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Globodera rostochiensis является одним из 100 самых опасных инвазионных видов в России и на-
носит значительный ущерб сельскому хозяйству. В России эта нематода впервые была обнаружена 
на территории Калининградской области в 1949 г. В этом исследовании мы использовали методы 
ансамблевого моделирования (ESDM) для прогнозирования потенциального распространения G. 
rostochiensis в России и обнаружили, что с глобальным изменением климата и землепользования в 
будущем будет наблюдаться тенденция к расширению ареала в двух направлениях – с юга на север и 
с запада на восток. Представлены история распространения вида на территории России, современный 
и потенциальные ареалы вида с 2020 до 2100 г. с шагом 20 лет при реализации различных моделей и 
сценариев изменения климата и землепользования. Приведены сведения о нативном ареале, особен-
ности биологии, признаках поражения растения-хозяина и вредоносности G. rostochiensis, методах 
идентификации патотипов, векторах инвазии и мерах борьбы. Прогнозные ареалы вида важны для 
разработки мер по минимизации будущих инвазий G. rostochiensis и их отрицательных последствий.

Ключевые слова: Globodera rostochiensis, изменение климата, инвазионный вид, изменение зем-
лепользования, модели распространения вида, ISDM, ESDM.
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Введение
Золотистая картофельная нематода (ЗКН) 

Globodera rostochiensis в России впервые 
была обнаружена в 1949 г. [Кирьянова, Крал-
ль, 1971] на территории Калининградской 
обл., которая оставалась единственной за-
ражённой областью до 1961 г. с площадью 
заражения 491 га [Васютин, Тряхов, 1999]. 
Эта нематода является специализированным 
паразитом растений семейства паслёновых 
(Solanaceae), и прежде всего картофеля, ко-
торый в результате длительной сопряжённой 
эволюции с дикими клубненосными видами 
в Южной Америке приобрёл специализацию 
к этой культуре. Кроме картофеля эта нема-
тода поражает томат Solanum lycopersicum 
и баклажаны S. melongena, а также может 

развиваться на некоторых сорняках (паслён 
чёрный S. nigrum, паслён сладко-горький S. 
dulcamara, паслён крылатый S. alatum, беле-
на чёрная Hyoscyamus niger и др.) [Handoo, 
Subbotin, 2018]. 

Золотистая картофельная нематода по 
своей вредоносности превосходит другие 
виды нематод, распространённые на терри-
тории России. Она является причиной сни-
жения урожайности картофеля (в среднем на 
10%, в очагах сильного поражения – до 60% 
и более) [Мироненко и др., 2020; Шестепе-
ров, 2021]. Кроме того, ухудшается качество 
клубней (уменьшается масса, процент содер-
жания крахмала, количество витамина С и 
общий товарный вид). Повреждения, вызван-
ные проникновением нематод, способству-
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ют поражению растений другими болезнями 
– грибными, бактериальными, вирусными. 
Масштаб проблемы распространения данно-
го вида иллюстрирует тот факт, что из заня-
тых ежегодно в России под картофелем пло-
щадей около 2.1 млн га, поражённые ЗКН в 
последние десятилетия площади, достигают 
уже 1 млн га.

Globodera rostochiensis как особо опасный 
паразит включён в список ТОП-100 самых 
опасных инвазионных видов России, также в 
карантинный список Европейской организа-
ции по защите растений [Самые опасные…, 
2018; EPPO, 2021]. Вид имеет пять патотипов 
(Rol – обычный; Ro2, Ro3, Ro4, Ro5 – агрес-
сивные). На территории России до настоя-
щего времени выявлен только один патотип 
G.  rostochiensis – Rol. Более агрессивный 
вид бледная картофельная нематода (БКН), 
Globodera pallida (Stone, 1977) Behrens, 1975 
на территории России не обнаружен, однако в 
связи с большими объёмами импорта как про-
довольственного, так и семенного картофеля 
в Россию в последние десятилетия существу-
ет потенциальная угроза инвазии БКН на тер-
риторию страны [Limantseva et al., 2014; Ми-
роненко и др. 2020].

Нативный ареал. Центр происхождения 
картофельных цистообразующих нематод 
рода Globodera (G. rostochiensis и G. pallidа) 
– Андское нагорье в Южной Америке (Перу) 
[Evans et al., 1975; Plantard et al., 2008; Subbotin 
et al., 2020]. Использование метода «молеку-
лярных часов» позволило предположить, что 
эти нематоды могли появиться ещё 15–18 млн 
лет назад, одновременно с появлением карто-
феля [Plantard et al., 2008; Subbotin et al., 2010; 
Hockland et al., 2012]. После плейстоценово-
го оледенения два близкородственных вида 
были разделены: центром распространения G. 
pallida стала северная часть Южной Америки 
от озера Титикака, а G. rostochiensis – южная 
часть [Castelli et al., 2003]. Из Южной Амери-
ки G. rostochiensis с картофелем были завезе-
ны в Европу [Hockland et al., 2012]. Впервые 
цисты глободеры на картофеле обнаружил 
J. Kuhn в 1881 г. в Германии [Spears, 1968], 
который вначале предположил, что это раса 
известного уже в то время вида Heterodera 
schachtii, свекловичной цистообразующией 

нематоды. Однако, Воленвебер [Wollenweber, 
1923] в 1923 г. обнаружил, что имеются суще-
ственные морфологические различия между 
двумя видами нематод (размер личинок и 
форма цист) и предложил назвать эту немато-
ду Heterodera rostochiensis по названию места 
обнаружения (Росток, Германия). В настоя-
щее время этот вид относят к роду Globodera. 
Cчитается, что по всему миру эта нематода 
распространилась уже из Европы (ступенча-
тая инвазия), а не из Южной Америки [Evans, 
Rowe 1998]. Молекулярные исследования по-
пуляций этой нематоды из Южной Америки 
и Европы подтвердили гипотезу ступенчатой 
инвазии [Plantard et al., 2008]. В настоящее 
время картофельные цистообразующие нема-
тоды распространены в большинстве стран 
мира [CABI, 2019; EPPO, 2021].

