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Концепция экологических ниш играет важную роль для предсказания потенциального распростра-
нения видов в инвазионном ареале и разработки стратегий управления инвазионным процессом.
Для проверки гипотезы консерватизма ниш мы использовали математические модели экологиче-
ских ниш 100 самых опасных инвазионных видов России. Показано, что положение ниши в про-
странстве предикторных (климатических) переменных в инвазионной и нативной частях ареала
сходно для большинства видов, в новом регионе наблюдается очень ограниченное расширение ни-
ши. Ключевые механизмы, определяющие сохранение ниш увеличивают нашу уверенность в при-
годности предложенных моделей для прогноза реакции видов на глобальные изменения климата.
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ВВЕДЕНИЕ

Проблема биологических инвазий является
одной из острых экологических проблем во мно-
гих странах мира. Она признана глобальной угро-
зой биоразнообразию, функционированию эко-
систем и экономическому развитию (Elliott, 2003;
Kovac et al., 2010; Bradshaw et al., 2016; Seebens et al.,
2018). Глобализация, продолжающиеся изменения
климата, увеличение транспортных потоков уско-
рили темпы вселения инвазионных видов (ИВ) до
беспрецедентных величин и позволили им пре-
одолеть фундаментальные биогеографические
барьеры (Seebens et al., 2017). Вселение чужерод-
ных видов оказывает отрицательное влияние на
среду – реципиента, где ИВ могут конкурировать
с аборигенными видами и/или способны их вы-
теснять, участвовать в процессах гибридизации,
существенно воздействовать на структуры и
функции наземных и водных экосистем, причиняя
существенный урон биоразнообразию (Самые
опасные…, 2018). ИВ также оказывают суще-
ственное влияние на здоровье населения и на раз-
личные аспекты экономики (гидроэнергетику,
сельское, лесное, рыбное и охотничье хозяйство и
др.) (Самые опасные…, 2018). Признавая эти воз-
действия, страны мира взяли на себя обязательство
разрабатывать и внедрять научно-обоснованные

политики и стратегии биобезопасности (Witten-
berg, Cock, 2001; Clout, Williams, 2009).

В 2018 г. группа российских специалистов под-
готовила перечень 100 самых опасных ИВ России.
Информация об этих видах, представляющих
наибольшую опасность для экосистем и здоровья
населения России, обобщена в коллективной мо-
нографии (Самые опасные…, 2018). В перечень
включены 100 ИВ из 6 царств современной био-
ты: Bacteria, Chromista, Fungi, Plantae (сосудистые
растения), Protozoa (альвеоляты), Animalia (греб-
невики, нематоды, моллюски, членистоногие –
ракообразные и насекомые, хордовые – асцидии,
лучеперые рыбы, амфибии, рептилии, птицы,
млекопитающие). Для каждого вида приведен
очерк с описанием систематического положения
и основных синонимов названия вида, нативной
(исторической) и инвазионной частей ареала, ме-
стообитаний, особенностей биологии, основных
воздействий на аборигенные виды, экосистемы и
человека, методов контроля; созданы оригинальные
географические карты, отражающие основные
черты инвазионного процесса. В зависимости от
имеющихся данных, на картах показано распро-
странение вида (весь ареал, Евразийская часть
или только Российская часть).

Внедряясь в новые регионы и осваивая порой
обширные новые пространства, инвазионные ви-
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ды оказались уникальной моделью для изучения
и решения одного из актуальных биологических
вопросов – консерватизма экологических ниш –
фокуса многих современных экологических и
эволюционных исследований (Sax et al., 2013;
Guisan et al., 2014; Sexton et al., 2017; Liu et al.,
2020a). Широкое использование концепции эко-
логических ниш связано с ключевой ролью этой
концепции для выявления ряда сложных меха-
низмов на стыке различных научных направле-
ний. Например, оценка видовых ниш может по-
мочь выяснить закономерности распределения
видов на локальном, региональном и глобальном
уровнях (Wiens, Graham, 2005; Rolland et al., 2018),
темпы видообразования и исчезновения (Sexton
et al., 2017; Warren et al., 2008), механизмы, лежа-
щие в основе симпатрического и аллопатриче-
ского видообразования (Peterson et al., 1999; Peter-
son, Holt, 2003), адаптаций видов к различным
условиям окружающей среды (Wiens et al., 2009;
Tingley et al., 2014), проверки гипотезы географи-
ческого партеногенеза в сетчатой эволюции
(Petrosyan et al., 2019a; Petrosyan et al., 2020b) и др.

В теории биологических инвазий концепция
экологических ниш может играть важную роль
для разработки методов и инструментов для со-
хранения биоразнообразия, и стратегий управле-
ния инвазионным процессом (Sax et al., 2013, Са-
мые опасные…, 2018). Центральное место в этой
области занимают модели, в основе которых ле-
жит учение об экологических нишах (ecological
niche models, ENM, и species distribution model,
SDM). Такие модели широко используются для
прогнозирования потенциальных рисков инва-
зии или будущих темпов вымирания (Wiens et al.,
2009; Guisan et al., 2014). При этом успешность и
обоснованность результатов моделирования за-
висят от выполнения ограничений (предположе-
ний), которые заложены в основу этих моделей.
Одно из ключевых предположений для примене-
ния моделей ENM и SDM заключается в том, что
виды сохраняют или очень медленно изменяют
экологические ниши в пространстве и времени
(т.е. выполняются условия гипотезы консерва-
тизма ниш). Это означает, что в новых географи-
ческих регионах и периодах времени виды выби-
рают те же условия окружающей среды, что и ра-
нее (Pearman et al., 2008; Petitpierre et al., 2012).
Хотя в литературе существуют споры относитель-
но выводов о консерватизме и закономерностях
динамики ниш, тем не менее, последние обобща-
ющие исследования (Liu et al., 2020a), проведен-
ные на основе эмпирических данных для 434 ИВ,
позволили утверждать, что существует очень
ограниченное расширение инвазионных ниш ви-
дов по сравнению с нативными. Эти результаты
подтверждают гипотезу консервативности ниши
в целом. Известны случаи сдвига ниш и отклоне-
ния от гипотезы консерватизма с использованием

общей концепции (Liu et al., 2020a) для ряда ви-
дов островных эндемиков рептилий и амфибий
(Stroud, 2020; Liu et al., 2020b).

Общее утверждение о том, что консерватив-
ность ниш в целом выполняется (Liu et al., 2020a),
потребует проверку гипотезы в каждом отдель-
ном случае для каждого инвазионного вида в от-
дельности. Знание характера изменения ниш имеет
решающее значение для разработки эффективных
стратегий сохранения биоразнообразия, а данные
о размещении видов в нативной и инвазионной
частях ареалов совместно с климатическими дан-
ными предоставляют уникальную возможность
для ответа на вопрос: сохраняют ли виды ниши и
как реагируют на изменения климата? Важность
проверки консерватизма в каждом конкретном
случае объясняется влиянием огромного количе-
ства абиотических и биотических (конкуренции,
хищников, паразитов) факторов при вселении
вида в новую географическую среду. В процессе
вселения и натурализации вида в новой среде инва-
зивные виды либо сохраняют, либо расширяют, ли-
бо сужают пространство своей ниши в результате
изменений реализованной ниши под влиянием
вышеуказанных факторов (Pearman et al., 2008).
Кроме этих факторов на реализованную нишу
также могут оказывать влияние существующие
ограничения по распространению (например,
географический барьер или фрагментация среды
обитания). Различные аспекты истории инвазии
видов, такие как срок давности вселения и дина-
мика размножения, также могут оказывать влияние
на формирование реализованных ниш (Pili et al.,
2020). В этой работе мы сосредотачиваемся на ре-
ализованных нишах, потому что все точки нахо-
док вида, выявленные в инвазионной и нативной
частях ареала, уже учитывают влияние различных
факторов и позволяют проверить гипотезу кон-
серватизма. С этой точки зрения, накопленные
нами наборы данных для ИВ (ТОП-100 России)
могут внести существенный вклад в понимание и
выполнение проверки ключевой гипотезы эколо-
гических и эволюционных исследований – кон-
серватизма видовых ниш.

