозабора Костромской ГРЭС, 
а также отловленных пелагическим тралом в 
наиболее близких к ГРЭС стандартных точках 
пелагического лова (траления вблизи от г. Вол-
гореченск), приведены нами в табл. 1. 

Важно подчеркнуть, что при описании 
материала по Горьковскому вдхр. выбор-
ки C.  cultriventris из пелагических уловов в 
русловой части водоёма следует рассматри-
вать как состоящие из наиболее склонных к 
совершению нагульных миграций особей и, 
как следствие, максимально доступных для 
весьма многочисленных в зоне влияния тё-
плых вод ГРЭС рыб-ихтиофагов (особенно 
взрослых особей судака – Sander lucioperca 
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Linnaeus, 1758). К сожалению, очень неболь-
шое число взрослых C. cultriventris в пелаги-
ческих траловых уловах и полное отсутствие 
среди них незаражённых экземпляров не по-
зволяет категорично утверждать, что резуль-
таты исследования этой возрастной выборки 
действительно отразили реальную природ-
ную картину распределения метацеркарий в 
этой возрастной группе. Различие по индек-
су обилия (13.15±3.59 при n  =  13) с выбор-
кой сеголетков (8.39±0.82 при n  =  116) ока-
залось статистически незначимым (N = 129, 
H = 2.44, p > 0.11855). 

Таблица 1. Различия в значениях показателей заражённости метацеркариями Apophallus muehlingi у разноразмер-
ных сеголетков и взрослых особей Clupeonella cultriventris из средней части переходного участка Горьковского 
водохранилища (точка № 7 на рис.)

Параметры выборок
Размерные группы C. cultriventris Статистическая значи-

мость различийНекрупные особи Крупные особи
Сеголетки, n = 31 (защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС, ноябрь 2019 г.) 

nрыб, экз. 16 15  
lрыб min–max, мм 25–49 50–58  

P±SE, % 43.75±12.41 60.00±12.65 χ2 = 0.82, p > 0.36558 
IR min–max, экз. 2–73 1–67  

A±SE 9.51±4.64 18.87±6.75 H = 0.83, p > 0.36326 
Сеголетки, n = 116 (пелагический трал в зоне влияния тёплых вод Костромской ГРЭС, сентябрь 2020 г.) 

nрыб, экз. 55 61  
lрыб min–max, мм 24–44 46–57  

P±SE, % 56.36±6.69 80.33±5.09 χ2 = 7.76, p<0.00536* 
IR min–max, экз. 1–31 1–48  

A±SE 5.53±1.03 10.98±1.16 H = 13.48, p<0.00025*
Взрослые особи, n = 37 (защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС, ноябрь 2019 г.) 
nрыб, экз. 19 18  

lрыб min–max, мм 60–64 65–75  
P±SE, % 78.95±9.35 100.0 – 

IR min–max, экз. 8–110 2–23  
A±SE 29.32±6.42 8.94±1.58 H = 5.19, p<0.02268* 

Взрослые особи, n = 13 (пелагический трал в зоне влияния тёплых вод Костромской ГРЭС, сентябрь 2020 г.) 

nрыб, экз. 6 7  
lрыб min–max, мм 62–69 72–82  

P±SE, % 100.00 100.00 – 
IR min–max, экз. 1–47 3–23  

A±SE 14.83±7.35 11.71±2.91 H = 0.08, p > 0.77509 

Примечание. nрыб – число исследованных особей; lрыб min–max – диапазон разброса значений длины тела; P±SE – 
встречаемость метацеркарий; IR min–max – диапазон разброса индивидуальных значений интенсивности заражения 
в конкретной размерной группе рыб; A±SE – индекс обилия метацеркарий; *– различия между двумя размерными 
группами по данному показателю заражённости (в строках) статистически значимы; «–» – недостаточно данных 
для статистического анализа. 

Судя по структуре уловов в русловой ча-
сти Горьковского вдхр., а также по очень 
высокой встречаемости метацеркарий 
(~100.00%), основная масса взрослых осо-
бей C. cultriventris (за исключением единич-
но представленных в уловах, видимо, наибо-
лее слабых экземпляров) успешно избежала 
попадания в пелагический трал. Из-за этого 
детально анализировать данные по заражён-
ности взрослых особей C.  cultriventris в пе-
лагиали сложно, однако по значениям макси-
мальной интенсивности заражения и индекса 
обилия метацеркарий эта выборка выглядит 
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очень однородной. В выборке взрослых рыб, 
собранных с защитных решёток водозабора 
ГРЭС, размерная группа некрупных особей 
(с длиной тела 60–64 мм, при максимальном 
значении интенсивности заражения 110 экз.) 
по значению индекса обилия метацеркарий 
статистически значимо превзошла группу 
сравнительно крупных экземпляров. Группа 
относительно крупных особей с защитных 
решёток водозабора ГРЭС (с длиной тела 
65–75 мм) по всем показателям заражённости 
оказалась сходной с взрослыми особями из 
уловов пелагическим тралом. Это может быть 
результатом активного перемещения наибо-
лее крупных экземпляров C.  cultriventris из 
русловой части водоёма, где они подвержены 
прессу рыб-ихтиофагов, к береговой линии 
и обратно. Следует отметить, что интенсив-
ность заражения у таких активных мигрантов 
не превысила 50 экз. метацеркарий. 

Различия между двумя размерными груп-
пами сеголетков из пелагических уловов ока-
зались статистически значимыми и по значе-
ниям встречаемости, и по значениям индекса 
обилия. Сравнение размерных групп сеголет-
ков с защитных решёток Костромской ГРЭС 
не дало статистически значимых различий, 
но, вероятно, только из-за небольшого объёма 
выборки. В обоих случаях значения индекса 
обилия метацеркарий в группах крупных се-
голетков оказались примерно в 2 раза выше 
по сравнению с группами некрупных сего-
летков. Большие разбросы длины тела сего-
летков C. cultriventris (от 24 до 58 мм) отчасти 
предопределены исходно–порционным нере-
стом, характерным для этого вида рыб, отча-
сти являются результатом последующей диф-
ференцировки на группы отстающих в росте 
относительно мелких особей-аутсайдеров и 
сравнительно крупных особей-доминантов. 
Как следствие, общий пресс хищников и се-
лективное выедание наиболее заражённых 
аутсайдеров примерно одинаково проявились 
в группе крупных сеголетков и в группе не-
крупных сеголетков. В целом у сеголетков, 
собранных на защитных решётках водозабора 
ГРЭС, значения встречаемости метацеркарий 
оказались на 15–20% ниже, а диапазоны раз-
броса значений индивидуальной интенсив-
ности заражения и значения индекса обилия 

метацеркарий примерно в 2 раза выше, чем в 
аналогичных размерных группах сеголетков 
из пелагических тралов.

Из показателей заражённости для вы-
явления селективной смертности наиболее 
информативен индекс обилия. Так, у сего-
летков, собранных на защитных решётках 
водозабора ГРЭС, его повышенные значения 
напрямую связаны с присутствием сильно 
заражённых особей (с числом метацеркарий 
> 50 экз.) в обеих размерных группах. Подоб-
ные особи не выявлены при исследовании 
траловых уловов. Для интегральной выбор-
ки (n = 31 экз.) сеголетков, собранных на за-
щитных решётках водозабора Костромской 
ГРЭС, встречаемость метацеркарий оказа-
лась на уровне 51.61±8.98% при индексе оби-
лия 14.01±4.07. По показателям заражённо-
сти в интегральной выборке взрослых особей 
(n = 37 экз.) можно отметить, что, несмотря 
на более высокое значение встречаемости 
метацеркарий (89.61±8.98%), возрастное 
накопление метацеркарий у C.  cultriventris 
проявилось относительно слабо (рост индек-
са обилия только до 19.41±3.74). Значения 
встречаемости метацеркарий у сеголетков 
и взрослых особей различаются на весьма 
высоком уровне статистической значимости 
(χ2 = 11.83, p<0.00059), хотя различие между 
значениями индекса обилия выражено менее 
чётко (N = 68, H = 5.27, p<0.02166). 

Оценка миграционной активности 
C. cultriventris в Горьковском и Рыбинском 
водохранилищах по наличию метацерка-
рий A.  muehlingi. Значения интенсивности 
заражения иногда довольно сложно исполь-
зовать для оценки миграционной активности 
даже у сеголетков. Так, различие в уровнях 
заражённости 1–48 экз. метацеркарий в зоне 
влияния тёплых вод Костромской ГРЭС (точ-
ка №  7 на рис.) и 1–38 экз. метацеркарий в 
верхней части речного участка Горьковского 
вдхр. (точка №  5 на рис.) малоинформатив-
но. Для выявления миграций C.  cultriventris 
гораздо рациональнее использовать значе-
ния встречаемости метацеркарий. Регистра-
ция относительно высокой встречаемости 
метацеркарий в местах водоёмов, где гидро-
биологами не были выявлены постоянные 
поселения моллюска Lithoglyphus naticoides, 
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позволяет говорить о факте миграции рыб в 
эти точки (табл. 2). 

В 2020 г. условия для реализации жизнен-
ного цикла трематоды A.  muehlingi в точке 
№  7 можно считать вполне благоприятны-
ми. Высокая встречаемость метацеркарий у 
сеголетков C.  cultriventris из пелагических 
уловов (68.97%) позволяет говорить о суще-
ствовании стабильного очага апофаллёза. За 
счёт склонности части сеголетков-доминатов 
к миграциям против течения в верхней ча-

Таблица 2. Встречаемость (P±SE, %) метацеркарий Apophallus muehlingi у сеголетков и взрослых особей Clupeonella 
cultriventris из центральной части Рыбинского водохранилища и разных участков Горьковского водохранилища 

Параметры выборок
Возрастные выборки C. cultriventris

Сроки сбора материала
0+ 1+, 2+

Центральная часть Рыбинского водохранилища 
nрыб, экз. 624 133 Лето и осень 2007 г. 
P±SE, % 0.81±0.36 0.00  

Центральная часть Рыбинского водохранилища 
nрыб, экз. 874 378 Лето и осень 2008 г. 
P±SE, % 0.00 0.26±0.26  

Центральная часть Рыбинского водохранилища 
nрыб, экз. 78 2 Лето и осень 2009 г. 
P±SE, % 0.00 0.00  

Центральная часть Рыбинского водохранилища 

nрыб, экз. 752 683 Лето и осень 2010, 2011, 
2017 гг. 

