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Выявлены этапы трансформации реализованных экологических ниш широко распространенных инди-
генных и адвентивных видов флоры Приморского края на географическом профиле: озеро Ханка (конти-
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Отношение к трансформации экологических 
ниш индигенных и адвентивных видов растений в 
различных биоклиматических зонах существенно 
различается в зависимости от степени инвазивно-
сти этих видов и от угрозы чужеродных видов для 
местной флоры и растительности. Осознание важ-
ности биологической инвазии произошло в сере-
дине XIX в., но исследование этой проблемы об-
рело прочную теоретическую базу в последней 
четверти XX в., задолго до того, как инвазионная 
тематика стала подразделом экологии (Pyšek, 1995; 
Ri chardson et al., 2000). Инвазия – явление глобаль-
ное (Crawley et al., 1996; Goodwin et al., 1999). Мес-
то ин вазивных видов во флоре определяется по 
 схеме: виды подразделяются на индигенные и ад-
вентивные, адвентивные → на культивируемые и 
некультивируемые, некультивируемые → на слу-
чайные и натурализовавшиеся, натурализовавшие-
ся → на неинвазивные и инвазивные, инвазив-
ные → на невредоносные, трансформеры и сорня-
ки. Различия между индигенными (нативными) и 
адвентивными (чужеродными) видами относи-
тельно их инвазивности не для всех исследовате-

лей принципиально важны. Инвазивность связана 
с прямыми или косвенными антропогенными воз-
действиями. Термин “инвазия” обыч но применяет-
ся в тех случаях, когда распространение и обилие 
видов растений изменяется в результате антропо-
генных воздействий. Этот  подход разделяется не 
всеми. В ряде современных учебников по экологии 
антропогенные  воздейст вия не включаются в чис-
ло критериев при обосновании термина “инвазия” 
(Pyšek et al., 2004). Таким образом, подход к инва-
зивности видов растений находится в стадии кор-
ректировки общепризнанных взглядов (Rejmanek, 
1996; Lonsdale, 1999).

Наш подход к инвазивности видов растений 
основан на анализе изменений экологических ниш 
видов при переходе из одной биоклиматической 
зоны в другую. Если при таком переходе происхо-
дит значительное расширение экологической ни-
ши, то это может рассматриваться как проявление 
ин вазивности. Степень инвазивности может быть 
незначительной, недостаточной для того, чтобы 
считать вид инвазивным. Граница между инвазив-
ными и неинвазивными видами условная. Ее мож-
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но установить по взаимной договоренности иссле-
дователей с учетом региональных особенностей 
природных экосистем и природно-хозяйственной 
ситуации (Злотина и др., 1994).

Реализованная экологическая ниша вида в той 
ли иной биоклиматической зоне определяется по 
совокупности экологических оценок местообита-
ний по шкалам Л.Г. Раменского. Известны различ-
ные экологические шкалы (Ландольта, Элленберга 
и др.), но только шкалы Л.Г. Раменского имеются 
для всех регионов бывшего СССР, что и определи-
ло наш выбор.

Район исследования – Приморский край Рос-
сийской Федерации. Цель исследования – выявить 
особенности формирования экологической ниши 
вида на географическом профиле озеро Ханка 

(континентальная зона) – побережье Японского 
моря, залив Петра Великого (прибрежная зона).

Задачи исследования: 1) описать экологиче-
ские ниши ценопопуляций широко распростра-
ненных индигенных и адвентивных видов флоры 
Приморского края на территории, подверженной 
воздействию континентального климата (конти-
нентальная биоклиматическая зона), и на терри-
тории, подверженной воздействию дальневосточ-
ного муссонного климата (прибрежная биокли-
матическая зона); 2) проанализировать структуру 
экологических ниш видов в различных биоклима-
тических зонах; 3) выявить характеристики эколо-
гических ниш субрегиональных совокупностей 
ценопопуляций в пределах континентальной и 
прибрежной биоклиматических зон.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал исследования – гербарные сборы 