Особенности биологии. Жизненный 
цикл G. rostochiensis включает в себя стадию 
цисты (жёсткой тёмноокрашенной кутикулы 
мёртвой самки, заполненной яйцами с ли-
чинками первого возраста (J1)), проходящую 
в почве. Паразитическую стадию нематоды 
проходят в корнях растений, обеспечива-
ющих оптимальные условия для питания, 
прохождения всех этапов развития (J2, J3, 
J4, самки и самцы) и размножения [Lilley et 
al., 2005; Займль-Бухингер, Матвеева, 2019]. 
Свободноживущими в цикле являются только 
взрослые самцы, которые выходят из корней 
в почву и находят самок, прикреплённых к 
корням. Особую роль в жизнедеятельности 
нематоды играют ранние этапы, к которым 
относятся процесс вылупления личинок из 
яиц и массовый их выход из цист под влияни-
ем факторов вылупления, присутствующих в 
корневых выделениях (диффузатах) растени-
я-хозяина; проникновение личинок в корни 
хозяина и формирование вокруг головного 
конца личинки синцития (гипертрофирован-
ного многоядерного клеточного комплекса), 
обеспечивающего непрерывное поступление 
питательных веществ от хозяина к паразиту. 
Именно в этот период происходит становле-
ние отношений с хозяином и ключевой мо-
мент в определении возможности дальней-
шего развития паразита [Займль-Бухингер, 
Матвеева, 2019]. Этапы развития нематоды 
отражены на рисунке 1. Во время онтогенеза 
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цистообразующие нематоды трижды линяют 
и претерпевают ряд морфологических изме-
нений. Так самки увеличиваются в размерах 
и изменяют форму тела: из червеобразной 
формы становятся шарообразными. Кроме 
того, происходит внутренняя перестрой-
ка: редуцируется кишечник, в полости тела 
формируется яичник с яйцами. Самцы так-
же увеличиваются в размерах, но остаются 
червеобразными. Самцы подвижные, имеют 
нитевидную форму, их длина около 1 мм. В 
отличие от личинок самцы имеют развитую 
половую систему.

Цвет тела молодых самок белый, с воз-
растом становится золотисто-жёлтым, затем 
коричневым или тёмно-коричневым (рис. 2). 
Внутри тело самки заполнено большим ко-
личеством яиц и инвазионных личинок. Во 

вновь образовавшихся цистах можно обна-
ружить 150–300 яиц и личинок. Цисты кар-
тофельной нематоды, попав в почву после 
уборки урожая, могут сохранять жизнеспо-
собность яиц в течение 20 лет. В средней по-
лосе России цисты золотистой стадии наблю-
даются с конца июля до середины сентября. 
В условиях России в год развивается одна 
генерация нематоды. В многолетних очагах 
заражения через две-три недели после по-
садки картофеля плотность популяции инва-
зионных личинок может достигать 100 млн 
особей на площади 1 м2 до глубины 40 см, а 
в отдельных случаях и до 70 см [Шестеперов, 
Савотиков, 1995].

Признаки поражения и вредоносность. 
Картофельная цистообразующая нематода 
вызывает неспецифические симптомы зара-

Рис. 1. Цикл развития картофельной цистообразующей нематоды. Рисунок В.В. Вульшонок (ориг). 



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2022138

жения. Первоначальными признаками зара-
жённости является замедленный рост, пожел-
тение и потеря нижних листьев. Цветение у 
таких растений обычно отсутствует. Корни 
заражённых растений выглядят размочален-
ными. Заражение сказывается на урожае – 
образующиеся клубни мелкие и в небольшом 
количестве. В фазу цветения на поле появ-
ляются хорошо заметные «плешины» разме-
ром до десятков квадратных метров. На этих 
участках наблюдаются изреженность карто-
феля и интенсивный рост сорняков. Обычно 
заражение носит очаговый характер (рис. 3). 
В конце вегетации на корнях поражённых 
растений легко обнаруживаются шаровидные 
белые, золотистые или коричневые цисты ди-
аметром около 1 мм (рис. 2). Обследования 
численности и распределения нематод явля-

Рис. 2. Самки (светлые) и цисты (тёмные) Globodera rostochiensis на корнях картофеля (фото авторов).

ются предпосылками для принятия обосно-
ванных решений для борьбы с этим парази-
том [Taylor, 1961; Allsopp, 1990].

Нижний порог вредоносности в зависи-
мости от условий выращивания колеблется 
от 5 до 10 цист на 100 см3 почвы (или 500–
1500 инвазионных личинок на 100 см3 по-
чвы). При высоком уровне заражения (8 000–
15 000 личинок на 100 см3 почвы) на 30–40% 
кустов клубни вообще не образуются.

На сильно заражённых полях наиболее 
уязвимы ранние и среднеранние сорта, в 
меньшей степени сорта поздние. Вредонос-
ность картофельной нематоды в значитель-
ной степени зависит от устойчивости сорта и 
целого ряда факторов, среди которых общий 
уровень агротехники, количество осадков в 
период вегетации, тип почвы, предшествен-

Рис. 3. Слева – внешний вид очага Globodera rostochiensis на полях; справа – здоровое и угнетённое ЗКН растения 
картофеля к концу фазы цветения. Фото В.Н. Чижова (ориг.).
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ники, толерантность и другие. Например, ор-
ганические удобрения существенно снижают 
численность нематод. Поэтому точно спро-
гнозировать потерю урожая в каждом кон-
кретном случае довольно трудно.

Диагностика золотистой картофельной 
нематоды. В России работы по выявлению 
и определению популяций G. rostochiensis 
проводятся уже более 30 лет [Матвеева, 2004; 
Мироненко и др., 2020]. В Северо-Западном 
регионе РФ такие исследования выполнены 
Лиманцевой в 2005–2010 гг. [Limantseva et al., 
2014], однако потенциальная опасность обна-
ружения новых патотипов и видов картофель-
ных нематод обусловливает необходимость 
постоянного мониторинга. Международ-
ный тест-набор для определения патотипов 
разработан в 1977 г. и включает 7 клонов 
культурных видов картофеля: S. tuberosum 
ssp. andigenum С.Р.С. 1673; S. kurtzianum 
КТТ 60.21.19; S. vernei G-LKS 58.1642/4; S. 
vernei (VTn) 2 62.33.3; S. vernei 65.346/19; S. 
multidissectum Р 55/7; S. vernei 69.1377/94 и 
восприимчивых образцов S. tuberosum [Kort 
et al., 1977].