P±SE, % 0.00 0.00 
Центральная часть Рыбинского водохранилища 

nрыб, экз. 57 113 Июль 2020 г. 
P±SE, % 1.75±1.74 2.65±1.51  

Верхняя часть речного участка Горьковского водохранилища*
nрыб, экз. 104 0 Сентябрь 2020 г. 
P±SE, % 38.46±4.77 –  

Верхняя часть переходного участка Горьковского водохранилища 
(зона выше влияния тёплых вод Костромской ГРЭС)* 

nрыб, экз. 143 0 Сентябрь 2020 г. 
P±SE, % 48.95±4.18 –  

Средняя часть переходного участка Горьковского водохранилища 
(зона влияния тёплых вод Костромской ГРЭС)** 

nрыб, экз. 116 13 Сентябрь 2020 г. 
P±SE, % 68.97±4.31 100.00±0.00  

Защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС*** 
nрыб, экз. 31 37 Ноябрь 2019 г. 
P±SE, % 51.61±8.98 89.19±5.11  

Примечание. Основные обозначения, как в табл. 1. * – данные по пелагическим уловам в этих участках (точки № 5 
и 6 на рис.) частично описаны в ранее опубликованной статье [Tyutin et al, 2023a]; ** – более подробные данные по 
этой точке пелагических тралений приведены в табл. 1; *** – во всех разделах данной таблицы, кроме последнего 
(защитные решётки водозабора Костромской ГРЭС), приведены результаты исследования выборок C. cultriventris 
из уловов пелагическим тралом. 

сти переходного участка Горьковского вдхр. 
(выше зоны влияния тёплых вод Костромской 
ГРЭС – точка №  6 на рис.) значение этого 
показателя оказалось только незначительно 
ниже – 48.95%. Даже в верхней части речного 
участка Горьковского вдхр. (точка № 5) встре-
чаемость метацеркарий (38.46%) менее чем в 
2 раза уступила значению этого показателя 
в точке №  7. Отличия уровня заражённости 
C.  cultriventris из верхнего участка Горьков-
ского вдхр. (точка № 5 на рис.) от показате-
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лей, полученных в 2020 г. для центральной 
части более северного Рыбинского вдхр. 
(точки №  1–3 на рис.), носят гораздо более 
принципиальный характер. Статистическое 
сравнение двух водохранилищ по значениям 
встречаемости метацеркарий в интегральных 
выборках сеголетков (n = 104 и n = 57 соот-
ветственно) выявило высокий уровень зна-
чимости различий (χ2  =  26.14, p  <  0.00001). 
При этом в Рыбинском вдхр. у сеголетков 
C.  cultriventris был найден только 1 экз. ме-
тацеркарий, а у взрослых особей интенсив-
ность заражения не превысила 1–3 экз. Как 
следствие, индекс обилия оказался очень низ-
ким как у молоди (0.02±0.02 при n = 57), так 
и у взрослых особей (0.05±0.03 при n = 113). 
Возрастные различия в данном случае оказа-
лись статистически незначимыми и по значе-
ниям встречаемости метацеркарий (χ2 = 0.13, 
p > 0.71459), и по значениям индекса обилия 
(N = 170, H = 0.01, p > 0.92111). 

Важно подчеркнуть, что до настоящего 
времени по результатам гидробиологиче-
ского мониторинга постоянные поселения 
моллюска L.  naticoides зарегистрированы 

только в Волжском плёсе водоёма, тогда как 
C. cultriventris склонна образовывать локаль-
ные субпопуляционные нерестовые груп-
пировки во всех трёх речных плёсах. В цен-
тральной части Рыбинского вдхр. в 2020 г. 
метацеркарии A. muehlingi были зарегистри-
рованы у C.  cultriventris после длительного 
перерыва, однако такие случаи были редкими 
даже при больших вспышках численности 
этого короткоциклового вида рыб на ранних 
этапах натурализации. Для лучшего понима-
ния данных, приведённых в табл. 2, они до-
полнены табл. 3, в которой приведены резуль-
таты исследования выборок C. cultriventris из 
пелагических тралов, выполненных в 2007–
2010 гг. непосредственно в речных плёсах 
Рыбинского вдхр.: Моложском (западном), 
Шекснинском (северном) и Волжском (юж-
ном). 

Так, в 2007 г., при высокой численности 
сеголетков C. cultriventris в Волжском плёсе 
некоторые из них мигрировали в южный уча-
сток центральной части Рыбинского вдхр. В 
2008 г. был зарегистрирован массовый уход 
взрослых особей южной нерестовой группи-

Таблица 3. Встречаемость (P±SE, %) метацеркарий Apophallus muehlingi у сеголетков и взрослых особей Clupeonella 
cultriventris в речных плёсах Рыбинского водохранилища на начальных этапах натурализации (2007–2010 гг.) 

Возрастные группы 
C. cultriventris

Речные плёсы Рыбинского водохранилища

Моложский Шекснинский Волжский

Лето и осень 2007 г. 

0+ 0.00 (358) 0.00 (531) 5.00±0.50 (2082) 

1+, 2+ 0.00 (467) 0.00 (62) 0.70±0.30 (965) 

Лето и осень 2008 г. 

0+ 0.00 (1205) 0.00 (288) 0.30±0.10 (1931) 

1+, 2+ 1.50±0.40 (796) 1.40±0.40 (1086) 1.10±1.10 (88) 

Лето и осень 2009 г. 

0+ – – 0.80±0.60 (253) 

1+, 2+ – – 0.60±0.40 (475) 

Лето и осень 2010 г. 

0+ – – 0.40±0.20 (694) 

1+, 2+ – – 0.80±0.60 (245) 

Примечание. Основные обозначения, как в табл. 1. В скобках везде указано число исследованных рыб – nрыб, экз.; 
«–» – отсутствие данных. Во всех разделах табл. приведены результаты исследования выборок из уловов пелаги-
ческим тралом; ранее часть этих данных приводилась в виде кратких обзоров [Структура и функционирование…, 
2018; Tyutin et al., 2023a]. 
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ровки в другие речные плёсы. При этом мета-
церкарии A. muehlingi были зарегистрирова-
ны у взрослых особей как в Моложском, так 
и в Шекснинском плёсе, а также «на проходе» 
– в центральной части водоёма. Численность 
популяции C. cultriventris в 2020 г. была от-
носительно невысокой. Отлов и сеголетков, 
и взрослых особей был проведён вблизи ге-
ографического центра водохранилища (в ос-
новном у затопленных населённых пунктов 
с. Пчелье, с. Красное, с. Всехсвятское). Об-
наружение метацеркарий A. muehlingi у трёх 
взрослых особей C.  cultriventris в озеровид-
ной центральной части водоёма в 2020 г. те-
оретически можно объяснить протяжённой 
нагульной миграцией этих рыб из Волжско-
го плёса. Однако находку этого паразита у 
некрупного сеголетка (с длиной тела 27 мм) 
логичнее связать с развитием пока не выяв-
ленного при гидробиологическом монито-
ринге водоёма нового постоянного поселения 
моллюска L.  naticoides за пределами Волж-
ского плёса – непосредственно в приплотин-
ной части Рыбинского вдхр. (участок № 4 на 
рис.). Первичная интродукция моллюска в 
этот участок водоёма видимо произошла ещё 
в 2007 г. Однако плотность этого приплотин-
ного поселения L.  naticoides до настоящего 
времени явно не очень высока и не обеспечи-
вает высокой заражённости локальных груп-
пировок рыб. 

Обсуждение
Важно подчеркнуть, что ещё в 2005 г. 

ситуация по апофаллёзу на большей части 
акватории Горьковского вдхр. была отно-
сительно благополучной [Tyutin et al., 2013, 
2023a]. В этот период в пелагических выбор-
ках Clupeonella cultriventris метацеркарии 
Apophallus muehlingi встречались только в 
средней части водоёма (усреднённое по не-
скольким точкам тралений значение встре-
чаемости – 31.80%, интенсивность зараже-
ния – не более 1–8 экз.). Однако уже в 2014 
г. встречаемость метацеркарий A.  muehlingi 
у взрослых особей C.  cultriventris достигла 
уровня 84.00% при индексе обилия – 48.00 
[Бисерова, 2016]. Судя по полученным нами 
в 2019–2020 гг. результатам, можно говорить 
о том, что в среднем участке Горьковского 

вдхр. (относимого к переходному типу по ре-
жиму проточности) сохраняются благопри-
ятные условия для реализации жизненного 
цикла A. muehlingi. Основной причиной это-
го, вероятно, является тепловое загрязнение, 
приводящее к развитию достаточно плотных 
поселений теплолюбивого и умеренно рео-
фильного моллюска Lithoglyphus naticoides 
[Tyutin et al., 2023a, 2024]. Помимо тёплых 
вод из водоёмов-охладителей Костромской 
ГРЭС в Горьковское вдхр. поступают подо-
гретые сбросные воды бытовых и промыш-
ленных стоков крупных населённых пунктов 
(г. Ярославль, г. Кострома, г. Волгореченск, г. 
Плёс и др.). 

Однако даже в границах крупного оча-
га апофаллёза использование метацеркарий 
A. muehlingi для выявления дифференцировки 
группировок сеголетков C. cultriventris на от-
стающих в росте физиологически и иммуно-
логически относительно слабых аутсайдеров 
и более крупных лидеров оказалось довольно 
сложным. Даже в зоне действия тёплых вод 
Костромской ГРЭС процесс этой дифферен-
цировки «маскируется» растянутым во време-
ни порционным нерестом C. cultriventris. Тем 
не менее наличие физиологически и имму-
нологически слабых аутсайдеров можно счи-
тать подтверждённым – заметным снижением 
показателей заражённости при воздействии 
на пелагические группировки C. cultriventris 
пресса рыб-ихтиофагов. В частности, разли-
чие между значениями индекса обилия ме-
тацеркарий у отловленных в русловой части 
Горьковского вдхр. и собранных на защитных 
решётках водозабора Костромской ГРЭС се-
голетков тюльки оказалось почти двукратным 
(8.39 экз. против 14.01 экз.). У взрослых осо-
бей тюльки это различие оказалось выражено 
в меньшей степени (13.15  экз. против 19.41 
экз.). По нашему мнению, в других участках 
верхневолжских водохранилищ сеголетков 
C.  сultriventris, не способных эффективно 
противостоять развитию до состояния ин-
вазионности большого числа метацеркарий 
A.  muehlingi, также можно рассматривать в 
качестве изначально наиболее слабых на ор-
ганизменном уровне особей (имеющих срав-
нительно невысокий физиолого-иммуноло-
гический статус). 
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Хорошо известно, что у сеголетков рыб 
заражение метацеркариями некоторых ви-
дов трематод может идти по пути быстрого 
формирования агрегированного распределе-
ния – за счёт прогрессирующего накопления 
после первых случаев попадания паразитов в 
организм хозяина [Mikheev, 2023]. Для гель-
минтов это зачастую значительно повышает 
возможность манипулирования поведением 
рыбы: как с целью повышения вероятности 
повторного заражения, так и с целью повы-
шения вероятности попасть в итоге в дефи-
нитивного хозяина-ихтиофага. Обычно такие 
процессы наиболее заметны в группах сего-
летков-аутсайдеров – у исходно наименее 
активных и наименее агрессивных особей, 
которые, проигрывая конкуренцию за пищу, 
постепенно отстают в росте. В нашем матери-
але патогенность A. muehlingi для сеголетков 
C. cultriventris проявилась не столь явно, хотя 
даже в зоне действия тёплых вод Костром-
ской ГРЭС была зарегистрирована локали-
зация метацеркарий не только в подкожном 
слое мускулатуры, но и в её глубине, а также 
вдоль костей скелета и на позвоночнике. 