и авторские геоботанические описания раститель-
ных сообществ, сделанные на территории При-
морского края в период 1970–2010 гг. по методике 
Л.Г. Раменского (Раменский, 1915, 1929, 1938, 1971; 
Раменский и др., 1956). На их основе составлены 
региональные экологические шкалы (Селедец, 
1976, 1980, 2000, 2011), которые позволяют оцени-
вать местообитания растений и описывать эколо-
гические ниши и экологические ареалы (частный 
случай экологической ниши) в определенной си-
стеме координат с учетом концепции экологиче-
ского ареала вида у растений (Селедец, Пробатова, 
2007; Seledets, Probatova, 2011, 2012) c изменениями 
и дополнениями к методике исследования, обус-
ловленными тем, что экологический ареал – двух-
факторная система координат, а экологическая 
ниша – многофакторная. 

Использование экологических шкал в настоя-
щее время получает все более широкое признание 
(Shurupova et al., 2017).

Прибрежная биоклиматическая зона в При-
морском крае представляет собой и границу ареа-
ла вида, поэтому прибрежные популяции являют-
ся периферическими. Адаптация периферических 
популяций как реакция на изменение среды оби-
тания – постоянно развивающийся процесс (Hal-
dane, 1955; Ivanter, 2017). 

Исследование проводилось на ценопопуляци-
онном уровне (Работнов, 1950, 1969; Корчагин, 
1964; Уранов, 1967; Жукова и др., 1976; Ценопопу-
ляции…, 1976, 1977, 1988; Жукова, Смирнова, 1984; 
Заугольнова, 1985; Комарова, 1992; Harper, 1977) и 
осуществлялось поэтапно.

1. Описание реализованных экологических 
ниш совокупностей ценопопуляций растений. 
Оценка параметров экологической ниши произво-
дилась в ступенях экологических шкал. В экологи-
ческой нише выделялись секторы: увлажнения 

(шкала У, 120 ступеней), богатства и засоленности 
почвы (шкала БЗ, 30 ступеней), антропотолерант-
ности (шкала А, 10 ступеней). Определялись поло-
жение ценопопуляций в каждом из секторов эко-
логической ниши и диапазон варьирования в сту-
пенях соответствующих экологических шкал.

2. Оценка степени освоения экологического 
пространства (экологического потенциала). Оце-
нивалась степень освоения (заполнения) каждого 
сектора экологической ниши. Для этого во всех 
секторах экологической ниши балльные оценки 
были переведены в проценты от максимального 
значения соответствующей экологической шкалы. 
За единицу освоения экологического фактора был 
принят 1 % от максимального значения соответ-
ствующей экологической шкалы. Составляли 
спектр освоения экологического пространства (ги-
перпространства экологических факторов) и вы-
числяли степень освоения (заполнения) экологи-
ческой ниши в целом.

3. В анализ вовлекали совокупность ценопопу-
ляций, охватывающую весь спектр местообитаний 
вида в каждой биоклиматической зоне. По резуль-
татам анализа экологических ниш ценопопуляций 
в различных биоклиматических зонах выявляли 
характерную для данного вида совокупность эко-
логических условий и описывали экологическую 
нишу.

4. По результатам анализа изменения экологи-
ческих ниш видов при переходе из одной биокли-
матической зоны в другую определяли степень ин-
вазивности вида.

5. Предложена типология видов растений по 
степени их инвазивности. 

Латинские названия растений, географическое 
распространение и эколого-фитоценотическая 
при уроченность видов приведены по региональной 
“Флоре”: Сосудистые растения советского Даль него 
Востока. Т. 1–8. Л.; СПб., 1985–1996.
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Биоклиматическое зонирование Приморского 
края выполнено с учетом ярко выраженной смены 
сухого и влажного периодов, обусловленной дей-
ствием тихоокеанского муссона (Иванов, 1948; 
Кайгородов, 1955; Хромов, 1956; Берг, 1958; Зани-
на, 1968; Коляго, 1968; Ветвицкий, 1969; Скрыль-
ник Г.П., Скрыльник Т.А., 1976; Кузнецова, 1978; 
Исаченко, 1991; Туркеня, 1991; Золоторылин и 
др.,  1992; Ермошин, 2008; Тунеголовец и др., 
2008). Биоклиматические зоны выделялись соот-
ветственно изменениям климатических режимов, 
принимая во внимание их влияние на живые орга-
низмы (Матюхин, 1971; Веремчук, 2006). Учитыва-
лись различия между островными и континен-
тальными территориями (Пробатова и др., 2007; 
Баркалов, 2009). Биоклиматические зоны Примор-
ского края приведены по Л.В. Веремчук (2006), 
переходная биоклиматическая зона рассматрива-
ется здесь как часть прибрежной биоклиматиче-
ской зоны.