В нашем исследовании рассматривается клю-
чевой вопрос – сохраняют ли виды в инвазион-
ных частях их ареала ту же климатическую нишу,
что и в нативной части. В качестве модельных видов
использовали все виды из списка ТОП-100 Рос-
сии. Для достижения цели решались следующие
задачи: 1) создание векторных данных точек на-
ходок изучаемых видов в нативной и инвазион-
ной частях ареала; 2) создание растровых данных
слоев климатических переменных, и дополни-
тельно переменных морской среды, в нативной и
инвазионной частях ареалов наземных, пресно-
водных и морских видов; 3) создание моделей
экологических ниш для оценки перекрывания,
сходства, сдвига, расширения и ширины ниш ИВ.
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ПЕТРОСЯН и др.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для проведения анализа был использован ком-
плексный подход, состоящий из 3 этапов: (1) под-
готовка набора векторных данных точек находок
и растровых данных предикторных переменных
среды обитания наземных и водных видов; (2) по-
строение моделей экологических ниш (ENM) в
пространстве главных компонент (PCA) и оценка
основных метрик экологических ниш; (3) про-
верка гипотезы консерватизма климатических
ниш на основе сравнительного анализа экологи-
ческих ниш в инвазионной и нативной частях
ареала.

Подготовка набора точек находок (ТН) 
инвазионных видов и растровых слоев 

предикторных переменных

Для создания векторной базы данных (ВБД) в
среде ArcGIS Desktop 10.6.1 ТН видов использо-
вали собственные полевые наблюдения, а также
музейные и литературные данные: локалитеты
музейных образцов из Зоологического музея
Московского Государственного Университета им.
М.В. Ломоносова (МГУ), музея Зоологического
института Российской Академии наук (РАН),
Гербария МГУ им. Д.П. Сырейщикова, Депози-
тария живых систем “Ноев ковчег” МГУ, Герба-
рия Ботанического института РАН. Точки нахо-
док за пределами России ИВ из списка ТОП-100
на территории стран Северной и Южной Амери-
ки, Новой Зеландии, Европы и Азии получены из
международных центров коллективного пользо-
вания – GBIF (www.gbif.org), CABI (www.cabi.org),
OBIS (obis.org), IUCN (www.iucnredlist.org), Aqua-
Map (www.aquamaps.org), Early detection and distri-
bution mapping system (www.eddmaps.org). В набор
данных ТН были включены записи местонахож-
дений трех типов. Первый тип объединяет записи,
которые были представлены географическими
координатами ТН в литературных статьях и меж-
дународных источниках отрытого доступа. Для
этого типа данных был использован фильтр для
точности представления ТН и названия вида. Все
записи, которые имели точность привязки более
5 км и описание вида (подвида), не входящего в
ТОП-100 были исключены. Второй тип характе-
ризуется тем, что в литературе ТН были приведе-
ны только на картах без указания координат. Для
этого типа данных географические координаты
были определены после георегистрации и при-
вязки этих карт к базовым векторным картам
России с выбором из не менее 30 опорных точек в
среде Arc GIS Desktop 10.6.1. Базовые карты были
получены из открытого ресурса Open Street Map
(http://beryllium.gis-lab.info/project/osmshp/). В тре-
тий тип данных входили те точки находок, описание
которых позволяло определять географические

координаты с помощью GoogleEarth с точностью
до 5 км.

В целом, после объединения трех типов записей
и исключения дублирующих записей о местона-
хождениях видов были получены окончательные
наборы ТН. Для каждого набора имелись данные,
накопленные за последние двадцать лет (для неко-
торых видов, например полевой мыши Apodemus
agrarius более 80 лет) с установленной видовой при-
надлежностью и точными географическими коор-
динатами. Набор данных для комплексного анализа
включал 169679 записей, из них 100613 записей ка-
саются локаций ИВ в нативной части ареала и
69066 – в инвазионной (Petrosyan et al., 2023).

Пространственные биоклиматические пере-
менные (BIOCLIM) с номерами 1–19 (Bio1–Bio19)
были взяты из набора данных, охватывающего зем-
ной шар: WorldClim 2.1 (http://worldclim.org/ver-
sion2) c разрешением 2.5 arc min (~5000 м) (Fick,
Hijmans, 2017) для текущего климата. Необходи-
мость использования данных в глобальном мас-
штабе связана с тем, что нативные ареалы ИВ
(ТОП-100 России) лежат во всех частях света и
омывающих их водах. При таком способе органи-
зации базовых слоев предикторных переменных
значительно упрощается и ускоряется процесс
анализа экологических ниш в нативной и инвази-
онной частях ареала. Например, если добавляется
или удаляется точка находки, то меняется только
файл маски, который ограничивает область ана-
лиза без изменения базовых слоев. Переменные
BIOCLIM представляют собой ежегодные тенден-
ции, сезонность и диапазон изменения температу-
ры и осадков, которые, как известно, влияют на
распределение видов (Root et al., 2003; Bellard et al.,
2013). В случае пресноводных видов многие ис-
следования выявили сильную корреляцию между
пространственными структурами и климатически-
ми переменными (Jocque et al., 2010), в основном
температурой и доступностью воды, и переменные
BIOCLIM успешно использовали для построения
моделей для разных околоводных и пресновод-
ных видов (Drake, Bossenbroek, 2004; McNyset,
2005; Bellard et al., 2013; Banha et al., 2017).

Дополнительно были созданы растровые слои
предикторных переменных в морской среде на
основе баз данных MARSPEC (Ocean climate layers
for marine spatial ecology) (Sbrocco, Barber, 2013).
Они предназначены для построения моделей рас-
пределения видов и сравнения экологических
ниш морских видов. База данных MARSPEC объ-
единяет информацию, относящуюся к топогра-
фической сложности морского дна, с биоклимати-
ческими измерениями температуры поверхности
моря и солености. Все растровые слои предиктор-
ных переменных BIOCLIM и MARSPEC были
подготовлены для анализа с разрешением 2.5 arc
min в форматах *.asc и *.geotif.
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Для проверки пространственной автокорреля-
ции переменных среды использовали двухшаговую
процедуру: 1) Выбор переменных для построения
экологических моделей с помощью R-пакета EN-
Mtools (Warren et al., 2010). Те переменные, между
которыми попарный коэффициент корреляции
Спирмена был больше 0.75 по абсолютной величи-
не, были исключены. 2) Оценка мультиколлинеар-
ности с помощью VIF (Variation Inflation Factor) с
использованием R-пакета Usdm (Naimi et al., 2014).
Переменная среды считалась мультиколлинеар-
ной и исключалась из модели, если VIF > 5 (Gui-
san et al., 2017).