Как уже отмечалось ранее [Tyutin et al., 
2013, 2023a], на организменном уровне прес-
новодная форма C. cultriventris в верхневолж-
ских водохранилищах пока не стала иде-
альным хозяином для A. muehlingi и до 75% 
личинок гельминта может погибать вскоре 
после проникновения в мышечную ткань 
хозяина. Важно также отметить, что, на при-
мере метацеркарий трематоды Bucephalus 
polymorphus Baer, 1827, у пресноводной фор-
мы C. cultriventris ранее была описана более 
высокая восприимчивость к заражению у 
особей с типично пресноводными гаплотипа-
ми (по полиморфному локусу Ldh) по срав-
нению с особями, имеющими морской гапло-
тип Ldh [Тютин и др., 2010]. Однако степень 
внутрипопуляционного генетического поли-
морфизма C.  cultriventris не является столь 
высокой [Рыбы Рыбинского…, 2015; Струк-
тура и функционирование…, 2018; Karabanov 
et al., 2022, 2025], чтобы только этим объяс-
нять все случаи неравномерного распреде-
ление метацеркарий A.  muehlingi. Селектив-
ный пресс рыб-ихтиофагов на группировки 
C.  cultriventris, разный по интенсивности в 

разных участках водоёмов, также может быть 
одной из важных причин очень неравномер-
ного распределения метацеркарий в пелаги-
ческих выборках этого хозяина. 

Другой обычной причиной неравномерно-
го распределения метацеркарий A. muehlingi 
в пелагических выборках C.  cultriventris яв-
ляется сравнительно высокая миграционная 
активность, особенно заметная в речных 
участках водохранилищ. В условиях Горьков-
ского вдхр. способность к совершению про-
тяжённых нагульных миграций проявляется 
у относительно крупных сеголетков-доми-
нантов уже в первые месяцы жизни [Tyutin et 
al., 2023a]. Довольно высокие показатели за-
ражённости C. cultriventris в самом верхнем 
(относимом к речному типу) участке Горьков-
ского вдхр. в 2020 г. явно связаны именно с 
миграцией против течения значительной ча-
сти наиболее крупных сеголетков. В услови-
ях самого крупного из числа верхневолжских 
Рыбинского вдхр., где C.  cultriventris, как и 
на начальных этапах натурализации, предпо-
читает нереститься в небольших по площади 
речных плёсах, она проявляет относительно 
слабую в масштабах водоёма миграционную 
активность. В данном случае регистрация ме-
тацеркарий A. muehlingi может послужить не 
только биологическим индикатором для вы-
явления сравнительно редких случаев массо-
вых миграций этого вида рыб, но и индикато-
ром появления новых локальных поселений 
моллюска L. naticoides. 

Многие особенности паразитарных си-
стем A. muehlingi в бассейне Верхней Волги 
зависят от гидрологических особенностей 
конкретного водоёма. Хотя сравниваемые в 
данной статье два водохранилища территори-
ально близки, они относятся к принципиаль-
но разным гидрологическим типам. Самое 
северное в волжском каскаде Рыбинское вдхр. 
– довольно крупный слабопроточный водоём 
озёрного типа [The river Volga…, 1979]. При 
нормальном подпорном уровне (отметка 102.0 
м БС) площадь его водного зеркала достигает 
~4550 км2. Помимо собственно озеровидной 
центральной части шириной до 56 км, гидро-
логи выделяют обособленные Моложский и 
Шекснинский плёсы и неширокий Волжский 
плёс между плотиной Угличской ГЭС и цен-
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тральной частью водохранилища. Хотя пес-
чаные отложения, в принципе пригодные для 
обитания моллюска L.  naticoides, занимают 
значительную часть дна водоёма, постоянные 
поселения этого моллюска до настоящего 
времени зарегистрированы гидробиологами 
только для относительно небольшого по пло-
щади Волжского плёса [Структура и функци-
онирование…, 2018; Tyutin et al., 2022, 2023b, 
2024]. Летом 2019 г. в этом участке водоёма 
метацеркариями A. muehlingi оказались зара-
жёнными около половины из исследованных 
сеголетков плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758) [Tyutin et al., 2022]. Следующее за Ры-
бинским вдхр. в волжском каскаде Горьков-
ское вдхр. – не столь крупный водоём до-
линного типа с общей площадью ~1591 км2 

[The river Volga…, 1979; Izyumova, 1987]. По 
режиму проточности в Горьковском вдхр. до 
сих пор чётко выделяется только близкий к 
речному типу верхний участок. В средней ча-
сти водоёма проточность постепенно умень-
шается, а в приплотинной части образуется 
относительно небольшое озеровидное рас-
ширение (так называемое Юрьевецкое). Весь 
средний участок этого водохранилища по ги-
дрологическим характеристикам может быть 
отнесён к переходному типу и характеризу-
ется явно выраженным мозаичным характе-
ром распространения поселений моллюска 
L. naticoides [Tyutin et al., 2023a, 2024]. 

Для экосистем верхневолжских водохра-
нилищ, где число видов и плотность попу-
ляций пелагических карповых рыб относи-
тельно невелики [The river Volga…, 1979; 
Izyumova, 1987; Рыбы Рыбинского…, 2015; 
Структура и функционирование…, 2018; 
Gerasimov et al., 2023a, 2023b], роль разновоз-
растных группировок C. cultriventris в парази-
тарных системах, формируемых A. muehlingi, 
мы оцениваем как весьма важную. Учитывая, 
что формирование постоянной популяции 
C.  cultriventris в Горьковском вдхр. началось 
в 1984 г., а начало проникновения в Рыбин-
ское вдхр. отмечено только в 1993 г., можно 
предположить, что этот вид, ставший в обоих 
водохранилищах первым представителем се-
мейства Clupeidae, способствует сохранению 
внутрипопуляционного генетического разно-
образия A.  muehlingi. Тем не менее к числу 

принципиальных особенностей Рыбинского 
вдхр. следует отнести то, что в нём заметный 
вклад в поддержание численности гемипо-
пуляции метацеркарий A. muehlingi с самого 
начала формирования паразитарной системы 
вносят некоторые виды карповых рыб [Струк-
тура и функционирование…, 2018]. В целом, в 
пределах ареала трематоды A. muehlingi, наи-
более распространёнными вторыми промежу-
точными хозяевами можно считать предста-
вителей семейства Cyprinidae, для которых не 
выявлено достоверных случаев абсолютной 
резистентности к заражению этой трематодой 
[Ivanov, 2008; Sándor et al., 2017]. Важно так-
же отметить, что в Западной Европе для ме-
тацеркарий трематод рода Apophallus в ряде 
случаев отмечали довольно высокую степень 
морфологической и генетической изменчи-
вости. Помимо соответствующих типовым 
описаниям видов A.  muehlingi и A. donicus, 
у карповых рыб регистрировали, например, 
формы метацеркарий, генетически близкие 
виду A. muehlingi, но морфологически более 
сходные с метацеркариями A. donicus [Sándor 
et al., 2017]. В нашем материале все выявлен-
ные в выборках C.  cultriventris (как из Ры-
бинского, так и из Горьковского водохрани-
лища) экземпляры метацеркарий оказались 
соответствующими типовым морфологиче-
ским описаниям A. muehlingi [Odening, 1970; 
Определитель…, 1987]. При этом полностью 
развитые метацеркарии не имели существен-
ной вариабельности даже у разновозрастных 
особей C.  cultriventris, отловленных вблизи 
водозабора и зоны влияния подогретых сбро-
сных вод Костромской ГРЭС. 
 

Заключение
Рассматривая многолетнюю динамику раз-

вития очагов апофаллёза и локальные особен-
ности заражённости Clupeonella cultriventris 
в разных точках Рыбинского и Горьковского 
водохранилищ, можно отметить, что многие 
различия определяются очаговым характе-
ром распространения единственного пер-
вого промежуточного хозяина трематоды 
Apophallus muehlingi – моллюска Lithoglyphus 
naticoides. В силу невысокой приживаемости 
метацеркарий A.  muehlingi различия по сте-
пени заражённости между выборками сего-
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летков C.  cultriventris в некоторых участках 
водоёмов следует связывать не непосред-
ственно с гибелью части рыб под влиянием 
паразита, а с воздействием какого-либо до-
полнительного фактора. Для пелагических 
группировок C. cultriventris в качестве одного 
из таких факторов важно учитывать воздей-
ствие рыб-ихтиофагов, способных в некото-
рых точках водоёмов массово выедать самые 
слабые и малоактивные экземпляры сеголет-
ков-аутсайдеров. Помимо того, показатели 
заражённости C.  cultriventris в конкретных 
локальных биотопах в значительной степе-
ни могут зависеть от степени выраженности 
нагульных или нерестовых миграций наибо-
лее активных особей. Следует отметить, что 
использование выборок взрослых особей 
C. cultriventris как для оценки степени неод-
нородности группировок хозяина, так и при 
оценке миграционной активности затруднено 
явным избеганием охвата пелагическим тра-
лом, свойственным слабо заражённым экзем-
плярам. Не исключено, что поздней осенью 
уменьшение интенсивности заражения ме-
тацеркариями A.  muehlingi в группах самых 
крупных особей C.  cultriventris отчасти мо-
жет быть связано с естественной возрастной 
смертностью наиболее физиологически или 
иммунологически ослабленных после нере-
ста экземпляров. Учитывая вышеизложенное, 
дальнейший комплексный экологический мо-
ниторинг верхневолжских очагов апофаллёза 
представляется нам актуальным. 
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The authors used metacercariae of the trematode Apophallus muehlingi (Jägerskiöld, 1899) to assess the 