Цисты картофельной нематоды легко об-
наружить флотационным методом, не прибе-
гая к просеиванию грунта через сито. Под-
робно методика отбора проб и выделения 
цист из почвы изложена в работе [Инструк-
ция…, 1988]. Для идентификации ЗКН ис-
пользуют два метода – морфометрический 
и молекулярный [Мироненко и др., 2020]. 
Морфометрический метод основан на иссле-
довании строения и необходимых измерений 
в анально-вульварной области зрелых самок. 
Морфометрические методы диагностики до-
статочно подробно описаны в коллективной 
монографии [Буторина и др., 2012], а также 
в обзорах и методических указаниях [Шесте-
перов, 2002; Bairwa et al., 2017; Christoforou 
et al., 2017; OEPP/EPPO, 2017; Матвеева и 
др., 2018]. В настоящее время эффективны-
ми способами идентификации фитопарази-
тических нематод являются молекулярные 
методы, основанные на анализе ДНК. Наи-
более распространёнными методами явля-
ются полимеразная цепная реакция (ПЦР) с 
видоспецифическими праймерами [Bulman, 
Marshall, 1997]; ПЦР в реальном времени 

[Beniers et al., 2014; Nikitin at al., 2017]; ПЦР 
с обработкой продукта эндонуклеазами и 
дальнейшей оценкой полиморфизма длины 
рестрикционных фрагментов (RFLP) [Sirca 
et al., 2010]; метод ДНК баркодинга (DNA 
barcoding) [EPPO, 2016].

Однако, несмотря на явные преимущества 
ПЦР анализа, выбор оптимальной стратегии 
анализа необходим для каждого элемента 
диагностики в каждом конкретном случае: 
отбор проб (индивидуальная особь или сме-
шанный образец, почвенный образец или 
растительный материал), выбор маркерных 
регионов ДНК (подбор праймеров) и метода 
их исследования (вид ПЦР анализа). Подроб-
но методики диагностики G. rostochiensis из-
ложены в литературе [Матвеева и др., 2018]. 

Распространение золотистой карто-
фельной нематоды в России. Калининград-
ская обл. до 1961 г. оставалась единственной 
заражённой областью с площадью заражения 
491 га. Несмотря на предпринимаемые каран-
тинные ограничения, вид имеет тенденцию 
к прогрессирующему распространению во 
всех зонах России, где возделывается карто-
фель (рис. 4). По данным ФГБУ «Всероссий-
ский центр карантина растений» в России на 
2020 год карантинные фитосаниатрные зоны 
по G. rostochiensis были установлены на пло-
щади 1.079 млн га. В 2019 г. выявлено 203 797 
очагов заражения ЗКН на площади более 354 
тыс. га. [Справочник…, 2020]. Распростране-
ние этой нематоды может осуществляться с 
загрязнёнными клубнями, а также с почвой. 
Вторичным средством распространения яв-
ляется перемещение заражённой сельскохо-
зяйственной техники, сельскохозяйственных 
орудий и загрязнённой обуви. Цисты также 
успешно распространяются путём рассеива-
ния ветром, во время зимних бурь или песча-
ных бурь, когда перераспределяется верхняя 
часть почвы. Дождь, который вызывает на-
воднения, и сточные воды с полей в траншеи 
или оросительные каналы, также перераспре-
деляют цисты в прилегающие районы.

По данным Федеральной службы государ-
ственной статистики [2022], промышленное 
возделывание картофеля в России составля-
ет около 260–300 тыс. га из общей площади 
возделывания около 2 млн га. Около 70% 
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возделываемого картофеля приходится на 
личные подсобные хозяйства, где зачастую 
нет севооборотов, нет смены сортов карто-
феля и не соблюдаются основные технологии 
возделывания. В результате именно на этих 
участках и сосредоточены основные очаги 
G. rostochiensis. 

При промышленном возделывании карто-
феля данная нематода встречается редко. На 
территории фермерских хозяйств и крупных 
сельскохозяйственных предприятий за 2019 г. 
отмечено лишь 408 очагов заражения, общей 
площадью около 10 тыс. га, что составляет 
лишь 3% от всех заражённых ЗКН сельскохо-
зяйственных площадей (табл. 1; рис. 5). 

Рис. 4. Распространение Globodera rostochiensis на территории Российской Федерации. Доля административных 
районов области (%), где картофель поражён нематодой: 1 – 0–12; 2 – 13–32; 3 – 33–48; 4 – 49–64; 5 – 65–76; 6 – 
77–100, 7 – количественные показатели не известны [Зиновьева, Петросян, 2018].

Таблица 1. Структура очагов заражения почвы золотистой картофельной цистообразующей нематодой Globodera 
rostochiensis в России на 2020 г. 

№
Обследованные территории

ЛПХ Организации Иное Всего
1 Количество новых очагов, шт. 203 797 408 2214 206 419
2 Средняя площадь новых очагов, га 1.6 23.5 4.6 –
3 Всего площадь земель заражённых ЗКН, га 334 285.01 9 568.08 10 169.24 354 022.33

Примечание: ЛПХ – личные подсобные хозяйства; Организации – государственные предприятия и фермерские 
хозяйства (промышленное возделывание картофеля); Иное – земли несельскохозяйственного назначения, лесного 
и водного фонда.

Из приведённого анализа следует, что ос-
новные источники заражения в основном со-
средоточены в личных подсобных хозяйствах 
(ЛПХ). В связи с этим возникает вопрос, свя-
занный с динамикой потенциального ареала 
вида под воздействием глобального измене-
ния климата и землепользования. Вопрос о 
том, как взаимодействие между изменениями 
климата и землепользования повлияет на гло-
бальный процесс вторжений многих чуже-
родных видов, в том числе G.  rostochiensis, 
приобретает первостепенное значение не 
только для ограничения последствий инвазии 
этих видов, но и для управления природными 
ресурсами в целом.
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Рис. 5. Структура распределения количества очагов заражения Globodera rostochiensis и их площадь (условные 
обозначения см. Примечание к табл. 1).