Эта двухэтапная процедура позволила нам вы-
брать шесть предикторных переменных из набора
данных BIOCLIM (Fick, Hijmans, 2017) и MAR-
SPEC (Sbrocco, Barber, 2013) соответственно. Эти
переменные BIOCLIM и MARSPEC в дальней-
шем использовали для построения ENM для на-
земных (наземных и пресноводных) и морских
видов соответственно. Переменные окружающей
среды из набора BIOCLIM включали Bio1 (сред-
негодовая температура), Bio5 (максимальная тем-
пература самого теплого месяца), Bio11 (средняя
температура самого холодного квартала), Bio12
(годовое количество осадков), Bio13 (осадки са-
мого влажного месяца), Bio14 (осадки самого за-
сушливого месяца). Переменные окружающей
среды, выбранные из набора данных MARSPEC,
включали батиметрию (глубина морского дна),
Biogeo05 (расстояние до берега), Biogeo08 (сред-
негодовая соленость поверхности моря), Biogeo11
(годовой диапазон солености поверхности моря),
Biogeo13 (среднегодовая температура поверхно-
сти моря) и Biogeo16 (годовой диапазон темпера-
туры поверхности моря).

Построение моделей экологических ниш 
инвазионных видов (ENM)

Модели ENM были построены с использова-
нием общей концепции COUE (унифицирован-
ная терминология, принятая для обозначения
анализа сдвига центроида, перекрывания, неис-
пользования и расширения ниш, т.е. первые бук-
вы: Centroid shift, Оverlap, Unfilling и Expansion
niche) (Broennimann et al., 2012; Petitpierre et al.,
2012). Эта концепция, по мнению ряда ученых,
стала золотым стандартом для оценки метрик
экологических ниш (Pili et al., 2020; Liu et al.,
2020a). В рамках этой концепции модель реализо-
ванной экологической ниши вида представляется
в пространстве предикторных переменных среды
обитания, изображенном на плоскости первых
двух осей главных компонент (PCA). В рамках
этой концепции экологически важные характе-
ристики окружающей среды в нативной и инва-
зионной частях ареала вида привязаны к сетке
главных компонент, а данные присутствия видов

были преобразованы в плотности с использова-
нием функции ядра для сглаживания распределе-
ния плотностей. Вся окружающая среда, т.е. по-
казатели всех доступных для обитания вида мест в
районах исследования, также преобразуются в
плотности. Таким образом, все доступные усло-
вия среды для вида оцениваются с учетом его
плотности присутствия и плотностей показателей
окружающей среды (Petitpierre et al., 2012; Cola et al.,
2017). Оценка перекрытия ниш видов в рамках
концепции COUE реализуется на основе метода,
описанного в работах (Warren et al., 2008; Broenni-
mann et al., 2012) с использованием индекса Шо-
нера (Schoener’s) D. Этот индекс отражает меру
пересечения ниш в экологическом пространстве
и колеблется между 0 (отсутствие перекрытия) и 1
(полное перекрытие). Тест на сходство ниш в
рамках концепции COUE реализован с помощью
пакета EcoSpat, который определяет: является ли
ниша, занимаемая видом в одном ареале, более
похожей на занимаемую нишу в другом ареале по
сравнению со случайным распределением (Cola
et al., 2017).

Проверка гипотезы консерватизма
климатических ниш инвазионных видов
в рамках концепций COUE и ECOUE

Проверку гипотезы консерватизма ниш видов
в нативной и инвазионной частях ареалов прово-
дили в два этапа. На первом этапе основные метри-
ки (S, E, U) ниш определялись в рамках концепции
COUE. Индекс стабильности (S) – это доля исполь-
зования ниш в инвазионной части ареала вида, ко-
торая в многомерном экологическом пространстве
пересекается с областями, заселенными видом в
нативной части ареала. Индекс расширения (E) –
это доля ниш, освоенных в инвазионной части
ареала, но не использованная видом в нативной
части ареала. Индекс незаполнения (U) – это до-
ля ниш, не занятых видом в инвазионной части
ареала вида, но которые освоены в нативной ча-
сти ареала. Поскольку эти индексы оцениваются
в пространстве важнейших переменных, опреде-
ляющих характер распределения видов, то индекс
расширения E характеризует сдвиги ниш в инва-
зионной части ареала. Индексы, количественно
определяющие эти три метрики оценивали в па-
кете EcoSpat (Cola et al., 2017).

На втором этапе метрики ниш были расшире-
ны дополнительными метриками – ширина Bn
(нативной), Bi (инвазионной) и сходством Sim
ниш, представленными в работе (Liu et al., 2020a).
Далее описанное расширение метрик обознача-
ется ECOUE. В рамках схемы COUE величины E
и U оцениваются относительно плотности встре-
чаемости вида в инвазионном и нативном ареалах
соответственно. Несмотря на то, что S характеризу-
ет перекрытие между нативными и инвазионными
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нишами, его величина оценивается относительно
плотности встречаемости вида в инвазионном аре-
але и непосредственно рассчитывается как до-
полнение расширению ниш, т.е. S = 1 – E. Чтобы
преобразовать значения индекса в тот же масштаб, в
концепции ECOUE величину U оценивают относи-
тельно плотности встречаемости в инвазионном
ареале с помощью формулы UT = (S/(1 – U))/U. По-
скольку индексы E, S, UT определены в одном
масштабе, то новые модифицирование метрики Em,
Sm, Um определяются как Em = E/(E + S + UT), Sm =
S/(E + S + UT) и Um = UT/(E + S + UT). В концеп-
ции ECOUE метрики Em, Sm, Um используются
для определения ширины нативной и инвазион-
ной частей ареала с помощью формул Bn = Sm +
+ Um и Bi = Sm + Em. Для удобства интерпретации
результатов в концепции ECOUE и сравнительного
анализа ниш используется ln отношения ширины
ниш (breadth ratio, BR), т.е. BR = ln(Bn/Bi). Из этой
формулы видно, что если ширина ниш в натив-
ной и инвазионной частях ареала равна Bn = Bi, то
BR = 0. Если Bn > Bi, то BR принимает положи-
тельные значения, в противном случае – отрица-
тельные значения. В ECOUE относительное по-
ложение ниши в двухмерном PCA – пространстве
окружающей среды характеризуется как сходство
нативной и инвазионной ниш, а не как расстоя-
ние между центроидами ниш. Сходство ниш
(Sim) количественно оценивается с помощью
Sørensen’s similarity index (Baselga 2017), т.е. Sim =
= 2Sm/(Bn + Bi). Метрика Sim варьируется от 0 до 1.
Это крайние случаи, когда две ниши не перекры-
ваются или перекрываются полностью в про-
странстве предикторных переменных окружаю-
щей среды, соответственно. Если две ниши зани-
мают более сходные позиции (т.е. похожие
ниши), то Sim > 0.5, в противном случае, когда
две ниши занимают разные позиции, Sim < 0.5.
Важно заметить, что сходство ниш в концепции
ECOUE отличается от теста на сходство ниш в
рамках концепции COUE. В концепции ECOUE
принимается важное условие по использованию
пороговых значений BR и Sim для индикации со-
хранения или сдвига ниш. Ниши считаются за-
консервированными, если а) ниша расширялась
медленно, т.е. нативная ниша была больше, чем
инвазионная ниша (Pearman et al., 2008), б) поло-
жение ниши менялось медленно, т.е. нативная и
инвазионная ниши занимали аналогичные пози-
ции в пространстве окружающей среды (Broenni-
mann et al., 2007).

Для интерпретации результатов проверки ги-
потезы консерватизма климатических ниш виды
ТОП-100 были разделены на пять групп: 1) мелкие
свободноживущие и паразитические организмы,
далее условно “микроорганизмы” (бактерии, хро-
мисты, грибы, нематоды, альвеоляты), 2) расте-
ния, 3) наземные животные эндотермы (птицы и

млекопитающие), 4) наземные животные эктотер-
мы (земноводные, рептилии, насекомые) и 5) вод-
ные животные (асцидии, гребневики, моллюски,
ракообразные, лучеперые рыбы).