migration activity of fingerlings and adults of the thermophilic freshwater form of the Black and Caspian 
Sea sprat Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) naturalized in the upper Volga basin. In the limnic 
conditions of a large lake-like reservoir (the Rybinsk Reservoir), C. cultriventris showed relatively weak 
feeding migrations, which is probably due to the need to form local subpopulation spawning groups in small 
river reaches. This resulted to the minimal contacts with littoral settlements of the first intermediate host of 
the trematode, the Ponto-Azov prosobranch mollusk Lithoglyphus naticoides (C. Pfeiffer, 1828), in 2020 
the prevalence of metacercariae in the central part of the Rybinsk Reservoir was only 1.75% in fingerlings 
and only 2.65% in adult individuals. In 2020, under lotic conditions of the upper section of the Gorky Res-
ervoir, classified as a valley type, the prevalence of metacercariae in fingerling samples varied from 38.46 to 
48.95%. This is partially explained by the fact that, in this reservoir, juveniles of C. cultriventris (relatively 
large dominant individuals) have the ability to make long-distance feeding migrations already in the first 
months of their life. Based on the example of the middle section of the Gorky Reservoir, this paper examines 
the possibility of using A. muehlingi as a biological indicator for identifying the physiologically weakest 
individual-outsiders in fish samples. In the largest foci of apophallesis, formed in the middle section of the 
reservoir, the prevalence of metacercariae did not exceed 68.97% in fingerlings, whereas it reached ~100.00% 
in adult individuals of C. cultriventris. Large age differences, in terms of the prevalence of metacercariae, 
can be associated with the selective consumption of the most infected and physiologically relatively weak 
fingerling-outsiders by pelagic ichthyophages. Maximally infected (> 50 specimens of metacercariae) fin-
gerlings of C. cultriventris were absent in pelagic trawl catches within the heated discharge water zone of 
the Kostroma State District Power Plant, but were found in samples collected on the water intake protective 
grates of the power plant, i.e. among the individuals least prone to migration and not subject to serious 
pressure from pelagic ichthyophagous fish. 

Keywords: invaders, freshwater form of the Black and Caspian Sea sprat, parasites, foci of apophallesis, 
Rybinsk Reservoir, Gorky Reservoir. 
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Мониторинговые наблюдения были проведены в 2020–2023 гг. в российском секторе Каспийского 
моря. Основанием для работ послужило обнаружение в водах Каспия нового чужеродного вселенца 
– хищного гребневика Beroe ovata (Bruguière, 1789), способного существенно повлиять на состояние
биоты, потому что основной пищей для него является гребневик Mnemiopsis leidyi (Agassiz, 1865),
под прессом которого с конца 1990-х годов находится экосистема моря. Наблюдения показали, что за
четыре года обитания B. ovata сформировал полноценную каспийскую популяцию и занял свою эко-
логическую нишу. Установлено, что единственным объектом питания для B. ovata является M. leidyi,
численность которого за период наблюдений снизилась в 3 раза. На фоне падения численности M. leidyi 
отмечены положительные изменения в экосистеме моря, способствующие восстановлению запасов
мелких пелагических рыб – основных объектов промысла. Наблюдения показали, что, в силу своей
эврибионтности по отношению к B. ovata, M. leidyi обладает рядом преимуществ, которые позволяют
ему иметь больший ареал как в широтном, так и в вертикальном распространении. Отмечено, что на
фоне снижения численности M. leidyi произошла вспышка численности медузы Blackfordia virginica
Mayer, 1910, проникшей в Каспийское море еще в 50-х годах прошлого столетия. Являясь зоопланк
тофагом, B. virginica, по сути, стал пищевым конкурентом мелких пелагических рыб. Кроме того,
отмечено, что B. virginica не входит в спектр питания B. ovata.

Ключевые слова: инвазивные желетелые виды, Mnemiopsis leidyi, Beroe ovata, Blackfordia virginica, 
распространение, численность, условия среды, Каспийское море.
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Введение
В конце 1990-х годов в Каспийском море 

был обнаружен чужеродный вид – хищ-
ник-зоопланктофаг гребневик Mnemiopsis 
leidyi (Agassiz, 1865) [Ivanov et al., 2000]. 
Анализ развития популяции M.  leidyi в Ка-
спии в последующие годы показал, что ос-
нова его ареала сформировалась в Южном 
Каспии, где он обитает круглогодично [Ши-
ганова и др., 2003; Shiganova et al., 2023a]. В 
этом районе M. leidyi начинает размножаться 
и расти с началом весеннего потепления, а за-
тем распространяется в Средний и Северный 
Каспий. Основные факторы, определяющие 
размер популяции M. leidyi, – это температу-
ра и концентрация зоопланктона. Поскольку 
начальная популяция формируется зимой в 
Южном Каспии, зимнее выхолаживание ока-

зывает основное влияние на размер популя-
ции текущего года. M.  leidyi начинает про-
никать в западную часть Среднего Каспия в 
мае, распространяется по всей акватории и 
достигает Северного Каспия в конце июля 
– начале августа. Дальность проникновения
M. leidyi на север зависит от направления и
скорости течений. Преобладание восточных
и юго-восточных ветров способствует более
раннему проникновению M. leidyi в северные
районы моря. Проникновение более солёных
вод Среднего Каспия на север определяет
границы ареала M. leidyi в Северном Каспии.
Как правило, экземпляры, проникшие да-
леко в северные районы в область вод с со-
лёностью ниже 4‰, находятся в состоянии,
близком к морфологической деструкции. В
восточной части Северного Каспия M.  leidyi
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не встречался до 2010 г., возможно, из-за вы-
сокой концентрации взвеси и крайне низкой 
концентрации зоопланктона в этом районе 
[Шиганова и др., 2003]. 

Оказавшись в условиях новой среды, при 
обильной кормовой базе и отсутствии хищ-
ников M.  leidyi быстро размножился, дости-
гая высоких значений биомассы, не наблюда-
ющихся в Чёрном море [Камакин и др., 2002; 
Камакин и Егоров, 2005; Шиганова, 2000 
Шиганова и др., 2001; 2003]. Интенсивное 
выедание гребневиком зоопланктона, икры и 
личинок рыб привело к изменениям в экоси-
стеме на всех трофических уровнях. Числен-
ность зоопланктона многократно сократилась 
[Камакин и др., 2010, 2014; Шиганова и др., 
2001, 2003; Shiganova and Bulgakova, 2200; 
Shiganova et al., 2023a]. 

Поскольку зоопланктон это основа пита-
ния пелагических рыб планктофогов, пре-
жде всего килек, их численность сократи-
лась, вызвав последующее снижение запасов 
их потребителей – крупных пелагических 
и донных рыб, которые наравне с кильками 
являлись биоресурсами морского промысла 
[Шиганова, 2009; Камакин, Зайцев, 2012; Ка-
макин и др., 2018]. Это привело в упадок уло-
вы и промысел рыб в Каспии в целом [Кама-
кин и др., 2015]. Пострадал также каспийский 
тюлень [Камакин, Зайцев, 2012; Камакин и 
др., 2017, 2018; Шиганова, 2009; Shiganova et 
al., 2023b]. 

Учитывая позитивные последствия все-
ления в Чёрное море гребневика Beroe ovata 
(Bruguière, 1789), питающегося M.  leidyi, 
Каспийской экологической программой 
(Caspian Environmental Program – CEP) были 
организованы эксперименты по оценке воз-
можности и целесообразности вселения 
B. ovata в Каспийское море. Результаты экс-
периментов подтвердили возможность его 
вселения для контроля популяции M.  leidyi 
и его безвредность для экосистемы Каспия. 
Обоснование целесообразности такого все-
ления было представлено в «Оценке влияния 
вселения B. ovata в Каспийское море для вос-
становления его экосистемы» “Environmental 
Impact Assessment, including risk assessment” 
[Shiganova, 2004]. В течение трёх лет этот ма-
териал докладывался официальным предста-

вителям прикаспийских стран на заседаниях 
Каспийской экологической программы в Баку 
и в Министерстве окружающей среды в Мо-
скве, но единогласного одобрения представи-
телей всех прикаспийских стран получить не 
удалось.

Однако в 2019 г. в Южном Каспии [Roohi 
et al., 2022] и в 2020 г. в Среднем Каспии 
[Саяпин и др., 2021] был обнаружен греб-
невик B.  ovata, проникший, по-видимому, 
с балластными водами. Гребневик B.  ovata 
питается преимущественно зоопланктофа-
гами  Ctenophora, в первую очередь M. leidyi 
[Shiganova, 2004; Shiganova et al., 2023а]. 
С этого времени в экосистеме Каспия поя-
вился естественный регулятор численности 
M.  leidyi, способный содействовать её вос-
становлению. Последовавшие изменения в 
биоте подтвердили значительное улучшение 
состояния экосистемы. В наших исследова-
ниях, прежде всего, было отмечено сокраще-
ние популяции M. leidyi, а также увеличение 
численности и биоразнообразия популяций 
пелагических рыб-зоопланктофагов. Одна-
ко вместе с положительным эффектом была 
отмечена вспышка численности и расшире-
ние ареала вредоносной медузы Blackfordia 
virginica Mayer, 1910, завезённой в конце 
50-х годов ХХ века из Чёрного моря и ранее 
отмечавшейся преимущественно в Южном 
Каспии [Логвиненко, 1959; Shiganova et al., 
2023b]. 

Цель данного исследования в 2020–2023 
гг. заключалась в изучении состояния попу-
ляций обоих видов гребневиков и их воздей-
ствия на экосистему Каспия, а также в изуче-
нии численности и распространения медузы 
B.  virginica, входящей в состав желетелого 
макропланктона. Кроме того, в российском 
секторе моря исследован видовой состав и 
численность пелагических рыб-зоопланкто-
фагов, в большей степени пострадавших от 
M.  leidyi, будучи его пищевыми конкурента-
ми. 