Цель исследования – предсказать реги-
оны, подходящие для будущих вторжений 
G.  rostochiensis с учётом синергических об-
ратных связей между климатом и изменени-
ями землепользования. Для достижения цели 
были решены следующие задачи: 1) создать 
ансамблевые (консесусные) модели для про-
гнозирования динамики ареала вида при 
реализации альтернативных моделей и сце-
нариев изменения климата из шестого про-
екта CMIP 6 (Coupled Model Intercomparison 
Project 6) [IPCC, 2021]; 2) построить карты 
пространственного распространения вида 
для временных периодов (2021–2040, 2041–
2060, 2061–2080 и 2081–2100 гг.) и оценить 
направления и темпы потенциального рассе-
ления G. rostochiensis на территории России.

Материалы и методы
Данные климата. Для оценки влияния 

глобальных изменений климата на динами-
ку ареала G.  rostochiensis c растением хозя-
ином нами был проведён анализ 40 моделей 
Шестой генерации CMIP6 (Coupled Model 
Intercomparison Project 6) для четырёх сце-
нариев изменения климата SSP1-2.6, SSP2-
4.5, SSP3-7.0 и SSP5-8.5 (SSPx-y) (Shared 
Socioeconomic Pathway – SSP) [Stehfest et 
al., 2014; IPCC, 2021]. Из 40 глобальных 
климатических моделей мы отобрали 12, 
которые охватывают весь диапазон измене-
ния показателя долгосрочной равновесной 
чувствительности климата (ECS) от 1.8 до 
5.6. Равновесная чувствительность клима-
та определяется как изменения глобальной 
средней температуры приземного воздуха 

в результате удвоения концентрации угле-
кислого газа (CO2), после которого система 
океан  – атмосфера  – морской лёд достиг-
нет равновесия. Отобранные нами модели 
в зависимости от показателя EСS разделе-
ны на три группы: высоко чувствитель-
ные модели (Hsens): CanESM5 [Swart et al., 
2019], CNRM-CM6 [Voldoire et al., 2019], 
CNRM-ESM2-1 [Séférian et al., 2019], IPSL-
CM6A-LR [Boucher et al., 2020] (диапазон 
изменения ECS от 4.6 до 5.6); умеренно 
чувствительные модели (Msens): CNRM-
CM6-1-HR [Saint-Martin et al., 2021], EC-
Earth3-Veg [Döscher et al., 2021], MRI ESM2-
0 [Kawai et al., 2019], BCC-CSM2-MR [Sun 
et al., 2021] (диапазон изменения ESM от 3.0 
до 4.3) и низко чувствительные модели 
(Lsens): MIROC-ES2L [Hajima et al., 2020], 
MIROC6 [Michibata et al., 2019], GISS-E2.1 
[Kelley et al., 2020], INM-CM4.8 [Volodin et 
al., 2018] (диапазон изменения ESM от 1.8 до 
2.7). Для 12 выбранных моделей и 4 сцена-
риев (SSPx-y) были созданы растровые слои 
в формате *.gtif, включающие биоклимати-
ческие переменные Bioclim (Bio01-Bio19). 
Современные и будущие климатические 
данные были извлечены из портала «Гло-
бальных климатических моделей» [2022]. 
Все слои представлены с разрешением 2.5 
arc min (~5000 м) для периода 2020–2100 гг. 
с шагом 20 лет, то есть 2020, 2040, 2060, 2080 
и 2100 гг. Для получения более точных ре-
зультатов моделирование будущего климата 
было основано на трёх различных группах 
моделей (Hsens, Msens, Lsens), усреднённых 
с 2040 по 2100. Растровые слои предиктор-
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ных переменных были получены с помо-
щью созданного R-скрипта в среде RStudio 
v. 1.4.1106.

Данные растительного покрова и зем-
лепользования. Наборы растровых слоёв 
землепользования и растительного покрова 
для различных сценариев (SSPx-y) изменения 
климата и временного периода 2020–2100 гг. 
с шагом 20 лет для территории России были 
созданы с помощью глобальной модели 
IMAGE 3 [Stehfest et al., 2014]. Эти карты с 
разрешением около 1 км отражают простран-
ственное распределение основных типов 
растительности (11) и не покрытых расти-
тельностью земель по состоянию на 2000 г.: 
1) пахотные земли, 2) травяно-кустарниковая 
растительность; 3) восстанавливающие леса 
(после пожаров и вырубок) 4) прочие тер-
ритории, не покрытые растительностью; 5) 
тундра; 6) лесотундра; 7) темнохвойные леса; 
8) светлохвойные леса; 9) смешанные леса 
с преобладанием хвойных, 10) смешанные 
леса с преобладанием лиственных; 11) степь. 
После создания этих карт для всех сценариев 
SSPx-y и периодов 2020–2100 с шагом 20 лет 
в формате geotif, были созданы R-скрипты 
для преобразования их в слои с разрешением 
2.5 arc min.

Точки находки инвазионного вида. 
Оригинальный набор наших данных содер-
жит 485 записей и охватывает все субъекты 
РФ, на территории которых были выявлены 
ЗКН. Кроме этих данных мы также использо-
вали 108 точек находок, из глобальной базы 
данных GBIF [2022]. В итоге исходный на-
бор данных включал 593 точки находок (ТН) 
G. rostochiensis. 

Построение индивидуальных (ISDM) и 
ансамблевой моделей распространения 

вида (ESDM)
Для построения моделей пространствен-

ного распространения вида был использован 
комплексный подход, состоящий из четырёх 
этапов: (1) проверка автокоррелировано-
сти ТН и разреживания предикторных пе-
ременных; (2) построение индивидуальных 
моделей (ISDM) с использованием набора 
альтернативных методов и оценка их произ-
водительности; (3) построение ансамблевой 

модели (ESDM) в условиях текущего климата 
и при различных сценариях изменения кли-
мата; (4) оценка динамики ареала при реали-
зации различных моделей и альтернативных 
сценариях изменения климата.