Мы построили ENM с использованием базо-
вых пакетов языка R (R-версия 3.6.2 2019) и спе-
циальных R-пакетов Ecospat (Cola et al., 2017),
Raster (Hijmans et al., 2022), ENMtools (Warren et al.,
2010), Usdm (Naimi et al., 2014) в среде STUDIO v.
1.4.1106 (RStudio, 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Общая характеристика базы данных
о местах находок опасных ТОП-100 

инвазионных видов России
В составе ИВ преобладают 5 таксономических

групп: сосудистые растения – 29 видов, насеко-
мые – 15 видов, моллюски – 12, ракообразные – 12
и млекопитающие – 10 видов. Остальные 11 так-
сономических групп включают от 1 до 5 видов.
Созданная нами база данных включает 169709 за-
писей находок в нативной и инвазионной частях
ареала видов ТОП-100, в т.ч. бактерий (1117), хро-
мистов (2448), грибов (2350), сосудистых расте-
ний (87497), альвеолят (1339); гребневиков (649),
нематод (407), моллюсков (12855), ракообразных
(11995), насекомых (3780), асцидий (419); лучепе-
рых рыб (15176), амфибий (5197), рептилий (1762),
птиц (2269) и млекопитающих (20296).

Сравнительный анализ климатических 
ниш в нативной и инвазионных частях

ареала в рамках концепции COUE
Оценка сходства и различия ниш ИВ в натив-

ной и инвазионной частях ареалов проводили в
рамках концепции COUE (см. методику). Для по-
строения PCA-модели использовались шесть
предикторных переменных после их разрежива-
ния. Важно отметить, что высокая точность оце-
нок индексов стабильности (S), расширения (E),
неиспользования (U) гарантируется тем, что эти
оценки базируются на реальных данных ТН в на-
тивной и инвазионной частях ареалов. Все PCA-
модели, построенные в рамках концепции COUE,
достаточно корректно отражают области, связан-
ные c E, S, U метриками в плоскости главных
компонент, поскольку первая и вторая компо-
ненты объясняли от 84 до 89% общей вариации
предикторных переменных. Мы не включили
больше осей, поскольку они объясняют лишь незна-
чительную долю общей вариации. Итоговые оценки
трех метрик изменения ниш (стабильности, расши-
рения, неиспользования) и индекс сходства D
Schoener’s для видов ТОП-100 приведены в табл. 1.
Графическое представление экологических ниш
видов в плоскости главных компонент дано на
рис. 1. Корреляционные круги, отражающие кор-
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реляции предикторных переменных с осями
главных компонент и экологических ниш видов в
нативной части, представлены на рис. 2.

По сходству экологических ниш ИВ в рамках
концепции COUE можно разделить на две груп-
пы. Для видов первой группы выполняется гипо-
теза консерватизма ниш, виды второй группы по-
казали сдвиг ниш (табл. 1). К первой группе отно-
сятся 28 видов (Odontella chinensis, Ophiostoma
novo-ulmi, Mnemiopsis leidyi, Ashworthius sidemi, Ar-
cuatula senhousia, Corbicula fluminea, Dreissena bu-
gensis, Dreissena polymorpha, Mytilopsis leucophaeata,
Potamopyrgus antipodarum, Rangia cuneata, Rapana
venosa, Teredo navalis, Cercopagis pengoi, Dikerogam-
marus villosus, Gammarus tigrinus, Monocorophium
acherusicum, Oithona davisae, Platorchestia platensis,
Pontogammarus robustoides, Corythucha ciliata, Cydal-
ima perspectalis, Harmonia axyridis, Gambusia hol-
brooki, Pseudorasbora parva, Pelophylax ridibundus,
Branta canadensis, Phasianus colchicus). Для этих ви-
дов тест на сходство в рамках концепции COUE
не отклоняется (P < 0.05). Ниши остальных 71 видов
в нативной и инвазионной частях ареала значимо
различаются в концепции COUE. Для первой груп-
пы видов средние индексы сходства равны D = 0.3
(±0.04), для второй группы видов D = 0.09 (±0.01).
Для восьми видов индекс стабильности равен 1,
т.е. перекрывание составляет 100%. Кроме того,
получено, что для 29 видов (грибов – 1, сосуди-
стых растений – 9, альвеолят – 1, моллюсков – 1,
ракообразных – 3, насекомых – 8, рыб – 1, репти-
лий – 1, млекопитающих – 4) перекрывание ниш
составляет 100%, однако тест на сходство откло-
няется (P > 0.05) (табл. 1). Это объясняется высо-
кими показателями индекса незаполнения (U),
которое составляет в среднем 71 (±16)%. Ниши
видов условно можно разделить на две группы с
наименьшими и наибольшими значениями ин-
декса сходства D (Schoener’s) (рис. 1). Наимень-
шие значения индекса сходства D наблюдаются
для 10 видов Pectobacterium carotovorum (D = 0.09),
Aphanomyces astaci (D = 0.1), Acer negundo (D = 0.05);
Prorocentrum minimum (D = 0.01), Globodera rosto-
chiensis (D = 0.1), Agrilus planipennis (D = 0.01), Mol-
gula manhattensis (D = 0.02), Carassius auratus com-
plex (D = 0.01), Trachemys scripta elegans (D = 0.1) и
Apodemus agrarius (D = 0.02) (рис. 1а, 1б, 1г, 1д, 1ж,
1к, 1л, 1м, 1o, 1р соответственно). Для этих видов
нулевая гипотеза о сходстве экологических ниш
отклоняется. Другие шесть видов имеют наиболь-
шее значение индексов сходства в диапазоне от
0.22 до 0.52: – Ophiostoma novo-ulmi (D = 0.34),
Mnemiopsis leidyi (D = 0.31), Dreissena polymorpha
(D = 0.35), Dikerogammarus villosus (D = 0.22), Pelo-
phylax ridibundus (D = 0.43), Phasianus colchicus (D =
= 0.52) (рис. 1в, 1е, 1з, 1и, 1н, 1п соответственно).
Для этих шести видов выявляется значимое сход-
ство ниш (P ≤ 0.05). Нативные и инвазионные ни-
ши этих видов также характеризуются относи-

тельно наименьшими сдвигами центроидов ниш,
т.е. наименьшими дистанциями между центрои-
дами.

Сравнительный анализ индексов S, U в рамках
концепции COUE показал, что наблюдаются как
высокие индексы стабильности S, которые ва-
рьируются в диапазоне от 0.85 до 0.92 (растения –
S = 0.92 (±0.03), моллюски – S = 0.85 (±0.07), ра-
кообразные – S = 0.92 (±0.04), насекомые – S =
= 0.82 (±0.07), млекопитающие – S = 0.92 (±0.05)),
а также высокие индексы незаполнения U от 0.5
до 0.72 (растения – U = 0.64 (±0.03), моллюски –
U = 0.65 (±0.05), ракообразные – U = 0.5 (±0.09),
насекомые – U = 0.68 (±0.05), млекопитающие
U = 0.72 (±0.06) (табл. 1). Относительно низкие
показатели индекса стабильности S наблюдаются
только для 7 видов: двух видов растений Galinsoga
parviflora (S = 0.74), Echinocystis lobata (S = 0.74),
двух видов моллюсков Rangia cuneata (S = 0.48),
Rapana venosa (S = 0.65) и трех видов насекомых
Cameraria ohridella (S = 0.1), Harmonia axyridis (S =
= 0.66), Viteus vitifoliae (S = 0.45). Однако для всех
этих 7 видов индекс незаполнения U принимает
высокие значения Galinsoga parviflora (U = 0.82),
Echinocystis lobata (U = 0.59), Rangia cuneata (U =
= 0.71), Rapana venosa (U = 0.62), Cameraria ohridella
(U = 0.62), Harmonia axyridis (U = 0.67), Viteus viti-
foliae (U = 0.64).