В эколого-географический анализ нами наря-
ду с индигенными (нативными, аборигенными) 
включены также адвентивные виды. Проблема ад-
вентивных видов давно привлекает к себе внима-
ние ботаников (Воробьев, 1954; Шлотгауэр, 1986; 
Антонова, 2009). Наиболее широко распространен-
ный подход к этому явлению состоит в том, чтобы 
найти ту область экологи ческого про странства, 
где чужеродные виды растений занимают прочные 
эколого-фитоценоти ческие позиции, становятся 
доминантами растительных сообществ и могут 
вытеснять виды индигенной флоры. Представля-
ется перспективным подойти к вопросу об адвен-
тивных видах с точки зрения динамики их эколо-
гических ниш в различных биоклиматических зо-
нах (Селедец, Пробатова, 2007; Seledets, Probatova, 
2011, 2012). 

Экологические предпосылки для выявления 
инвазивных видов определены в результате ана-
лиза экологических ниш совокупностей ценопопу-
ляций широко распространенных в Приморском 
крае видов различной эколого-фитоценотической 
приуроченности. Были выявлены этапы трансфор-
мации реализованных экологических ниш видов 
на географическом профиле: озеро Ханка (конти-
нентальная биоклиматическая зона) – побережье 
Японского моря, залив Петра Великого (прибреж-
ная биоклиматическая зона). Предложена типоло-
гия видов по степени их инвазивности. Она осно-
вана на локализации экологических оптимумов 
совокупностей ценопопуляций в континенталь-
ной или прибрежной биоклиматической зоне, на 
степени освоения экологического пространства 
(экологического потенциала), эколого-географи-
ческой приуроченности видов и позволяет оце-

нить способность видов преодолеть экологиче-
ский барь ер между биоклиматическими зонами. 
Выявленные закономерности трансформации 
 экологических ниш видов в различных частях их 
географических ареалов могут найти применение 
при определении биогеографических границ на 
Дальнем Востоке и в других регионах России, а 
также при решении проблем систематики и таксо-
номии.

Эколого-географическая типология видов. 
Обобщающей характеристикой, позволяющей 
оце нить эколого-фитоценотические позиции ви-
да в различных частях его географического ареа-
ла, является степень освоения им экологического 
про странства. Виды, более успешно осваивающие 
экологическое пространство в континентальных 
условиях, мы считаем континентальными, а виды, 
более успешно осваивающие экологическое про-
странство в зоне влияния морей и океанов, – при-
брежными. Как среди континентальных, так и сре-
ди прибрежных видов имеются виды индигенные 
(аборигенные) и адвентивные. С учетом этих об-
стоятельств виды, изученные в эколого-географи-
ческом отношении на профиле оз. Ханка – побере-
жье Японского моря, подразделяются на четыре 
типа: 1) континентальные индигенные, 2) конти-
нентальные адвентивные, 3) прибрежные инди-
генные, 4) прибрежные адвентивные.

Инвазивность – характеристика видов, кото-
рая может служить для оценки степени освоения 
ими экологического пространства (экологический 
потенциал) в различных биоклиматических зонах, 
приведена в табл.  1. Экологический потенциал 
низкоинвазивных видов – менее 5 %, умеренно ин-
вазивных – от 5 до 10 %, высокоинвазивных – бо-
лее 10 %. Инвазивность континентальных видов 
приведена в табл. 2, прибрежных – в табл. 3.

Индигенные виды, мигрирующие из континен-
тальной в прибрежную биоклиматическую зону. 
Максимального размера экологические ниши ви-
дов этого типа достигают в континентальных рай-
онах Приморского края. Низкоинвазивные виды 
среди континентальных не выявлены; у умерен-
но инвазивных видов экологический потенциал 
варьи рует от 6.0 % у Quercus mongolica до 7.1 % у 
Galium verum.