Район работ
Каспийское море принято географически 

разделять на Северный, Средний и Южный 
Каспий. Средние глубины в море изменяют-
ся: от 5–7 м в Северном Каспии, 500–700 м 
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в Среднем и 700–800 м в Южном Каспии, с 
максимальной глубиной в Южном Каспии 
1025 м..  Средняя глубина моря составляет 
208 м. Каспийское море вытянуто в мери-
диональном направлении и расположено в 
разных климатических зонах: северная часть 
в зоне континентального климата, средняя – 
умеренного, южная – субтропического. На 
бассейн воздействуют холодные арктические 
воздушные массы с севера, тёплый и сухой 
континентальный воздух – с востока и тёплый 
и влажный воздух – с запада. Температура 
воды наиболее изменчива зимой и колеблет-
ся от -1–0,5 °C у кромки ледяного покрова в 
Северном Каспии до 11–13 °C в Южном Ка-
спии (рис. 1, В). Летом средняя температура 
поверхности моря составляет около 25–27 °C 
с максимумом в августе (рис. 1, А). С 2010 г. в 
связи глобальным потеплением температура 
воды в Южном Каспии начала увеличивать-
ся, и M. leidyi стал распространяться в Сред-
ний и Северный Каспий раньше, достигнув 
больших значений численности и биомассы 
[Kazmin, Shiganova, 2024; Roohi et al., 2022]. 
Сезонный термоклин образуется весной и 
полностью формируется к августу. Обычно 
он расположен на глубине 20–30 м в Среднем 
и 30–40 м в Южном Каспии. В конце ноября с 
сезонным похолоданием термоклин исчезает 
[Kosarev, 2006]. 

Наибольшие колебания солености, как 
зимой, так и летом наблюдаются в Северном 

Каспии: от 0,1‰ в дельтах рек Волга и Урал 
до 10–11‰ на границе Северного и Среднего 
Каспия (рис. 2).

В Среднем и Южном Каспии солёность 
колеблется в пределах 12,6–13‰. Изменчи-
вость поступления пресных вод в море (реч-
ной сток и осадки) вызывает колебания уров-
ня воды, которые в основном проявляются в 
Северном Каспии. В Среднем и Южном Ка-
спии, где собственный объём морской воды 
значительно превышает речной сток, измене-
ния уровня минимальны [Kosarev, 2006].

Рис. 1. Температура поверхности Каспийского моря (°С): А – в августе; В – в феврале 2023 г., по данным Росгидромет.

Рис. 2. Среднемноголетняя солёность воды в поверх-
ностном слое Каспийского моря (СПМ, ‰): А – зимой; 
В – летом.
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Материалы и методы
Экспедиционные работы проводились 

в северо-западной части Каспийского моря 
Южным научным центром РАН (ЮНЦ РАН) 
и Институтом океанологии им. П.П. Шир-
шова РАН (ИО РАН) с борта судна «Денеб» 
ЮНЦ РАН в ноябре 2020 г., августе 2021 г., 
августе-сентябре 2022 г. и сентябре-октябре 
2023 г. Во всех рейсах стандартный отбор 
проб планктонными сетями сочетался с ис-
следованиями подводной телеметрической 
системой, [Камакин и др., 2004; Ушивцев и 
др., 2022]. 

Телеметрия желетелых видов выполня-
лась на тех же станциях, где отбирались про-
бы макропланктона сетью. Основная цель 
телеметрии заключалась в изучении верти-
кального распространения макропланктона в 
столбе воды. Сочетание стандартных методов 
(сбор проб планктонными сетями) с иннова-
ционным методом (подводная телеметрия) 
позволило получить новые данные об изучае-
мых видах и состоянии экосистемы. 

Отбор проб макропланктона проводили 
вертикальными ловами от дна до поверхно-
сти с помощью планктонной конусной сети 
ИКС-50 (газ № 15) с диаметром входного от-
верстия 80 см. На каждой станции проводи-
ли 2–3 лова, результаты которых усредняли. 
Уловистость сети принималась равной 100%. 
Биомассу пробы измеряли объёмным мето-
дом и пересчитывали на кубический метр. 
Размер особей измеряли линейкой с точно-
стью до 1 мм. Параметры среды (температу-
ра, солёность, глубина, прозрачность) опре-
деляли с помощью гидрологических зондов 
CTD 48 и AR-5000.

Одновременно с отбором проб макроплан-
ктона сетью проводили наблюдения за видо-
вым, размерным составом, численностью и 
вертикальным распространением макроплан-
ктона в толще воды с помощью подводной те-
леметрии [Ушивцев и др., 2023].

Идентифицированные особи гребневиков 
(M. leidyi, B. ovata ) как в пробах, взятых се-
тью, так и по телеметрии разделяли на 3 раз-
мерные группы: мелкие – 1–5 мм; средние – 
6–8 мм; крупные – 9 мм и более. Наблюдения 
проводили в светлое и тёмное время суток. 
Кроме вертикального распределения желе-

телых организмов, на видеозаписях в форма-
те 4К (3840 пикселей по горизонтали и 2160 
пикселей по вертикали, всего 8,3 млн пиксе-
лей) в толще воды удавалось различать ско-
пления зоопланктона и визуально с помощью 
аппарата оценивать их численность, что да-
вало важную дополнительную информацию. 

Кроме того, с использованием телеме-
трии на фиксированных станциях (обозна-
чены жёлтыми треугольниками на картах) 
проводили подводные наблюдения за со-
стоянием ихтиофауны. Метод основан на 
наблюдении положительных фотореакций 
рыб [Никоноров, 1963]. Для этих наблюде-
ний на платформе устанавливали 4-метро-
вую штангу с закреплённой на конце лампой 
накаливания мощностью 500 Вт. Платформу 
погружали в придонный слой воды, вклю-
чали источник света и в течение 2-часовой 
экспозиции вели наблюдения и видеозапись 
за динамикой формирования скоплений, за 
видовым составом, численностью и поведе-
нием рыб в световой зоне. Работу проводили 
в тёмное время суток.

Результаты исследований
Экспедиция 2020 г.
Первая экспедиция состоялась 09 ноября 

2020 г. в период, близкий к окончанию веге-
тационного сезона. Исследования начались 
с северных станций района наблюдений. В 
ходе продвижения на юг, в районе Махачка-
лы, в сетных пробах впервые был обнаружен 
гребневик B. ovata [Саяпин и др., 2021]. При-
сутствие нового вида в пробах наблюдали и 
на других станциях в южном направлении 
(рис. 3). Средняя численность M.  leidyi по 
району составила 13 экз/м3, биомасса 1,91 г/
м3. Средняя численность B. Ovata – 9 экз/м3, 
биомасса 0,61 г/м3 (табл. 1). На станциях, где 
в пробах встречались оба вида гребневиков, 
численность M.  leidyi существенно снижа-
лась, что могло свидетельствовать о его по-
треблении B. ovata (см. табл. 1). 

Экспедиция 2021 г.
В 2021 г. экспедицию провели в начале 

августа. Гребневик M.  leidyi был обнаружен 
на 15 станциях (рис. 4; табл. 2). Обнаружить 
B.  ovata в период проведения работ не уда-
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Рис. 3. Район работ и расположение станций в ноябре 2020 г.

Таблица 1. Размерный состав и биомасса гребневиков в пробах, взятых планктонной сетью в районе исследований 
в ноябре 2020 г.

№ станции
M. leidyi B. ovata 

Численность
экз/м3

Биомасса,
г/м3

Длина,
мм

Численность
экз/м3

Биомасса,
г/м3

Длина,
мм

1 2 >0,01 1–3 10 0,52 5–20
2 3 >0,01 1–3 9 0,31 2–20
3 9 0,26 1–5 11 0,39 3–20
4 18 2,0 1–10 6 0,28 7–20
5 2 >0,01 3–5 12 0,56 5–20
6 – 9 0,57 5–20
7 42 15,7 1–7 – –
8 24 2,73 1–7 – –
9 12 0,60 1–5 15 1,73 3–25
13 12 3,4 3–7 7 0,54 5–20
14 – –
15 – – – –
22 7 0,18 3–5 – –

Средние 
значения 13 1,91 9 0,61

лось. Предположительно отсутствие B. ovata 
было связано с более поздними сроками 
его сезонной миграции в северную часть 
моря [Roohi et al., 2022]. Средняя биомасса 

M. leidyi по району составила 6,01 г/м3, что в 
3 раза превысило биомассу, наблюдавшуюся 
в присутствии B. оvata в 2020 г. (см. рис. 4; 
табл. 2). 
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Рис. 4. Район работ и расположение станций в августе 2021 г.

Таблица 2. Биомасса и размерный состав особей гребневика M.  leidyi в пробах, взятых планктонной сетью в 
августе 2021 г.

№ станции Численность
экз/м3

Биомасса
г/м3

Диапазон длины 
M. leidyi, мм

Преобладающая длина 
M. leidyi, мм

2 6 0,52 1–7 1–3
5 2 >0,01
6 15 4,8 1–12 5–8
9 11 18,57 1–25 5–7
10 0 – –
11 7 0,52 1–5 1–3
13 14 10,4 1–15 3–5
16 17 5,0 1–15 5–7
17 8 14,55 1–25 7–9
18 9 1,33 1–8 3–5
20 13 5,0 1–15 3–5
21 53 6,73 1–7 2–5
101 2 >0,01
104 5 0,5 1–8 3–5
105 4 0,24 1–7 3–5

Средние значения 12 6,01

Экспедиция 2022 г.
В 2022 г. экспедиция была проведена в 

начале сентября. В результате удалось из-
учить динамику сезонного проникновения 

B. ovata в северо-западную часть моря. Уста-
новлено, что граница его распространения 
находилась в южной части района исследо-
ваний (рис. 5).
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Сбор материалов исследований начали с 
северных станций. В пробах присутствовал 
только M.  leidyi. Его популяция достигала 
высокой численности (до 50 экз/м3), что со-
ответствует пику его размножения в авгу-
сте-сентябре при температуре воды 25°С, о 
чём свидетельствовало преобладание личи-
нок в пробах до 92% (табл. 3). 

Первые единичные экземпляры B. ovata, 
представленные в основном молодью, были 
обнаружены при значительном продвиже-
нии на юг в воды Среднего Каспия (см. рис. 
5, ст.  14). Юго-восточнее (ст. 15, 19) коли-
чество и размерный состав обнаруженных 
особей B.  ovata свидетельствовали о при-
сутствии полноценной разновозрастной по-
пуляции с наличием личинок, ювенильных 
и взрослых особей. Размерный состав ва-
рьировал в пределах 1–32  мм с преоблада-
нием личинок размером 1–3 мм, что свиде-
тельствовало о происходящем размножении. 
Численность M. leidyi на станциях с присут-
ствием B. ovata была существенно ниже, ве-
роятно, из-за выедания его B. ovata (см. табл. 
3 и 4; рис. 6). В целом за счёт большей пло-
щади распространения по району средняя 

Рис. 5.  Район работ и расположение станций в сентябре 2022 г.