Таким образом, в рамках концепции COUE
можно отметить, что для всех изученных нами видов
наблюдается достаточно высокое среднее значе-
ние как индекса стабильности S (0.89 ± 0.18), так
и индекса незаполнения U (0.63 ± 0.24). Из этого
следует, что вывод о невыполнении консерватизма
ниш для 71 видов требует дополнительной провер-
ки в рамках расширенной концепции (ECOUE). Из
этих оценок также следует, что в будущем имеет-
ся потенциальная возможность расширения ниш
в инвазионной части у большинства ИВ.

Сравнение ниш в рамках концепции ECOUE

Модифицированные значения пяти метрик Em,
Sm, Um, BR и Sim в рамках концепции ECOUE
представлены на рис. 3 и 4. Мы обнаружили, что
для большинства видов (93) ширина ниши Bn в
нативной части ареала больше, чем в инвазион-
ной части Bi (рис. 3а). Для этих видов метрика BR
равна 1.25 (±0.09). Наибольшие значения BR на-
блюдаются для “микроорганизмов” и наземных
эндотермов 1.55 (±0.38) и 1.43 (±0.28) (рис. 3б, 3д)
соответственно. Для наземных эктотермов, рас-
тений и водных организмов средние значения BR
составляют 1.12 (±0.26), 1.09 (±0.11), 1.05 (±0.17)
соответственно (рис. 3в, 3г, 3е). Для двух видов
водных организмов (Cercopagis pengoi, Pontogam-
marus robustoides) BR равен нулю, т.е. ширины ниш
в обеих частях ареала не отличаются друг от друга.
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Таблица 1. Оценка трех метрик экологической ниши видов из списка ТОП-100 в рамках концепции COUE

№ п/п Вид D-Sim P-value E S U

Бактерии
1 Cylindrospermopsis raciborskii 0.05 0.20 0.56 0.44 0.98
2 Pectobacterium carotovorum 0.09 0.13 0.06 0.94 0.74

Хромисты
3 Aphanomyces astaci 0.10 0.07 0.2 0.8 0.85
4 Odontella chinensis 0.04 0.03 0.00 1.00 0.74
5 Pseudo-nitzschia calliantha 0.12 0.09 0.01 0.99 0.38

Грибы
6 Batrachochytrium dendrobatidis 0.01 0.07 0.00 1.00 0.94
7 Melampsoridium hiratsukanum 0.09 0.15 0.01 0.99 0.57
8 Ophiostoma novo-ulmi 0.34 0.02 0.01 0.99 0.17

Сосудистые растения
9 Acer negundo 0.05 0.18 0.00 1.00 0.65

10 Amaranthus retroflexus 0.05 0.23 0.06 0.94 0.72
11 Ambrosia artemisiifolia 0.05 0.26 0.07 0.93 0.74
12 Ambrosia psilostachya 0.03 0.24 0.01 0.99 0.80
13 Ambrosia trifida 0.00 0.32 0.04 0.96 0.96
14 Amelanchier spicata 0.04 0.20 0.21 0.79 0.63
15 Bidens frondosa 0.07 0.22 0.02 0.98 0.69
16 Cyclachaena xanthifolia 0.25 0.14 0.09 0.91 0.27
17 Echinocystis lobata 0.08 0.22 0.26 0.74 0.59
18 Elodea canadensis 0.06 0.18 0.01 0.99 0.60
19 Epilobium adenocaulon 0.06 0.17 0.00 1.00 0.56
20 Erigeron annuus 0.14 0.10 0.09 0.91 0.63
21 Erigeron canadensis 0.04 0.26 0.00 1.00 0.64
22 Fraxinus pennsylvanica 0.06 0.20 0.00 1.00 0.67
23 Galinsoga parviflora 0.02 0.34 0.26 0.74 0.82
24 Galinsoga quadriradiata 0.01 0.26 0.01 0.99 0.84
25 Heracleum sosnowskyi 0.01 0.19 0.07 0.93 0.83
26 Hordeum jubatum 0.32 0.17 0.15 0.85 0.13
27 Impatiens glandulifera 0.03 0.17 0.00 1.00 0.70
28 Impatiens parviflora 0.05 0.35 0.00 1.00 0.61
29 Lupinus polyphyllus 0.03 0.21 0.02 0.98 0.64
30 Oenothera biennis 0.07 0.14 0.04 0.96 0.66
31 Parthenocissus vitacea 0.23 0.12 0.01 0.99 0.43
32 Reynoutria × bogemica 0.03 0.14 0.17 0.83 0.80
33 Rosa rugosa 0.23 0.18 0.00 1.00 0.34
34 Solidago canadensis 0.03 0.14 0.00 1.00 0.71
35 Solidago gigantea 0.11 0.14 0.00 1.00 0.52
36 Symphyotrichum × salignum 0.05 0.10 0.13 0.87 0.69
37 Xanthoxalis stricta 0.03 0.23 0.07 0.93 0.77

Альвеоляты
38 Prorocentrum minimum 0.01 0.23 0.00 1.00 0.98

Гребневики
39 Mnemiopsis leidyi 0.31 0.02 0.17 0.83 0.03
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Нематоды
40 Ashworthius sidemi 0.42 0.03 0.01 0.99 0.43
41 Globodera rostochiensis 0.10 0.12 0.61 0.39 0.84

Моллюски
42 Anadara kagoshimensis 0.04 0.08 0.00 1.00 0.64
43 Arcuatula senhousia 0.21 0.05 0.00 1.00 0.47
44 Corbicula fluminea 0.15 0.05 0.06 0.94 0.76
45 Dreissena bugensis 0.18 0.05 0.00 1.00 0.82
46 Dreissena polymorpha 0.35 0.02 0.00 1.00 0.24
47 Lithoglyphus naticoides 0.27 0.07 0.16 0.84 0.65
48 Magallana gigas 0.15 0.16 0.19 0.81 0.68
49 Mytilopsis leucophaeata 0.17 0.04 0.00 1.00 0.76
50 Potamopyrgus antipodarum 0.21 0.04 0.13 0.87 0.58
51 Rangia cuneata 0.19 0.02 0.52 0.48 0.71
52 Rapana venosa 0.17 0.03 0.35 0.65 0.62
53 Teredo navalis 0.05 0.04 0.02 0.98 0.90

Ракообразные
54 Acartia tonsa 0.21 0.24 0.15 0.85 0.75
55 Amphibalanus improvisus 0.37 0.06 0.00 1.00 0.41
56 Cercopagis pengoi 0.62 0.01 0.05 0.95 0.05
57 Dikerogammarus villosus 0.22 0.04 0.01 0.99 0.70
58 Eriocheir sinensis 0.02 0.08 0.14 0.86 0.97
59 Gammarus tigrinus 0.09 0.02 0.00 1.00 0.63
60 Monocorophium acherusicum 0.61 0.01 0.04 0.96 0.11
61 Oithona davisae 0.19 0.04 0.10 0.90 0.75
62 Paralithodes camtschaticus 0.11 0.09 0.00 1.00 0.59
63 Platorchestia platensis 0.60 0.01 0.00 1.00 0.22
64 Pontogammarus robustoides 0.61 0.01 0.05 0.95 0.05
65 Rhithropanopeus harrisii 0.16 0.06 0.00 1.00 0.72