1. Проверка пространственной авто-
корреляции ТН и разреживание предик-
торных переменных. В настоящее время 
не существует установленной методологии 
оценки пространственной автокорреляции 
для построения моделей с использованием 
данных только о присутствии [Guisan et al., 
2017]. Мы использовали подход, который с 
успехом применяется в современных иссле-
дованиях [Nuñez, Medley, 2011; Václavík et al., 
2012]. Переменные из набора Bio01, Bio02, 
…, Bio19 выбирали для включения их в мо-
дели с помощью пакета ENMTools [Warren et 
al., 2010]. Были исключены те переменные, 
между которыми парный коэффициент кор-
реляции Спирмана был больше 0.72 по абсо-
лютному значению. Мультиколлинеарность 
оценивали по показателю VIF (фактор ин-
фляции вариации) c помощью R-пакета usdl. 
Предикторная переменная считается мульти-
коллинеарной и исключается из модели, если 
VIF > 5 [Guisan et al., 2017].

2. Построение индивидуальных моде-
лей (ISDM) с использованием набора аль-
тернативных методов и оценка их произво-
дительности. В работе мы использовали семь 
индивидуальных моделей (ISDM): GLM  – 
обобщённая линейная модель; GAM – обоб-
щённая аддитивная модель; GBM – обобщён-
ная бустинг модель; RF – модель случайного 
леса; FDA  – модель гибкого дискриминант-
ного анализа; ANN  – модель искусственной 
нейронной сети; МахEnt  – модель макси-
мальной энтропии, которые реализованы в 
R-пакете Biomod v.2.0 [Thuiller et al., 2009]. 
Прогностическая эффективность каждой мо-
дели оценена путём многократной разбивки 
выборки на две части: модели были откали-
брованы с использованием 80% ТН, а оценка 
точности проведена с использованием остав-
шихся 20% ТН. Эта процедура повторялась 
десять раз. Поскольку все модели требовали 
присутствия (ТН) и псевдо-отсутствия (ПО), 
поэтому для каждой реализации были сге-
нерированы 10  000 случайных точек. При 
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построении этих ISDM равные веса были 
присвоены ТН и ПО. Оценка пригодности 
индивидуальных моделей проводилась с по-
мощью индекса Бойса [Petrosyan et al., 2019, 
2020].

3. Построение ансамблевой модели 
(ESDM) в условиях текущего климата и 
при различных сценариях изменения кли-
мата. Для создания ансамблевой модели 
(ESDM) мы использовали подход ансамбле-
вого прогноза с использованием семи индиви-
дуальных ISDM. Ансамблевые модели были 
созданы для трёх групп усреднённых моде-
лей изменения климата (Hsens, Msens, Lsens) 
и каждого из 4 сценариев, чтобы получить 
центральную тенденцию изменения ареала 
вида в период 2021–2100 гг. с шагом 20 лет. 
Чтобы убедиться, что в ансамблевых моделях 
не использованы ложные модели с низкими 
оценками пригодности, мы включали только 
те прогнозные индивидуальные ISDM, для 
которых оценка пригодности модели с помо-
щью TSS была выше 0.7 [Guisan et al., 2017]. 
Окончательные текущие (в условиях 2020 г.) 
и будущие консенсусные модели были по-
лучены путём расчёта средневзвешенного 
значения вероятности пригодности местоо-
битания для вида. Эти процедуры привели к 
созданию одной карты ESDM в условиях те-
кущего климата и 48 ESDM карт в условиях 
будущих изменений климата (поскольку мы 
использовали три группы моделей глобаль-
ного изменения климата, 4 сценария и 4 пе-
риода динамики). Затем мы преобразовали 
карты вероятности, полученные из ансамбле-
вых моделей в двоичные (бинарные) карты, 
указывающие подходящие и неподходящие 
местообитания для вида с использованием 
пороговых значений на основе непрерывного 
индекса Бойса [Hirzel et al., 2006]. Для опре-
деления пороговых значений бинаризации 
был создан специальный R-скрипт, реализу-
ющий непрерывный индекс Бойса.

4. Оценка динамики ареала при реали-
зации различных моделей и альтернатив-
ных сценариях изменения климата. Оценка 
динамики ареала вида при реализации кон-
кретной модели и сценария изменения клима-
та для конкретного периода времени произво-
дилась на основе сравнения бинарной ESDM 

в условиях текущего климата (2020 г.) с би-
нарной ESDM, полученной для конкретного 
периода (2040, …, 2100 гг.) с использованием 
трёх индексов – приобретение (Gain), поте-
ри (Loss), изменение (Change). Индекс Gain 
оценивает процент приобретения местооби-
таний, которые не использовались в условиях 
текущего климата. Индекс Loss характеризу-
ет процент потери местообитаний в условиях 
нового климата. Индекс Change по величине 
равен Gain – Loss и характеризует процент 
изменения ареала в условиях нового клима-
та. Эти оценки производились с помощью 
специальной функции RangeChange пакета 
Biomod2. Сравнительный анализ индексов 
Gain, Loss, Change для различных типов мо-
делей (Hsens, Msens, Lsens), сценариев (SSP1-
2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5) и периодов 
времени (2040, 2060, 2080, 2100) проводили 
с помощью трёхфакторного дисперсионно-
го анализа (ANOVA) c фиксированными эф-
фектами. Эти 4 сценария (SSP1, SSP2, SSP3, 
SSP5) характеризуются разным уровнем уве-
личения солнечной радиации 2.6 Вт/м2, 4.5 
Вт/м2, 7.0 Вт/м2 и 8.5 Вт/м2, соответственно, 
при глобальном потеплении климата. 

Построение моделей ISDM и ESDM про-
водилось с использованием базовых и специ-
альных R-пакетов в R v.3.6.2 (Ape, Biomod2, 
Dismo, Raster, Ecospat, Enmeval, Enmtools, 
Fuzzysim, Spthin, Letsr, Usdm). Мы так-
же использовали несколько оригинальных 
R-скриптов для оценки пригодности ESDM 
в среде Rstudio v. 1.4.1106. Визуализация 
ESDM проводилась в среде ARCGIS Desktop 
10.6.1 [ESRI, 2017].

Результаты
Характеристика ТН и предикторных 

переменных, выбранных для моделиро-
вания. После выполнения процедуры слу-
чайного отбора ТН для моделирования были 
выбран набор ТН, у которых индекс Морана I 
(Mi) для ансамблевой модели ESDM показал 
отсутствие автокоррелированности остатков, 
то есть ожидаемое значение индекса Морана 
Mei = −0.0098, а критическое значение Mci = 
−0.0051, Pзнач = 0.33. Эта процедура умень-
шила количество ТН на 67% (т. е. из 593 ТН 
было выбрано 198), устранила простран-
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ственное смещение ТН, пространственную 
автокорреляцию остатков модели и привела к 
равномерному распределению ТН в области 
изучения вида.