биомасса M. leidyi была сравнительно высо-
кой и составляла 7,8 г/м3.

О том, что B. ovata относительно быстро 
подавляет M. leidyi, свидетельствуют наблю-
дения на станциях 15, 19, 21, расположенных 
по пути миграции B.  ovata с юга на север. 
Данные сетных и телеметрических проб на 
этих станциях показывают устойчивый тренд 
снижения численности M. leidyi. Простой рас-
чёт показывает, что при средней скорости те-
чения 1 км/ч и расстоянии между конечными 
стациями (15–21) 130 км B. оvata преодоле-
вает за пять с половиной (5,5) суток. На стан-

Рис. 6. Динамика численности гребневиков M.  leidyi 
(синяя линия) и B. ovata (красная линия) в районе работ 
в 2022 г., по данным проб планктонной сети.
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Таблица 3. Биомасса и размерный состав M. leidyi и B. ovatа в пробах, взятых планктонной сетью в сентябре 2022 г.

№ стан-
ции

M. leidyi B. ovata

Биомасса,
г/м3

Длина, мм
Биомасса,

г/м3

Длина, мм
Диапазон,

мм
Доминирующие

особи, %
Диапазон,

мм
Доминирующие

особи, %
1 7,46 1–7 3–5 (80)
2 20,73 1–10 3–5 (76)
3 <0,001 1–4 1–2 (75)
4 33,6 3–15 5–7 (78)
5 32,57 2–30 2–5 (92)
6 10,8 2–20 2–5 (85)
7 8,25 2–20 2–5 (90)
8 6,11 2–22 2–5 (83)
9 6,00 1–22 1–3 (81)
10 8,42 1–28 1–2 (92)
11 11,5 2–40 2–5 (86)
12 29,75 2–22 2–4 (77)
13 7,80 2–50 2–5 (85)
14 4,45 2–45 2–5 (70) <0,001 1–5 1 (85)
15 3,87 6–36 8–12 (63) <0,001 1–10 3–6 (83,3)
16 13,8 6–24 8–14 (82)
17 6,64 1–30 1–3 (81)
18 7,42 1–30 1–3 (72)
19 0,014 2–20 2–6 (57) 0,014 1–18 1–8 (84)
20 0,003 1–2 1–2 (57) 0,073 1–20 1–3 (70)
21 0,005 12-22 0,25 1–22 1–3 (72)

Средние
значения 10,1 0,068

Таблица 4. Численность и размеры (длина тела) гребневиков в столбе воды, по данным телеметрии в сентябре 2022 г..

№ станции 

Mnemiopsis leidyi, мм Beroe ovata, мм
Длина, мм Длина, мм

1-3 4-5 6 и > Всего 
особей

1-3 4-5 6 и > Всего
особейЧисло особей Число особей

8 22 35 19 76
9 25 39 17 81
10 39 47 26 112
11 60 64 55 179
12 134 110 79 323
13 69 64 45 178
14 103 105 52 260 8 12 9 29
15 5 15 21 41 57 90 45 192
19 3 10 13 10 13 6 29
21 5 6 21 32 6 7 4 17

ции 15 в начальной точке миграции биомасса 
M. leidyi составляла 3,87 г/м3, на станции 19 в 
50 км южнее – 0,014 г/м3 и на южной станции 

21 – 0,005 г/м3 (см. рис. 6; табл. 3). Таким об-
разом, за 130 часов биомасса M. leidyi в этом 
районе снизилась в 774 раза.
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Экспедиция 2023 г.
В 2023 г. исследования провели в конце 

сентября – начале октября (рис. 7).
Начало экспедиции состоялось 25 сентября 

с северных станций. В распресненной зоне с 
солёностью 3‰ на станциях 1–3 был обнару-
жен только M. leidyi с численностью 8–15 экз/
м3 и биомассой 3–9 мг/м3, что свидетельству-
ет о том, что это были личинки (см. рис. 7, 8; 
табл. 5). Южнее, в водах с солёностью 4–6‰, 
обнаружены наиболее многочисленные ско-
пления M. leidyi, достигавшие численности 30 
экз/м3 (ст. 4–8, см. табл. 5; рис. 8). 

Далее на юг солёность воды увеличилась 
до 8–10‰, и в пробах вместе с появлением 
B.  ovata стали отмечать существенное уве-
личение численности медузы B.  virginica, в 
связи с чем медузу тоже включили в состав 
изучаемых объектов. В составе проб последу-
ющих станций уже присутствовали все виды 
желетелых. С появлением в пробах B.  ovata 
численность и биомасса M.  leidyi, представ-
ленного в основном личинками, значительно 
упала (см. рис. 8; табл. 5). С продвижением на 
юг, на фоне резких колебаний, численность 
M.  leidyi продолжала уменьшаться, и на по-
следних станциях (27–31), на фоне роста чис-

Рис. 7. Район работ и расположение станций в сентябре-октябре 2023 г.

Рис. 8. Динамика численности гребневиков M.  leidyi 
(синяя линия) и B. ovata (красная линия) в районе работ 
в 2023 г., по данным проб планктонной сети.

ла B. ovata, M.  leidyi не был обнаружен (см. 
рис. 8, табл. 5). 

Особенностью состояния популяций в 
2023 г. был факт отсутствия в пробах на всех 
станциях взрослых особей как M. leidyi, так и 
B. ovata. В пробах были личинки и ювениль-
ные особи обоих видов размером 1–5 мм. 

Медуза B.  virginica встречалась повсе-
местно в водах с солёностью более 8–9‰. 
Наиболее плотные её скопления обнаружены 
в районе Махачкалы и южнее, вплоть до Дер-
бента. Южнее Дербента в пробах присутство-
вала только медуза (см. рис. 7; табл. 5). 
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Таблица 5. Размерный состав и биомасса желетелых в пробах, взятых планктонной сетью в сентябре 2023 г.

№
станции

Mnemiopsis leidyi Beroe ovata Blackfordia virginica

Биомасса,
г/м3

Длина, мм
Биомас-

са,
г/м3

Длина, мм
Биомас-

са,
г/м3

Длина, мм

Диапазон,
мм

Домини-
рующие, 

%

Диапа-
зон,
мм

Доми-
нирую-
щие, %

Диапа-
зон,
мм

Доми-
нирую-
щие,%

1 1,3 3–5 3 (80)
2 3,2 2–3 2 (60)
3 2,4 2–9 2–3 (90)
4 9,7 3–5 3 (70)
5 6,4 2–6 3 (70)
6 9,1 2–3 2 (70)
7 12,4 2–10 2–3 (90)
8 16,9 2–15 3–4 (60)
9 0,02 2–3 2 (90) 0,006 1–3 2 (90) 0,4 2–3 2 (90)
10 0,01 1–3 2 (90) 0,004 1–3 2 (90)
11 0,009 1 0,007 1–4 2 (80)
12 0,003 1–3 3 (60) 0,01 1–5 2 (60) 0,9 2–6 2 (90)
13 0,001 1–4 2 (70) 0,03 1–8 3 (60) 1,1 4–5 4 (90)
14 0,03 2–4 2 (70) 0,001 1 1,7 4–6 6 (90)
15 0,12 2–9 4 (60) 0,001 1 0,03 2 2 (90)
16 0,09 2–11 4 (60) 0,004 1–4 1 (90) 0,07 2–5 2 (90)
17 2,7 3–15 5 (60) 0,002 1 0,01 1
18 1,8 3–12 5 (70) 0,05 1–7 3 (60) 0,14 3
19 0,001 1 0,08 1–9 3 (70) 2,5 5–6 5 (80)
20 9,5 5–15 5 (60) 0,004 1–8 1 (90)
21 1,6 3–5 3 (90) 0,06 1–5 3 (70) 0,05 3–4 3 (90)
22 0,003 3 0,02 1–3 3 (60) 0,005 1
23 0,007 2–3 2 (60) 0,008 2–3 3 (70) 0,01 1
24 0,005 2–3 2 (70) 0,04 2–7 3 (60) 0,14 5
25 0,001 2 0,001 2 1,2 5–9 5 (70)
26 0,003 2 0,001 2 1,7 5–9 5 (60)
27 0,005 2 0,03 3–5 3 (70) 0,3 3–5 5 (80)
28 0,04 3–9 5 (60) 0,009 2–4 2 (80) 0,8 5–7 5 (70)
29 0,001 2 0,01 3–5 5 (60) 1,1 5–7 5 (70)
30 0,001 2 0,001 1 1,6 5–9 5 (60)
31 2,3 5–9 5 (70)

Средние 
значения 2,58 0,018 0,71

Обсуждение материалов исследований
Влияние температуры воды
В Чёрном море B.  ovata обитает уже 

почти 25 лет [Шиганова, 2009]. Сравнение 
зимней температуры воды в Чёрном и Ка-
спийском море показывает, что в последнем 
термические условия для обитания B. ovata 
зимой благоприятны только в Южном Кас-
пии (рис. 9).

С другой стороны, наблюдения с 2008 г. сви-
детельствуют о том, что численность M. leidyi 
в Южном Каспии снижается из-за повышения 
температуры воды до 30°C, это превышает 
температурный предел для его размножения. 
В то же время в Среднем и Северном Каспии 
численность M. leidyi увеличивается из-за бо-
лее раннего прогрева воды до температуры, 
благоприятной для размножения. В результа-
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Рис. 9. Температура воды в Чёрном и Каспийском морях 3 февраля 2023 г., по данным Росгидромет.

те M. leidyi достигает Среднего и Северного 
Каспия в июле, а B. ovata – в конце августа – 
начале сентября [Шиганова, 2009; Shiganova 
et al., 2023а].

В Каспийском море в тёплое время года 
при наличии сезонного термоклина B. ovata 
обитает в однородном слое с температурой 
25°С и выше, в зону термоклина и ниже не 
опускается. В Южном Каспии во время 
осеннего похолодания его кормовой объект 
(M.  leidyi) опускается в зону зимовки («ре-
фуги») с температурой ниже 10 °С, куда те-
плолюбивый B.  ovata проникнуть не может. 
По данным КаспНИРХ, в зимний период 
M. leidyi был обнаружен в Южном Каспии на 
глубине порядка 100 м в слое воды с темпе-
ратурой 7,4 °С и в Среднем Каспии при тем-
пературе 5,3 °С [Камакин и др., 2014, 2018]. 
Таким образом, эвритермный M. leidyi обла-
дает существенным экологическим преиму-
ществом над стенотермным B. ovata.