Насекомые
66 Aedes albopictus 0.03 0.06 0.00 1.00 0.69
67 Agrilus planipennis 0.01 0.20 0.00 1.00 0.90
68 Aproceros leucopoda 0.10 0.17 0.24 0.76 0.48
69 Cameraria ohridella 0.14 0.10 0.90 0.10 0.62
70 Corythucha ciliata 0.44 0.02 0.19 0.81 0.23
71 Cydalima perspectalis 0.29 0.02 0.09 0.91 0.30
72 Diabrotica virgifera 0.01 0.08 0.00 1.00 0.96
73 Diaspidiotus perniciosus 0.01 0.15 0.00 1.00 0.84
74 Harmonia axyridis 0.40 0.04 0.34 0.66 0.67
75 Hyphantria cunea 0.12 0.18 0.02 0.98 0.71
76 Leptinotarsa decemlineata 0.06 0.25 0.00 1.00 0.77
77 Phthorimaea operculella 0.01 0.06 0.00 1.00 0.86
78 Phyllonorycter issikii 0.01 0.19 0.00 1.00 0.80
79 Polygraphus proximus 0.01 0.32 0.00 1.00 0.73
80 Viteus vitifoliae 0.15 0.08 0.55 0.45 0.64

№ п/п Вид D-Sim P-value E S U

Таблица 1. Продолжение
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D-Sim – Индекс сходства Шонера D, S – стабильность, E – расширение, U – неиспользование. * – использованные нами
методы нельзя применить для этого вида.

Асцидии
81 Molgula manhattensis 0.02 0.46 0.91 0.09 0.97

Лучеперые рыбы
82 Carassius auratus complex 0.01 0.49 0.45 0.55 0.99
83 Gambusia holbrooki 0.54 0.02 0.08 0.92 0.09
84 Lepomis gibbosus 0.12 0.07 0.00 1.00 0.75
85 Perccottus glenii 0.18 0.29 0.40 0.60 0.51
86 Pseudorasbora parva 0.04 0.05 0.43 0.57 0.90

Амфибии
87 Pelophylax ridibundus 0.43 0.05 0.04 0.96 0.09

Рептилии
88 Trachemys scripta elegans 0.10 0.06 0.00 1.00 0.88

Птицы
89 Branta canadensis 0.07 0.04 0.00 1.00 0.83
90 Phasianus colchicus 0.52 0.01 0.02 0.98 0.01

Млекопитающие
91 Apodemus agrarius 0.02 0.29 0.00 1.00 0.68
92 Canis familiaris*
93 Castor canadensis 0.00 0.20 0.00 1.00 0.94
94 Mus musculus 0.06 0.31 0.13 0.87 0.70
95 Neovison vison 0.02 0.26 0.00 1.00 0.61
96 Nyctereutes procyonoides 0.00 0.21 0.05 0.95 0.92
97 Ondatra zibethicus 0.07 0.20 0.00 1.00 0.55
98 Procyon lotor 0.34 0.07 0.01 0.99 0.37
99 Rattus norvegicus 0.01 0.28 0.02 0.98 0.76

100 Rattus rattus 0.00 0.19 0.07 0.93 0.95

№ п/п Вид D-Sim P-value E S U

Таблица 1. Окончание

Для четырех видов из каждой группы организмов
за исключением “микроорганизмов” (Cameraria
ohridella, Mnemiopsis leidyi, Hordeum jubatum, Pha-
sianus colchicus) BR меньше нуля, т.е. инвазионная
ниша шире нативной.

По метрике индекса сходства Sørensen 42 вида
характеризовались высокими значениями Sim =
= 0.69 (±0.16). Для остальных 57 видов индекс сход-
ства Sørensen составлял Sim = 0.31 (±0.14). Оценки
пяти метрик в рамках концепции ECOUE пред-
ставлены в рис. 4. Сравнительный анализ индек-
сов расширения Em в рамках концепции ECOUE
показывает, что нет статистически значимых раз-
личий между группами (GLM ANOVA: F = 2.15;
P = 0.08) (рис. 4).

Наибольшее значение индекса Em расширения
наблюдается для наземных эктотермов (Em = 0.09) и
водных организмов (Em = 0.05) (рис. 4г, 4в). Для
остальных групп (“микроорганизмов”, растений

и наземных эндотермов) Em составляет 0.03, 0.02
и 0.007 соответственно (рис. 4а, 4б, 4г). Отсюда
следует, что относительно наименьшими значе-
ниями Em характеризуются наземные эктодермы,
а наибольшими – эндодермы. Сравнительный ана-
лиз групп организмов по метрике Um также пока-
зал, что статически значимое различие между груп-
пами отсутствует (GLM ANOVA: F = 0.73; P = 0.6).
Наибольшими значениями Um незаполнения ха-
рактеризуются “микроорганизмы” (0.67) и на-
земные эндодермы (0.66) (рис. 4а, 4д). Другие
группы живых организмов: растения, водные ор-
ганизмы и наземные эктотермы – характеризу-
ются относительно меньшими значениями Um
63%, 0.55 и 0.60 соответственно (рис. 4б–4г).
Средний индекс стабильности Sm для всех групп
значительно меньше, чем Um и равен 0.34 (t = 7.6;
P  0.01). Из полученных средних оценок трех мет-
рик Em (0.04), Sm (0.34) и Um (0.61) следует, что ин-

!
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Рис. 1. Перекрывания ниш 16 ИВ в нативной и инвазионной частях ареалов (где сиреневый цвет – S зона стабильно-
сти, зеленый цвет – U зона незаполнения, розовый цвет – E зона расширения). Сплошные и пунктирные линии пока-
зывают соответственно 100 и 90% области доступной среды в нативной (красные линии) и инвазионной (черные линии)
частях ареалов. Красные и желтые точки указывают центроиды ниш нативной и инвазионной частей ареалов соответ-
ственно. Затемненные области показывают высокую плотность точек находок в инвазионной части ареала.
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Рис. 1. Окончание.
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Рис. 2. Перекрывание ниш видов в нативной и инвазионной частях ареалов (слева) и корреляционные круги, показы-
вающие корреляции предикторных переменных с осями главных компонент (справа) (сиреневый цвет – зона ста-
бильности S, зеленый цвет – незаполнения U, розовый цвет – зона расширения E). Сплошные и пунктирные линии
показывают 100 и 90% площади доступной среды в нативном (красные линии) и инвазионном (черные линии) ареалах
соответственно. Красные и желтые точки обозначают центроиды ниш в нативном и инвазионном ареалах соответ-
ственно. Затемненные области отображают повышенную плотность точек находок ТН в нативной части.
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Рис. 2. Продолжение.
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Рис. 2. Продолжение.
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Рис. 2. Окончание.
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вазионные виды характеризуются наименьшим
значением индекса расширения Em, умеренным
значением индекса стабильности Sm и наиболь-
шим значением индекса незаполнения Um, а это
означает, что инвазионные виды имеют большой
потенциал для заселения новых местообитаний, а
соответственно и новых территорий.

Полученные результаты, позволяют утвер-
ждать, что если в рамках концепции COUE гипо-
теза консерватизма климатических ниш выпол-
нялась для 28 видов, то в рамках модифицирован-
ной концепции ЕCOUE указанная гипотеза
выполняется для большинства видов за исключе-
нием одного вида Cameraria ohridella (каштановая

минирующая моль) (рис. 3в). Для этого вида ши-
рина инвазионной ниши в 2.3 раза больше натив-
ной, а индекс расширения Em (0.66) существенно
больше Sm (0.12) и Um (0.21).