Другая процедура разреживания предик-
торных переменных позволила выбрать пять 
переменных из набора Bioclim для создания 
моделей. Из полного набора данных были 
выбраны предикторные переменные – Bio01 
(средняя годовая температура, °C), Bio02 
(средний суточный диапазон температуры, 
°C), Bio05 (максимальная температура само-
го тёплого месяца, °C), Bio12 (годовое коли-
чество осадков, мм), Bio14 (осадки самого 
сухого месяца, мм), LandCover (одиннадцать 
типов растительного покрова), для которых 
все попарные коэффициенты корреляции 
Спирмана по абсолютному значению менее 
0.72 (табл. 2), а показатели VIF < 5.

Общая характеристика предикторных 
переменных для группы моделей (Hsens, 
Msens, Lsens) и сценариев (SSP1-2.6, SSP2-
4.5, SSP3-7.0, SSP5-8.5) изменения клима-
та. Проведённый анализ моделей изменения 
климата в рамках протокола CMIP6 позволил 
выбрать три группы высоко чувствительных 
(Hsens), умерено чувствительных (Msens) 
и низко чувствительных (Lsens) моделей 
для изучения биологических инвазий G. 
rostochiensis на территории России. Наши 
оценки показывают, что временные законо-
мерности изменения температуры и осадков, 
усреднённые по моделям и сценариям, име-
ют похожие черты, но они различаются по 
величине. Например, если среднее потепле-
ние по всем моделям и сценариям достигают 
1.5 (±0.2) °C к 2040 г. по сравнению с исход-
ным уровнем 1970–2000 гг., то в рамках трёх 
групп моделей Hsens, Msens, Lsens потепле-
ние к 2040 г. составляет 1.66 (±0.15) °C, 1.53 

Таблица 2. Коэффициент корреляции Спирмана между переменными и значения инфляции вариации (VIF) для 
каждой переменной

Variables Bio01 Bio02 Bio05 Bio12 Bio14 Landcover VIF
Bio01 1.00 0.07 0.71 0.72 0.59 −0.05 4.38
Bio02 1.00 0.52 0.06 −0.45 0.04 3.32
Bio05 1.00 0.40 0.10 −0.03 4.47
Bio12 1.00 0.69 0.06 3.88
Bio14 1.00 −0.05 4.37
Landcover 1.00 1.20

(±0.17) °C и 1.30 (±0.17) °C, соответственно. 
Максимальный уровень потепления ожида-
ется в конце XXI в. (2100 г.). По всем моде-
лям и сценариям в среднем он увеличится на 
4.97 °C. Для высоко чувствительных моделей 
Hsens на 6.11 °C (±2.75), для умеренно и низ-
ко чувствительных моделей Msens и Lsens 
уровень потепления ниже и составляет 4.76 
(±2.21) °C и 4.03 (±1.86) °C, соответственно. 
Оценки показывают, что на фоне потепления 
происходит уменьшение суточной амплитуды 
температуры (Bio02), величина которой при-
нимает наибольшее значение для высоко чув-
ствительных моделей. В конце XXI в. ожида-
ется уменьшение Bio02 для моделей Hsens, 
Msens и Lsens на 9% (−1.26 °C), 4% (−0.35 
°C) и 1% (−0.09), соответственно. В отличие 
от температуры (Bio01, Bio02, Bio5) различия 
осадков (Bio12, Bio14) для различных групп 
моделей менее значимы. Оценки показали, 
что в конце века увеличение суммарных го-
довых осадков (Bio12) и суммарных осадков 
сухого месяца года (Bio14) характеризуются 
следующими величинами: для Hsens: Bio12 
– 14% (61 мм), Bio14 – 18% (2.7 мм); Msens: 
Bio12  – 14% (62 мм), Bio14 – 12% (1.9 мм) 
и Lsens: Bio12 – 11% (47 мм), Bio14  – 11% 
(1.8 мм). Различие темпов потепления сред-
ней годовой температуры (Bio01) и общего 
количества годовых осадков (Bio12) приво-
дит к уменьшению индекса аридности (IDM) 
де Мартонна [De Martonne, 1925], то есть на-
блюдается уменьшение степени увлажнения 
территорий и увеличение аридизации всей 
территории России.

Производительность ансамблевых 
(ESDM) моделей распространения видов и 
оценка важности предикторных перемен-
ных. Мы получили приемлемые значения 
индекса Boyce (Bind ±SD) для ансамблевой 
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модели ESMD (Bind  = 0.98±0.13) в условиях 
текущего климата, которая использовалась 
для проецирования в условиях реализации 
различных моделей и сценариев изменения 
климата. Важно отметить, что ансамблевая 
модель ESDM отличается от остальных ин-
дивидуальных моделей не только наиболь-
шим значением Bind, также наименьшей дис-
персией. Сравнительный анализ важности 
переменных показывает, что две переменные 
Bio01 и Bio05 являются важнейшими для 
всех моделей (табл. 3). Переменная Bio12 
значительно отличается от Bio01, и незначи-
тельно от Bio05. Вклад остальных перемен-
ных (Bio02, Bio14, Lanciover) в EDSDM мень-
ше, чем Bio01, Bio05, Bio12. Из этого можно 
заключить, что характер пространственного 

Таблица 3: Оценка важности переменных для консесусной модели ESDM, определённая на основе 10-кратного 
повтора построения моделей

Предикторные 
переменные GLM GBM GAM RF FDA ANN MAXENT ESDM

Bio01 0.775 0.685 0.651 0.399 0.766 0.805 0.519 0.657 (±0.061)

Bio02 0.000 0.022 0.051 0.094 0.049 0.050 0.139 0.058 (±0.013)

Bio05 0.244 0.252 0.268 0.221 0.192 0.241 0.252 0.239 (±0.011)

Bio12 0.000 0.024 0.221 0.070 0.044 0.834 0.075 0.181 (±0.131)

Bio14 0.110 0.054 0.265 0.076 0.085 0.427 0.082 0.157 (±0.06)

Landcover 0.035 0.000 0.029 0.027 0.000 0.036 0.022 0.021 (±0.07)

распространения вида как в условиях текуще-
го климата, также при потеплении климата в 
значительной степени определяется средней 
годовой температурой (Bio01), максимальной 
температурой влажного месяца года (Bio05) и 
суммарными годовыми осадками Bio12.