Подобное поведение гребневиков наблю-
дали в ходе телеметрических исследований в 
сентябре 2022 г. (рис. 10). В районе исследо-
ваний вертикальная структура характеризо-
валась выраженным термоклином на глубине 
19–20 м. В отсутствие B. ovata вертикальное 
распространение M.  leidyi ограничивалось 
горизонтом термоклина. На станциях 14, 15 и 
19 в составе макропланктона стал появляться 
B. ovata (см. рис. 5), при этом M. leidyi начал 
образовывать скопления под термоклином 
в слое воды с температурой 10–12 °С, куда 

B.  ovata не заходил. На рис. 10 в качестве 
примера показан вертикальный профиль рас-
пределения численности M. leidyi и B. ovata, 
полученный по телеметрическим измерени-
ям на станции 15 в ходе экспедиции 2022 г. 

Влияние солёности воды
Исследования меридионального распро-

странения B. ovata в связи с изменением солё-
ности воды показали следующие результаты. 
Наблюдения в ноябре 2020 г. проводили на 
последних стадиях вегетационного периода. 
К этому времени сезонное распространение 
желетелых видов достигает своих северных 

Рис. 10. Вертикальное распределение численности 
M. leidyi и B. ovata на станции 15, по данным телеме-
трии. Представлено число особей гребневиков на 11 
горизонтах от поверхности до глубины 25 м в темпера-
турном диапазоне 24–11 °С в сентябре 2022 г. Причем 
B. ovata был встречен в значительных количествах от 
поверхности до термоклина, тогда как M. leidyi был в 
основном обнаружен под термоклином.
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границ. Распространение B. ovata ограничи-
валось районом с солёностью 6,83‰ [Саяпин 
и др., 2021]. Состояние особей в пробах с та-
кой солёностью показало низкую активность 
гребневиков. В октябре 2023 г. распростра-
нение B. ovata ограничивалось водами с со-
лёностью 8‰ (рис. 11). Состояние особей в 
пробах показало нормальную активность. По 
результатам исследований можно предполо-
жить, что физиологический предел солёно-

сти для жизнедеятельности B. ovata в Каспии 
находится в пределах 7–8‰.

В октябре 2023 г. наблюдения показали, 
что M.  leidyi все еще встречается при солё-
ности 3–4‰ в Северном Каспии. Визуальные 
наблюдения за поведением гребневиков в 
пробах показали, что все особи были активны 
и находились в хорошем физиологическом 
состоянии. Этот факт может свидетельство-
вать о том, что M. leidyi является эврибионт-
ным видом по отношению не только к тем-
пературе, но и к солёности воды [Ушивцев и 
др., 2022, 2023]. Северная граница распро-
странения M. leidyi ограничивалась водами с 
солёностью 2–3‰, тогда как B. ovata начина-
ет встречаться при солёности 7–8‰ и выше 
(см. рис. 11).

Изменения в составе планктонных со-
обществ

В составе желетелого макропланктона в 
2023 г. среди гребневиков существенно уве-
личилась доля медузы Blackfordia virginica 
Mayer, 1910 – давнего вселенца, впервые об-
наруженного в южном Каспии в 1959 г. [Лог-

Рис. 11. Распределение солёности воды и зоны обитания 
гребневиков в районе исследований в сентябре 2022 г.

Рис. 12. Распределение численности (экз.), размерного состава (мм) и доли размерных групп (%) желетелых видов 
в сентябре-октябре 2023 г., по данным измерений телеметрическим комплексом.
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виненко, 1959]. Распространение в районе 
исследований численности всех трёх видов 
желетелых, по данным телеметрии, представ-
лены на рис. 12, и распределение биомассы, и 
по данным ловов сетью на рис. 13. 

Очевидно, что наиболее чувствительными 
организмами-индикаторами снижения эколо-
гического пресса M. leidyi могут быть виды, 
занимающие общую экологическую нишу. 
Одним из таких видов оказалась зоопланкто-
ноядная медуза B. virginica. Ретроспективный 
анализ видеоматериалов телеметрии показал, 
что с ноября 2020 г. по октябрь 2023 г. числен-
ность B. virginica возросла в 26 раз (рис. 14). 

Рисунки 12, А, В и 13, А, В указывают на 
взаимосвязь между гребневиками M. leidyi и 

Рис. 13. Распределение биомассы желетелых видов (г/м3) в сентябре-октябре 2023 г., по данным сборов планктон-
ной сетью.

Рис. 14. Численность B. virginica (экз/м3): А – 2020 г.; B – в 2022 г.; C– в 2023 г., по данным телеметрии.

B. ovata. В районах, где отсутствует B. ovata, 
наблюдается более высокая концентрация 
M. leidyi, и наоборот. Однако между B. ovata 
и B.  virginica подобной взаимосвязи не на-
блюдается (см. рис. 12, В, С и 13, В, С). На 
основании этого факта можно предполагать, 
что B.  virginica не входит в спектр питания 
B. ovata в Каспийском море. 

Численность и видовой состав ихтио-
фауны 

От вселения M. leidyi в первую очередь по-
страдали пищевые конкуренты рыбы-зооплан-
ктофаги. С 2000–2001 гг. в связи распростра-
нением M. leidyi по всему Каспию произошло 
катастрофическое сокращение уловов анчоу-
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Таблица 6. Видовой состав, численность и динамика образования скоплений рыб в зоне подводного источника света

Видовой состав 
рыб

Экспозиция,
мин

Количество особей
Ноябрь 2020 г. Oктябрь 2022 г. Oктябрь 2023 г.

Ст.1 Ст.2 Ст.3 Ст.1 Ст.2 Ст.3 Ст.1 Ст. 2 Ст.3

Сlupeonella cas-
pia (Svetovidov, 
1941)

10 0 3 1 6 14 3 60 55 75
30 17 24 9 26 49 150 150 500 650
60 40 32 70 70 105 230 850 1000 и > 1000 и >
90 70 40 85 560 350 300 2500 3000 и > 5000 и >
120 190 120 97 700 400 320 6000 10000 и > 10000 и >

Clupeonella
engrauliformis
(Borodin, 1904)

10 – – – – – – 7 0 15
30 – – – – – – 12 6 40 и >
60 – – – – – – 30 50 150 и >
90 – – – – – – 50 70 300 и >
120 – – – – – – 50 90 600 и >

Alosa caspia 
(Eichwald, 1838) 

10 0 0 0 0 0 0 2 3 0
30 2 1 3 1 0 2 17 12 23
60 1 3 2 0 0 1 11 15 11
90 0 4 6 3 1 1 2 7 9
120 2 2 1 2 1 2 3 4 5

Atherina boyeri 
Risso, 1810

10 0 0 0 0 3 4 5 2 16
30 4 0 0 4 9 3 35 8 45
60 12 3 1 5 3 5 50 60 34
90 15 8 4 8 11 6 60 60 30
120 21 8 12 23 8 9 60 60 65

Gobiidae Cuvier, 
1816

10 0 0 0 0 3 0 3 1 2
30 4 3 1 3 5 2 1 4 6
60 5 9 7 5 6 2 4 9 11
90 5 11 4 9 11 6 9 7 13
120 8 14 10 11 9 8 13 9 18

совидной кильки Clupea engrauliformis. Одна 
из причин состоит в том, что это тепловодный 
вид и период ее нереста и развития совпада-
ет с размножением и развитием M. leidyi, это 
способствует высокому уровню конкуренции 
за пищу между M. leidyi и взрослыми особями 
и личинками анчоусовидной кильки. Кроме 
того, поскольку эмбриональное и постэмбрио-
нальное развитие анчоусовидной кильки про-
исходит в поверхностном слое, её яйца и мел-
кие личинки непосредственно потребляются 
M. leidyi [Paritsky and Razinkov, 2014]. 

Запасы большеглазой кильки Clupea 
grimmi также пострадали от M. leidyi на всех 
стадиях, включая яйца, личинок, молодь и 
взрослых особей. Его личинки и молодь жи-
вут в верхнем слое и питаются зоопланкто-
ном, численность которых значительно со-

кратилась из-за конкуренции и хищничества 
M.  leidyi на их яйца и личинок [Paritsky and 
Razinkov, 2014].

Обыкновенная килька Clupea caspia по-
страдала меньше остальных, поскольку она 
способна мигрировать в солоноватые и даже 
пресноводные воды Северного Каспия и пи-
таться солоноватоводным и пресноводным 
планктоном [Roohi et al., 2010; Забралиева 
и др., 2006]. В результате килька обыкновен-
ная стала составлять основную часть уловов 
в Каспии. В целом ee доля в российских уло-
вах составила 67%, анчоусовидной кильки – 
32,7%, большеглазой – всего 0,8% [Paritsky 
and Razinkov, 2014]. Обыкновенная килька 
стала самым распространённым видом в Кас-
пии, о чём свидетельствуют объёмы вылова в 
России и Иране. 



203РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 2026

Результаты мониторинга ихтиофауны на 
постоянных точках наблюдений, проводив-
шегося с помощью телеметрического ком-
плекса в 2020, 2022 и 2023 гг., представлены 
в табл. 6 и на рис. 15.

Из пяти видов рыб, обнаруженных в рай-
оне наблюдений, наиболее многочисленной 
была килька обыкновенная Сlupeonella caspia 
(Svetovidov, 1941). В наблюдениях 2023 г. в 
составе скопления появилась килька анчоу-
совидная Сlupeonella еngrauliformis (Borodin, 
1904) (см. рис. 15). Эти виды характеризуют-
ся устойчивыми положительными фоторе-
акциями [Никоноров, 1963], что позволяет в 
течение экспозиции в режиме онлайн наблю-
дать за динамикой образования их скоплений, 
увеличением численности, за размерным со-
ставом и поведением. Различать эти виды в 
составе скопления позволяют их морфологи-
ческие признаки и поведенческие реакции. 
Так, С. caspia в зоне света занимала световое 
поле определённой освещённости, граница 
которого начинается на удалении 1–1,5 м от 
источника света. Кроме того, она чутко реа-
гировала на внешние раздражители (шумы, 
появление хищников в зоне света) и уходила 
из светового поля. С.  еngrauliformis демон-
стрировала устойчивый фототаксис, выра-
жающийся в поведении: круговые движения 
вокруг лампы, замирание, вращение вокруг 
оси тела. Этот вид килек концентрировался 
в непосредственной близости от источника 
света и не реагировал на внешние раздражи-
тели. Поэтому при появлении в зоне света 
хищника (сельдь, тюлень, осётр, белуга) ско-

пление С. caspia рассыпалось, и у источника 
света оставалась только С. еngrauliformis, что 
позволяло получать о ней репрезентативную 
информацию.