ОБСУЖДЕНИЕ
Экологические ниши инвазионных видов
в нативной и инвазионной частях ареала

в рамках двух концепций
Обобщение результатов в рамках проверки ги-

потезы консерватизма климатических ниш обна-
ружило, что окончательный вывод о справедли-
вости гипотезы для многих видов зависит от при-

Рис. 3. Взаимосвязь между сходством (ось x) и ln-отношением ширины ниш (ось y) для всех видов (а) и для каждой
группы организмов (б–е). Сходство ниш оценивается с помощью индекса Sørensen (Sim), а BR – размеры ниш с по-
мощью ln-трансформации отношения ширины ниш в нативной и инвазионной частях ареала. На каждой панели
сходство ниш больше 0.5 указывает на то, что эти две ниши занимают сходное положение в экологическом простран-
стве, а точки с BR больше 0 указывают на то, что нативная ниша больше инвазионной.
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нятой концепции и методологии анализа. Если в
рамках концепции COUE консерватизм выполня-
ется для 28 видов, то модифицированная концеп-
ция ECOUE позволила установить, что гипотеза
выполняется для большинства видов за исключе-
нием одного. Такое различие выводов объясняется
различиями концепций COUE и ECOUE, связан-
ными, в первую очередь, с более точной оценкой
ширины и сходства ниш в нативной и инвазион-
ной частях ареала. В частности, если в рамках
концепции COUE при незначительных значениях
Em и больших значениях Um гипотеза консерва-
тизма отклоняется для многих видов, то в рамках
ECOUE не отклоняется. Например, из рис. 4а, 4б,
4г, 4д, 4и, 4к, 4м, 4о и табл. 1 видно, что средние
значения метрик E (0.08), S (0.92), U (0.83) и
P-значения в рамках концепции COUE не позво-
ляют утверждать о выполнении гипотезы консер-
ватизма, несмотря на высокие значения метрик S
и U. Однако, принимая во внимание непрерыв-
ность и незавершенность инвазионного процес-
са, – об этом можно судить по высокими значе-

ниями S и U, и модифицированным значениям
Em, Sm, Um, BR, Sim (рис. 4) – в рамках концеп-
ции ECOUE гипотеза консерватизма ниш оказа-
лась для этих видов справедливой. Лю с соавторами
(Liu et al., 2020a) провели комплексную проверку
гипотезы консерватизма ниши и убедительно по-
казали справедливость этой гипотезы в рамках
концепции ECOUE, на примере литературных
данных. В этой статье также отмечается, что от-
клонение этой гипотезы в ранней литературе, ве-
роятно, было артефактом, т. к. для одного и того
же вида были получены резко противоположные
результаты, оцененные двумя или более исследо-
ваниями, или даже в рамках одного исследова-
ния, но с использованием разных концепций, ме-
тодов и разных критериев. В действительности
многие исследователи (Radosavljevic, Anderson,
2014; Muscarella et al., 2014; Guisan et al., 2014; Pe-
titpierre et al., 2017; Petrosyan et al., 2019a; Petrosyan
et al., 2020b; Liu et al., 2020a) показали, что резуль-
таты построения ENM в нативной и инвазионной
частях в значительной степени зависят от выполне-

Рис. 4. Оценка пяти показателей ниш для каждой группы организмов (а–д) и в целом для всех видов (е). Описание всех
метрик представлено в методической части.
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ния ряда важных условий. В этих работах отмечает-
ся, что использование пространственно-автокорре-
лированных точек находок, ограниченный размер
набора данных, не учет коррелированности и муль-
тикоррелиарности предикторных переменных, из-
быточная параметризация модели и применение
некорректных критериев оценки пригодности
моделей могут приводить к неадекватной оценке
сдвига ниш при сравнении их в инвазионной и
нативной частях ареала. В нашей работе все эти
условия были выполнены и получены приемле-
мые модели, что подтверждают хорошая точность
построения моделей PCA в рамках концепции
ECOUE, поскольку первая и вторая компоненты
объясняли от 84 до 89% общей вариации предик-
торных переменных.

Анализ важнейших механизмов и факторов, 
определяющих консерватизм экологических ниш

Анализ литературных данных показал, что
поддержка гипотезы консерватизма ранее была
отмечена у птиц (Strubbe et al., 2013), грибов (Beu-
kema et al., 2018), растений (Petitpierre et al., 2012)
и млекопитающих (Strubbe et al., 2015). В литера-
туре ранее также сообщалось о сдвиге ниш у не-
которых рептилий (Li et al., 2014), насекомых (Hill
et al., 2017), водных беспозвоночных (Torres et al.,
2018), пресноводных рыб (Lauzeral et al., 2011) и
морских рыб (Parravicini et al., 2015). Хотя в лите-
ратуре гипотеза консерватизма климатической
ниш имеет дискуссионный характер, тем не ме-
нее, в настоящее время имеется ряд исследова-
ний, в которых были рассмотрены разные меха-
низмы сохранения ниш у представителей разных
таксонов (Wiens, Graham, 2005; Petitpierre et al.,
2012; Broennimann et al., 2014; Tingley et al., 2016;
Pili et al., 2020; Liu et al., 2020a). За сохранение
климатической ниши для ИВ часто отвечают два
механизма. Во-первых, преадаптация живых ор-
ганизмов к экосистемам инвазионной части аре-
ала является важнейшей предпосылкой успеш-
ных инвазий (Petitpierre et al., 2012; Broennimann
et al., 2014; Liu et al., 2020a). Виды, интродуциро-
ванные в новые географические регионы, харак-
теризующиеся климатическими условиями близ-
кими к нативным, с большей вероятностью со-
здадут самоподдерживающиеся популяции, тем
самым уменьшив возможность смены ниши в кли-
мате региона инвазии. Второй механизм связан с
тем, что вселенцы могут включать не все разнооб-
разие форм, сформировавшихся в нативном ареа-
ле, и поэтому в местах вселения способны освоить
лишь часть (подмножество) климатических условий
нативной ниши. Кроме этого идиосинкразические
реакции видов могут препятствовать генетическому
смешиванию интродуцированных популяций, не
позволяя инвазионным видам расширять свою ни-

шу в новых климатических условиях (Wiens, Gra-
ham, 2005; Tingley et al., 2016).

Несмотря на незначительные показатели рас-
ширения ниш 10% (табл. 1), некоторые ИВ могут
быстро адаптироваться к новым климатическим
условиям и заселить новые регионы. В нашем ис-
следовании инвазионный процесс расширения
ниш особенно быстро может реализоваться для
38 видов (табл. 1). У них область стабильности
полностью перекрывается с нишей нативной ча-
сти ареала. Однако такое расширение (сдвиг) ни-
ши можно связывать как с быстрой эволюцией
фундаментальной ниши (Broennimann et al., 2007;
Pearman et al., 2008), так и с тем, что виды занимали
подмножество своей фундаментальной ниши в сво-
ем нативном ареала из-за ограничений расселения
и/или биотических взаимодействий (Simberloff,
2009; Soberon, Arroyo-Pena, 2017).

В литературе существуют наглядные примеры,
указывающие на сдвиг ниш, которые связанны с
рассмотренными выше двумя механизмами кон-
серватизма ниш. В частности, в ряде исследований
сообщается, что ИВ могут быстро эволюциониро-
вать, чтобы лучше адаптироваться к различным
климатическим условиям в регионе интродукции
(Zenni et al., 2014; Rollins et al., 2015; Kooyers, Ol-
sen, 2012). Например, тростниковая жаба (Rhinella
marina) при интродукции в Австралию из Южной
Америки продемонстрировала способность коло-
низировать как сильно засушливые, так и холод-
ные местообитания. Авторы статьи (Rollins et al.,
2015) считают, что одним из важных механизмов
успеха колонизации является активация генов,
связанных со способностью к расселению и мета-
болизмом. Имеются наблюдения быстрой адаптив-
ной эволюции интродуцированных популяций бе-
лого клевера (Trifolium repens L.) в Северной Амери-
ке (Kooyers, Olsen, 2012). Кроме этого авторы
предполагают, что механизмы, поддерживающие
адаптивную изменчивость, могут варьировать в
зависимости от популяций вида.