Адвентивные виды, мигрирующие из конти-
нентальной в прибрежную биоклиматическую 
зону. От экологических ниш видов первого типа 
экологические ниши континентальных адвентив-
ных видов отличаются тем, что на географическом 
профиле оз. Ханка – побережье Японского моря 
различия в размерах экологической ниши гораздо 
более существенные: от 2.8 % у Elytrigia repens до 
10.3 % у Oenothera biennis. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
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Таблица 1
Освоение видами экологического пространства 

в континентальной (К) и прибрежной (П) 
биоклиматических зонах (%)

Вид
Эколого-

фитоценотиче-
ская группа

К П

Agrimonia coreana Луговой 46.7 53.7
A. striata Лесной 50.7 53.7
Agrostis clavata Луговой 35.0 48.0
A. trinii » 25.4 28.7
Artemisia gmelinii Лесной 56.9 61.2
Beckmannia syzigachne Луговой 37.5 19.9
Cacalia hastata Лесной 28.1 29.9
Calamagrostis brachytricha » 59.5 48.8
C. epigeios Адвентивный, 

неофит 
35.4 40.0

Capsella bursa-pastoris Адвентивный, 
археофит 

29.0 31.1

Carex appendiculata Луговой 40.8 24.9
C. nanella Лесной 41.7 46.9
C. siderosticta » 50.8 56.3
C. ussuriensis » 50.1 54.9
Chamerion angustifolium » 53.4 47.2
Chenopodium album Адвентивный, 

археофит 
53.5 64.2

Clematis mandshurica Лесной 43.7 45.0
Dactylis glomerata Адвентивный, 

эунеофит 
33.7 45.7

Elytrigia repens Адвентивный, 
археофит 

56.7 53.7

Galium verum Луговой 59.8 52.7
Hordeum jubatum Адвентивный, 

археофит 
44.0 51.0

Lespedeza bicolor Лесной 58.5 59.3
Oenothera biennis Адвентивный, 

эунеофит 
51.8 41.5

Phleum pratense Адвентивный, 
неофит 

51.7 44.6

Poa annua » 53.3 56.5
P. compressa » 42.7 56.8
Quercus mongolica Лесной 49.7 43.7
Schedonorus pratensis Адвентивный, 

неофит 
31.5 26.6

Senecio vulgaris Адвентивный, 
археофит 

49.1 56.9

Stellaria media » 40.5 56.2
Syneilesis aconitifolia Луговой 43.0 36.2
Trifolium repens Адвентивный, 

археофит 
58.6 62.6

Таблица 2
Экологический потенциал видов (%),
мигрирующих из континентальной 

в прибрежную биоклиматическую зону
Вид, группа инвазивной 

активности Экологический потенциал

Низкоинвазивные виды
Elytrigia repens 2.8
Schedonorus pratensis 4.9
Умеренно ивазивные виды
Quercus mongolica 6.0
Chamerion angustifolium 6.2
Syneilesis aconitifolia 6.8
Galium verum 7.1
Phleum pratense 7.1
Высокоинвазивные виды
Oenothera biennis 10.3
Calamagrostis brachytricha 10.7
Carex appendiculata 15.9
Beckmannia syzigachne 17.6

Таблица 3
Экологический потенциал видов (%),

мигрирующих из прибрежной 
в континентальную биоклиматическую зону
Вид, группа инвазивной 

активности Экологический потенциал

Низкоинвазивные виды
Lespedeza bicolor 0.8
Clematis mandshurica 1.3
Cacalia hastata 1.8
Agrimonia striata 2.0
Capsella bursa-pastoris 2.1
Poa annua 3.2
Agrostis trinii 3.3
Trifolium repens 4.0
Artemisia gmelinii 4.3
Calamagrostis epigeios 4.6
Carex ussuriensis 4.8
Умеренно инвазивные виды
Carex nanella 5.2
C. siderosticta 5.5
Agrimonia coreana 7.0
Hordeum jubatum 7.0
Senecio vulgaris 7.8
Высокоинвазивные виды
Chenopodium album 10.7
Dactylis glomerata 12.0
Agrostis clavata 13.0
Poa compressa 14.1
Stellaria media 15.7