Результаты наблюдений на трёх станциях 
показали, что в ноябре 2020 г. при температу-
ре воды 15–16 °С в зоне света к концу экспо-
зиции (120 мин) образовывалось скопление 
килек С. caspia со средней численностью до 
130 экз. При этом активность рыб была край-
не низкой. В составе скопления в небольшом 
количестве присутствовали также атерина 
Atherina boyeri и вблизи дна – бычки Gobiidae.

В октябре 2022 г. температура воды на 
станциях составляла 18–19 °С. В световой 
зоне в конце экспозиции образовалось ско-
пление С. caspia средней численностью около 
400 экз. Активность рыб была слабой. В про-
цессе формирования скопления рост числен-
ности был более интенсивным по сравнению 
с данными наблюдений 2020 г., что указывает 
на возможное увеличение численности рыб в 
районе.

В октябре 2023 г. температура воды от по-
верхности до глубины 20 м была аномально вы-
сокой и составляла 21–22 °С. В световой зоне 
образовалось скопление С. caspia средней чис-
ленностью около 9000 экз. и С. еngrauliformis 
средней численностью около 250 экз. Рыбы 
вели себя очень активно. Скорость формиро-
вания скопления была на порядок выше, чем 
в 2022 г. В составе скопления появилась анчо-
усовидная килька С. еngrauliformis, не наблю-
давшаяся ранее в этом районе [Разинков и др., 
2023]. Этот вид килек в наибольшей степени 
пострадал от M.  leidyi [Камакин и др., 2017, 
2018; Карпюк и др., 2004, Шиганова и  др., 
2003]. Также в составе скопления существен-
но увеличилась доля сопутствующих рыб (см. 
табл. 6; рис. 15).

Увеличение численности пелагических 
рыб в районе наблюдений в период 2020–2023 
гг. свидетельствует об улучшении кормовой 
базы и условий их обитания в целом. Теле-
метрические наблюдения в 2023 г. визуально 
показали обилие зоопланктона на большин-
стве станций, особенно многочисленные ско-
пления мелких ракообразных были отмечены 
в ходе наблюдения за ихтиофауной.

Рис. 15. Численность и видовой состав ихтиофауны в 
районе исследований на стационарных точках телеме-
трических наблюдений в 2020, 2022 и 2023 гг.
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Заключение и выводы
В течение четырёх лет (2020–2023 гг.) 

ЮНЦ РАН совместно с ИО РАН проводили 
мониторинговые исследования макроплан-
ктона в северо-западной части Каспийского 
моря. В последние годы такие подробные ис-
следования в этом районе не проводились. 

Наблюдения показали, что M. leidyi может 
проникать на север в районы с солёностью до 
3–4‰, давать вспышку развития при повы-
шении температуры до  5–8º и выше и воздей-
ствовать на местную экосистему. Его попу-
ляция в условиях отсутствия B. оvata может 
достигать высокой численности (до 50  экз/
м3), как отмечено в сентябре 2022 г., В. оvata 
может влиять на популяцию M. leidyi только 
в районах с солёностью не ниже 7–8‰. В це-
лом в районе исследований в пределах ареала 
B.  оvata численность и биомасса M.  leidyi в 
течение четырёх лет снизилась приблизи-
тельно в 3 раза. Однако сравнительный ана-
лиз толерантности гребневиков к условиям 
среды (температура, солёность) показал, что 
M.  leidyi является более эврибионтным ви-
дом по сравнению с B.  ovata, что позволяет 
ему занимать больший ареал как по площади, 
так и по глубине, а также воздействовать на 
экосистему в районах и на горизонтах, не до-
ступных для B. ovata.

Мониторинг состояния популяций пела-
гических рыб-зоопланктофагов в районе ис-
следований показал, что их численность, как 
и численность остальных видов рыб, увели-
чивается, что может рассматриваться как на-
чало восстановления экосистемы в условиях 
снижения пресса M. leidyi и увеличении био-
массы и численности в популяции B. ovata 
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GELATINOUS MACROPLANKTON OF THE NORTHWESTERN 
PART OF THE CASPIAN SEA AND ITS IMPACT  

ON THE ECOSYSTEM (2020–2023)
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The ecosystem of the Caspian Sea has been under the influence of non-native species since the late 1990s, 
primarily the harmful zooplanktophagous Mnemiopsis leidyi (Agassiz, 1865). Due to the absence of pred-
ators, feeding on M. leidyi, its number increased rapidly. The active depletion of zooplankton by M. leidyi 
was regulated only by abiotic factors (primarily temperature and salinity) and affected all the trophic levels 
of the ecosystem. However, in November 2019, a new non-native species was discovered in the southern 
part of the Caspian Sea for the first time – the ctenophore Beroe ovata (Bruguiere, 1789), a predator that 
feeds on zooplantophagous ctenophores. Observations in the northwestern part of the Caspian Sea in 2020-
2023 showed that during the development of the Caspian population of B. ovata, the number of M. leidyi 
decreased and ecosystem restoration began. At the same time, the habitat of the harmful hydromedusa (also 
zooplantophagous) Blackfordia virginica Mayer, 1910, had expanded and spread to the Northern Caspian 
Sea. The paper presents field data on monitoring the state of populations of all three species of gelatinous 
macroplankton using standard catches with plankton net and an innovative underwater telemetry system. 
The influence of B. ovata on the population of M. leidyi was studied; information on the distribution of 
B. Virginica and on the beginning of the restoration of the species composition and abundance of pelagic
zooplantophagous fishes in the northwestern part of the sea after the introduction of B. ovata was obtained.

Keywords: invasive gelatinous species, Mnemiopsis leidyi, Beroe ovata, Blackfordia virginica ecosystem 
disturbances, Caspian Sea.
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A MIXED FOREST OF CHAMPAWAT, KUMAUN HIMALAYA
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Himalayan forests are dynamic ecological systems that regulate climate, soil, and water cycling, and sustain 
rich biodiversity. Yet, invasive plant species like Ageratina adenophora are progressively threatening their 
integrity. This study explores the ecological impacts of A. adenophora invasion on vegetation structure and 
composition of mixed forest in the Champawat region of Kumaun Himalaya. Comparative analysis between 
uninvaded and invaded sites revealed substantial alteration in community structure. While the invaded site 
exhibited higher tree density and basal area, this was primarily due to the dominance of few disturbance 
adapted species, leading to reduced species evenness and altered spatial distribution patterns. Significant 
decline was observed in frequency, abundance, and regeneration of the key native and non-native species 
such as Myrica esculenta, Quercus leucotrichophora, and Cedrus deodara, while opportunistic species like 
Alnus nepalensis and Betula alnoidea showed increment in these parameters. Shrub and herbaceous layers 
were similarly affected resulting in decline of local plant diversity and dominance of A. adenophora. Di-
versity indices demonstrated drop in diversity, and community imbalance in invaded areas. These findings 
emphasize the serious ecological consequences of A. adenophora invasion and underline the need for antic-
ipatory management and restoration approaches to secure native biodiversity and uphold forest ecosystem 
functioning in the Himalayas.

Keywords: Biological invasion, biodiversity loss, change assessment, ecological impacts, forest regen-
eration, invasive species, species composition.
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Biological invasions of alien plants present one of the most serious threats to long-term maintenance 
of ecosystem health, agricultural production, forest regeneration and biodiversity. Roadways have been 
identified as one of the major source-points for helping in spread of invasive species as they tend to create 
edge effect, degrade soils, and drag winds generated by vehicular movements provided added force on 
further spreading of the seeds. The present study provides the first systematic inventory and quantitative 
assessment of invasive alien species (IAS) along roadside habitats in the five valley districts of Manipur, 
India. Vegetation sampling was conducted using stratified quadrat methods across national, state, and district 
roads between 2022 and 2024. A total of 146 alien plant species were recorded, comprising 107 herbaceous 
and 39 shrub species originating from 39 countries. The herb layer was dominated by fast-growing ruderal 
species with high frequency and turnover, whereas the shrub layer showed structurally dominant perennial 
species with greater biomass and long-term persistence potential. Frequency distribution patterns deviated 
from Raunkiaer’s normal distribution, indicating an actively spreading and non-equilibrium invasive com-
munity. Whitford’s Index of distribution further revealed contrasting spatial strategies between short-lived 
herbs and stress-tolerant shrubs. The results demonstrate that roadside habitats in Manipur function as active 
invasion corridors and early establishment zones for both herbaceous and woody IAS. These findings provide 
a baseline for invasion monitoring and emphasize the urgent need for early detection and targeted roadside 
management to prevent further landscape-level spread into adjacent natural and agricultural ecosystems. 
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The present study extends a thorough investigation of the order Beroida Eschscholtz, 1829 species, per-
formed earlier by the authors with a particular focus on Beroe ovata, B. cucumis, and recently re-described 
B. pseudocucumis sp. nov. The paper refines description of this new species. The research focuses on the
morphology, genetics, and worldwide distribution of Beroe pseudocucumis sp. nov., providing information
on the holotype and paratype, required for compliance with ICZN regulations for new species registration.
In the Mediterranean Sea, this species previously classified as Beroe ovata and subsequently as Beroe
cucumis sensu Mayer has been re-identified based on the authors’ morphological and genetic analyses as
Beroe pseudocucumis sp. nov. Still, B. ovata, which initially invaded the Black Sea, stays there as the only
recognized Beroida species. This study integrates field-obtained morphological traits of examined species
with the historical data and genetic information derived from sequences, focusing on the ITS1-5.8-ITS2
nuclear ribosomal DNA cluster. Contrary to the widespread opinion that B. cucumis represents a one widely
distributed species, our findings indicate significant genetic variation within its population. B. pseudocucumis
sp. nov. was later also discovered in other parts of the World Ocean. Furthermore, the species’ tolerance to
water temperature was assessed. B. cucumis lives only in the cold waters, whereas B. pseudocucumis sp. nov.
and B. ovata – in the warm and temperate waters. All three species mainly inhabit coastal areas. Geographic
distribution of the two species, i.e., B. cucumis and B. pseudocucumis sp. nov. has been considered based on
expert analysis of their photographs from various online sources.
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