Потенциальная пригодность местообита-
ний G. rostochiensis в условиях текущего кли-
мата. Созданная карта ESDM для текущего 
климата (рис. 6) показывает, что местооби-
тания, пригодные для нематоды, тяготеют к 
югу России от западных до восточных границ 
с незначительной дизъюнкцией в Забайкалье 
(рис. 6). На севере Европейской части России 
пригодные местообитания простираются до 
юга Республики Карелия и Архангельской 
обл. На юге Европейской части наиболее при-

Рис. 6. Потенциальный ареал Globodera rostochiensis в условиях текущего климата (красные точки – набор точек 
находок, которые использовались для построения ESDM; синим цветом представлено оз. Байкал). Шкала в легенде 
(от 0 до 1.0) отображает вероятность пригодности местообитания: 0–0.55 – значения вероятности обнаружения 
вида для непригодных мест произрастания хозяина, 0.56–0.72 и свыше 0.73 – вероятность, соответственно, для 
пригодных и оптимальных местообитаний.
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Рис. 7. Сравнительный анализ изменения показателей приобретения (Gain), потери (Loss) и изменения (Changе) 
местообитаний G. rostochiensis в рамках трёх групп моделей и четырёх сценариев изменения глобального климата с 
применением трёхфакторного дисперсионного анализа (ANOVA) с фиксированными эффектами. Средние значения 
представлены с 95-процентными доверительными интервалами Тьюки.

годные местообитания расположены в Цен-
трально-Чернозёмной зоне в Европейской 
части России. Очень ограниченные местоо-
битания присутствуют в Республике Адыгея, 
в северных районах Карачаево-Черкесской, 
Чеченской, Дагестанской республиках и в Се-
верной Осетии. В Калмыкии и Астраханской 
обл. пригодные местообитания в основном 
расположены в западных районах указанных 
субъектов РФ. Наблюдается разрыв пригод-
ных местообитаний на границе Азиатской 
и Европейской части России. Например, в 
Свердловской обл. все местообитания не вы-
соко пригодные, а в Челябинской обл. высо-
ко пригодные местообитания расположены 
на юге. Определённый разрыв ареала также 
замечается за оз. Байкал в Республике Буря-
тия. В целом эта карта достаточно хорошо 
согласуются с ТН и литературными данными 
[Справочник…, 2020]. 

Количественные оценки изменения 
ареала вида под влиянием глобальных из-
менений климата. Сравнительный анализ 
оценок приобретения (Gain) пригодных ме-
стообитаний растения-хозяина показывает, 
что значения этого показателя по времени за-
висит от группы моделей (F = 126, P << 0.001, 
R2 = 99.5%, рис. 7A). Из рисунка видно, если 
Gain в начальный период в 2040 г. не разли-
чаются для всех групп моделей, то для низко 
чувствительных (Lsens) моделей этот показа-
тель статистически значимо отличается (p < 
0.05) c 2080 г. от моделей Hsens. Статистиче-
ски значимое различие всех индексов между 
собой наблюдается только в 2100 г. Усреднён-
ные значения показателей Gain по моделям 
показывают, что различие этих показателей 
по четырём сценариям статистически значи-
мо (F = 95; P < 0.01) с 2080 г. (рис. 7B). Оцен-
ки влияния разных факторов показывают, 
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что на приобретение новых местообитаний 
влияют основные факторы (Models, Senarios, 
Years; для всех факторов P << 0.01), а также 
их взаимодействия (Models × Senarios: F  = 
3.5, P = 0.02; Models × Years: F = 13.0, P << 
0.01; Senarios × Years: F = 50, P << 0.01). В от-
личие от Gain, потери Loss местообитаний не 
значительно слабо выражены (F = 16.4, P << 
0.01, R2  = 96.4%), поскольку статистически 
значимое различие не выявляется по взаимо-
действию основных двух факторов Models 
× Senarios (F = 2.3, P=0.08). Среднее значе-
ние потери местообитаний по всем моделям 
Lsens, Msens, Hsens составляет 12.5% (±0.5) 
(рис. 7 С, D). Из рисунков 7С, 7D следует, 
что наибольшие потери местообитаний 16% 
(±0.9) наблюдаются для высоко чувствитель-
ных моделей (Hsens) вне зависимости от ре-
ализации сценария SSPx-y. При реализации 
сценария SSP5-8.5 для высоко чувствитель-
ных моделей (Hsens) к 2100 г. потери местоо-
битаний составляют 44.95% (±2.1) (рис. 7D), 
а средние потери по всем сценариям состав-
ляют 32.4% (±1.8) (рис. 7С).

Сравнительные оценки индекса Change 
показывают, что статистически значимые 
различия выявляются как по основным фак-
торам (Models: F = 155, P << 0.01; Senarios: 
F = 304, P << 0.01; Years: F = 617, P << 0.01), 
так и по взаимодействиям факторов (Models 
× Years: F = 13, P << 0.01; Senarios × Years: F 
= 55.0, P << 0.01) (рис. 7E). Взаимодействие 
факторов Models × Senarios не значимо (F = 
2.5, P  = 0.06). Средние значения изменения 
площади ареалов по всем моделям и сценари-
ям вида в России к 2100 г. составляют 85.8% 
(±0.5). Для группы моделей Lsens, Msens, 
Hsens изменения площади ареала вида к 2100 
г. составляют 94.4% (±1.6), 109.3% (±1.6) и 
127.8% (±1.6), соответственно. Упорядочи-
вание изменений площади ареалов по сцена-
риям SSPx-y (SSP1-2.6, SSP2-4.5, SSP3-7.0, 
SSP5-8.5) показывает, что наибольшее зна-
чение достигается для SSP5-8.5 (103.8%), 
а наименьшее для SSP1-2.6 (66.5%), то есть 
наиболее агрессивный сценарий изменения 
климата (SSP5-8.5) приводит к изменению 
ареала в 1.5 раза больше по сравнению с уме-
ренным сценарием (SSP1-2.6). Для других 
сценариев SSP2-4.5 и SSP3-7.0 эти показа-

тели занимают промежуточное положение и 
составляют 80.1% и 93.2%, соответственно. 
Временной сравнительный анализ изменения 
площади ареала вида показывает, что к 2100 
г. изменение (110%) будет в 1.9 раза больше 
по сравнению с 2040 г. (58%). Изменения 
площади ареала к 2060 (78%) и 2080 (96%) 
будет увеличиваться в 1.3 и 1.7 раза по срав-
нению с 2040 г.