Индигенные виды, мигрирующие из прибреж-
ной в континентальную биоклиматическую зону. 
Эту группу видов составляют виды, максимальная 
экологическая ниша которых находится на мор-
ских побережьях и островах. Среди низкоинва-
зивных – лесные виды: Lespedeza bicolor (0.8 %), 

Clematis mandshurica (1.3 %), Cacalia hastata (1.8 %), 
Artemisia gmelinii (4.3 %), Carex ussuriensis (4.8 %). 
Среди умеренно инвазивных имеются лесные 
виды: Carex nanella (5.2 %), C. siderosticta (5.5 %). 
Высокоинвазивные виды для этой группы не ха-
рактерны.
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Адвентивные виды, мигрирующие из прибреж-
ной в континентальную биоклиматическую зону. 
В этой группе видов наблюдается широкий спектр 
миграционной активности. Группу низкоинвазив-
ных видов представляют: археофиты Capsella bur-
sa-pastoris (2.1 %) и Trifolium repens (4.0 %), неофи-
ты Poa annua (3.2 %) и Calamagrostis epigeios (4.6 %). 

Умеренно инвазивные адвентивные виды прибли-
жаются по степени активности к высокоинвазив-
ным: археофиты Hordeum jubatum (7.0 %) и Senecio 
vulgaris (7.8 %). Высокоинвазивные адвентивные 
виды: археофиты Chenopodium album (10.7 %) и 
Stellaria media (15.7 %), эунеофит Dactylis glomerata 
(12.0 %), неофит Poa compressa (14.1 %).

ВЫВОДЫ
1. Наш подход к инвазивности видов расте-

ний основан на анализе изменений экологических 
ниш видов при переходе из одной биоклиматиче-
ской зоны в другую. Если при таком переходе про-
исходит значительное расширение экологической 
ниши, это может рассматриваться как проявление 
инвазивности. Предложена типология видов по 
степени их инвазивности. Она основана на лока-
лизации экологических оптимумов совокупностей 
ценопопуляций в континентальной или прибреж-
ной биоклиматических зонах, степени освоения 
экологического пространства (экологического по-
тенциала), эколого-географической приуроченно-
сти видов и позволяет оценить способность видов 
преодолеть экологический барьер между биокли-
матическими зонами.

2. Степень инвазивности может быть незначи-
тельной, недостаточной для того, чтобы считать 
вид инвазивным. Граница между инвазивными и 
неинвазивными видами условная. Ее можно уста-
новить по взаимной договоренности исследовате-
лей с учетом региональных особенностей при-
родных экосистем и природно-хозяйственной си-
туации – от резко континентальной до типично 
муссонной прибрежной.

3.  Способность вида растений преодолеть 
экологический барьер между биоклиматическими 
зонами определяется разностью экологических 
потенциалов между ценопопуляциями соседних 
биоклиматических зон.

4. Мерой экологического потенциала является 
степень освоения экологического пространства. 
На примере индигенных видов различной эколо-
го-фитоценотической приуроченности и адвен-
тивных видов, в различное время занесенных на 
Дальний Восток России, показано, что разность 
экологических потенциалов между континенталь-
ными и прибрежными ценопопуляциями варьиру-
ет от 7.0 до 17.6 %.

5. Экологический барьер между биоклима-
тическими зонами может преодолеваться как из 
континентальной территории в направлении 
 морского побережья, так и в направлении от мор-
ского побережья в глубь континентальной терри-
тории.

6. Максимальной способностью преодолевать 
экологический барьер между биоклиматическими 
зонами со стороны континентальной биоклимати-
ческой зоны обладают луговые виды растений, а со 
стороны прибрежной – адвентивные виды, преи-
мущественно археофиты.

Работа выполнена при финансовой поддержке 
Российского фонда фундаментальных исследова-
ний в рамках проектов № 1-04-00240, 11-04-00485, 
12-04-01586а, Программы фундаментальных ис-
следований Отделения наук о Земле в рамках про-
екта № 09-1-ОНЗ-18 и Программы Тихоокеанско-
го института географии ДВО РАН, № 09-III-А-
09-509.
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