Пластичность двух видов партеногенетиче-
ских кавказских скальных ящериц, Darevskia ar-
meniaca и D. dahli, при их интродукции в новую
среду показана экспериментально (Petrosyan et al.,
2019а; Petrosyan et al., 2020b). Морфологические,
экологические, цитологические и генетические
исследования показали, что партеногенетиче-
ский вид D. armeniaca в нативной части ареала
(Армения, Грузия) образован в результате есте-
ственной гибридизации между близкими двупо-
лыми видами D. mixta (“материнский” вид) и
D. (“отцовский” вид), а D. dahli образован в ре-
зультате естественной гибридизации между близ-
кими двуполыми видами D. mixta (“материн-
ский” вид) и D. portschinskii (“отцовский” вид)
(Petrosyan et al., 2020c). В 1963 г. Даревский и
Щербак, положили начало эксперименту по ин-
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тродукции партеногенетических ящериц из Ар-
мении на Украину (Даревский и др., 1967, 1998).
Первоначально планировалась только интродук-
ция 126 половозрелых самок D. armeniaca. Эти
ящерицы были выпущены в каньоне р. Тетерев в
22 км выше г. Житомира. Оказалось, что среди
интродуцированных D. armeniaca, как минимум,
одна особь относилась к D. dahli (Доценко и др.,
2008–2009). Несмотря на существенную разницу
климатических (температуры, влажности) и оро-
графических условий (высота над уровнем моря),
интродукция прошла успешно. Ареал украинской
популяции D. armeniaca увеличился к 1998 г. при-
мерно в 10 раз, хотя значительная часть вселенцев
погибла в первую суровую зиму 1963–1964 гг. (Да-
ревский и др., 1998; Доценко, 2007). Кроме того, в
Житомирской области регистрировали две изо-
лированные многочисленные популяции D. dahli
(Nekrasova, Koistiushyn, 2016), что позволяет утвер-
ждать об успешной натурализации двух видов
скальных ящериц в новых условиях среды. Про-
веденные позже исследования по генотипическому
разнообразию украинских и армянских популя-
ций партеногенетической ящерицы D. armeniaca
подтвердили успешность адаптации и показали,
что в интродуцированной украинской популяции
после интродукции возникли две новые
клональные линии (Omelchenko et al., 2016).

Анализ наших и литературных данных пока-
зывает, что скорость адаптивной эволюции мо-
жет быть увеличена за счет улучшенной приспо-
собленности особей к климату региона инвазии
(Rollins et al., 2015), хорошего соответствия между
генетическим происхождением (адаптированны-
ми генотипами) и климатом региона инвазии
(Zenni et al., 2014), инвазии гибридных видов
(Gaskin, Schaal, 2002; Petrosyan et al., 2020b), мно-
жественных и неконтролируемых интродукций
ИВ, характеризующихся разнообразием генети-
ческого материала (Lavergne, Molofsky, 2007).

Другой способ сдвига климатической ниши
согласуется с представлением о том, что в натив-
ном ареале виды занимали подмножество своей
фундаментальной ниши, а при их вселении в новую
географическую среду ничто не препятствовало им
существенно расширить нишу. Например, инвази-
онные эндемики с островов чаще расширяют ниши
в новых регионах, чем континентальные виды
(Liu et al., 2020b). Это связано с тем, что на остро-
вах эндемичные виды могут занять лишь неболь-
шую часть своей фундаментальной ниши, по-
скольку острова меньше по размеру и более од-
нородны по экологическим и климатическим
параметрам, чем континентальные районы. По-
сле интродукции островные эндемики, по крайне
мере земноводные и рептилии, расширяли свою ре-
ализованную нишу в результате увеличения доступ-
ности подходящей среды (Stroud, 2021). Необходи-
мость применения различных моделей расшире-

ния/консерватизма ниши у островных и
континентальных видов, вытекающая из иссле-
дований (Stroud, 2021; Liu et al., 2020b), обеспечи-
вает теоретическую основу для создания новых те-
стов гипотезы консерватизма ниши. Поскольку все
инвазионные виды, представленные в нашей рабо-
те, не являются островными эндемиками, мы пола-
гаем, что консерватизм климатических ниш для
большинства исследованных нами видов справед-
лив. Однако, учет недавнего срока интродукции
многих видов (58%) позволяет утверждать, что не-
которые из них продемонстрируют большую эво-
люцию ниши с течением времени.

Сравнительный анализ динамики ниш для
разных групп организмов частично объясняет
степень различия консерватизма климатических
ниш. Растения, водные организмы и наземные
эктотермы отличались от других групп и показали
наименьшее соотношение ширины, наибольшее
сходство ниш и суммы индексов расширения и
стабильности. Для них климатические условия
считаются важнейшим фактором, определяю-
щим успешность их инвазии. Это означает, что
виды из этих групп занимают более сходные клима-
тические условия в разных частях своего ареала. Ес-
ли выводы для растений и наземных эктотерм со-
гласуются с выводами работ (Liu et al., 2020a, Pe-
titpierre et al., 2012; Bellard et al., 2013), то для
водных организмов (Liu et al., 2020a) отмечается,
что их более низкая вероятность обнаружения за-
трудняет сделать окончательные выводы из-за
уменьшения наблюдаемого сходства ниш. Выпол-
нение условий консерватизма климатической ни-
ши важно для понимания и прогнозирования ре-
акции видов на будущие климатические измене-
ния (Araújo, Rahbek, 2006). Литературные данные
показывают, что темпы эволюции климатических
ниш значительно ниже прогнозируемых клима-
тических изменений (Jezkov, Wiens, 2006).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Более 100 лет в научной литературе ведутся

споры о том, сохраняется ли экологическая ниша
видов в пространстве и времени. Гипотеза кон-
серватизма ниш имеет большое практическое
значение для сохранения биоразнообразия и ана-
лиза инвазионных процессов на региональном, и
глобальном уровнях. В этой работе мы создали
интегрированную базу данных точек находок и
переменных среды обитания видов в наземных и
водных экосистемах для проверки этой гипотезы
на примере самых опасных инвазионных ТОП-
100 видов России. Построенные модели ENM c
помощью PCA в рамках двух концепций COUE и
ECOUE позволили проверить эту гипотезу. Пока-
зано, что если в рамках концепции COUE гипоте-
за консерватизма климатических ниш выполня-
лась для 28% видов, то в рамках расширенной
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концепции ЕCOUE эта гипотеза выполняется для
98% видов. Наши результаты в целом подтверди-
ли гипотезу, но мы также обнаружили важные
случаи отклонения от этой гипотезы. Наши ре-
зультаты важны не только для прогнозирования
пространственного распределения инвазионных
видов, но и для прогнозирования реакции видов
на изменение окружающей среды в антропоцене.
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Ecological Niches  Modelling of the Most Dangerous Invasive Species Top-100
in Russia: Testing the Hypothesis of Conservatism of Ecological Niches
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The concept of ecological niches plays an important role in predicting the potential distribution of species in
the invasive range and developing invasion management strategies. To test the hypothesis, we used models of
ecological niches of the 100 most dangerous invasive species of Russia. Our results show that invasive niches
occupy a position similar to native niches in the space of predictor variables and there is a very limited expan-
sion of niches. The results generally support the niche conservatism hypothesis. We also found important ex-
ceptional cases of rejection of this hypothesis. The key mechanisms governing the persistence of niche in-
crease our confidence in availability species distribution models to predict the response of species in the
framework of ongoing of global climate change.
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