Изменения потенциального распростра-
нения G. rostochiensis с 2021 по 2100 г. в рам-
ках трёх групп моделей CMIP6 разной чув-
ствительности и четырёх сценариев SSPx-y 
глобального изменения климата показаны на 
рисунках 8, 9, 10. Эти модели предсказывают, 
что глобальное потепление будет способство-
вать расширению потенциально подходящих 
местообитаний G.  rostochiensis. Более того, 
эти карты показывают, что центроид ареала 
вида будет двигаться с юга на север и с запа-
да на восток. Оценки показывают, что макси-
мальный сдвиг центроида ареала для высоко 
чувствительных моделей Hsens составляет 690 
(±18) км, а для других моделей Lsens, Msens 
– 486 (±18) км и 564 (±9) км, соответствен-
но. Важно отметить, что сдвиги центроидов 
ареалов с запада на восток (Slong) и с юга на 
север различаются (SLat) (Hsens: Slong = 589 
км, Slat = 407км; Msens: Slong = 452 км, Slat = 
357км; Lsens: Slong  =385 км, Slat  =312) на 
31%, 21% и 18%, то есть сдвиг центроидов по 
долготе больше, чем по широте.

Эти карты показывают, что потери место-
обитаний в рамках различных моделей и сце-
нариев изменения климата преимущественно 
касаются южной и центральной частей Евро-
пейской России. Максимальные потери ме-
стообитания наблюдаются к 2100 г. для всех 
моделей при реализации сценариев SSP2-4.5, 
SSP3-7.0 и SSP5-8.5. Эти территории распо-
ложены на юге Европейской части России, 
а также в Центрально-Чернозёмной зоне, 
включая Белгородскую, Воронежскую, Кур-
скую, Липецкую и Тамбовскую области (рис. 
8, 9). Для низко чувствительных моделей 
(Lsens) при реализации сценария SSP1-2.6 
потери местообитания для всего исследуемо-
го периода 2040–2100 гг. преимущественно 
будут расположены в южной части Европей-
ской России (рис. 10).
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Рис. 8. Динамика потенциального ареала Globodera rostochiensis в России с 2021 по 2100 г. при реализации высоко 
чувствительных моделей (Hsens) и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Красные и чёрные 
точки показывают расположение центроидов современного ареала и при реализации сценариев изменения климата, 
чёрная стрелка указывает на направление смещения центроида.
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Рис. 9. Динамика потенциального ареала Globodera rostochiensis в России с 2021 по 2100 г. при реализации уме-
рено чувствительных моделей (Msens) и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Обозначения 
такие же как в рис. 8. 
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Рис. 10. Динамика потенциального ареала Globodera rostochiensis в России с 2021 по 2100 г. при реализации низко 
чувствительных моделей (Lsens) и четырёх сценариев SSPx-y глобального изменения климата. Обозначения такие 
же, как в рис. 8. 

Обсуждение
В этом исследовании мы использовали 

ансамблевые ESDM модели для прогнози-
рования потенциального распространения 
G. rostochiensis с растением-хозяином в усло-
виях текущего климата и будущих его изме-
нений до конца XXI в. в России с примене-
нием глобальных данных о распространении 
вида. Несмотря на то, что вид G. rostochiensis 
завезён (случайно интродуцирован) вместе с 
картофелем в Россию относительно недавно 

в 1949 г., он колонизировал все подходящие 
регионы обитания для растения-хозяина. По-
строенные нами карты в условиях текущего 
климата (рис. 6) хорошо согласуются с ли-
тературными данными по распространению 
вида [Справочник…, 2020]. Различие карт, 
представленных на рис. 4 и рис. 6, заключа-
ется в том, что если в рис. 4 представлены 
доли административных районов областей 
(%), где картофель поражён нематодой, то в 
рис. 6 более точно приведены потенциальные 
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границы распространения G. rostochiensis. 
Эта карта показывает, что наиболее благо-
приятные условия для выращивания карто-
феля и колонизации паразита имеются во 
многих природных зонах, включая Централь-
но-Чернозёмную, Поволжье, южные регионы 
Сибири, Урала и Дальний Восток. Из этого 
рисунка также следует, что на юго-западе и 
юго-востоке Европейской части России в 
областях степной зоны имеются преимуще-
ственно низко пригодные местообитания. Это 
объясняется тем, что растение-хозяин (карто-
фель) плохо переносит летнюю жару, то есть 
отсутствует кормовая (или пищевая) база для 
колонизации паразитом. Наш анализ пока-
зал, что среди переменных, определяющих 
ансамблевую модель ESDM, три переменные 
являются наиболее важными – Bio01, Bio5, 
Bio12 (табл. 3). Важность этих переменных 
для растения хозяина подтверждается лите-
ратурными данными [Лорх, 1948; Вавилов и 
др., 1986]. Например, показано, что, хотя зона 
толерантности вида к температуре почвы на-
ходится в пределах от 7–8 °С до 25 °С, тем не 
менее оптимальная температура почвы в уме-
ренной зоне для картофеля составляет 16–
19 °С, что соответствует температуре возду-
ха примерно 21–25 °С [Вавилов и др., 1986]. 
Продолжительная жара (выше 30 °С) стано-
вится причиной прекращения ассимиляцион-
ной деятельности листьев. Кроме этого также 
установлено, что урожай клубней картофеля 
разных сортов определяется атмосферными 
осадками в июле – сентябре [Лорх, 1948]. 
Важно отметить, что локальные аналоги пре-
дикторных переменных (Bio01, Bio05, Bio12, 
Bio14) с успехом были использованы при по-
строении математической модели прогноза 
развития глободероза картофеля [Шестепе-
ров, Лукьянова, 2018]. Высокие показатели 
адекватности созданной математической мо-
дели с использованием коэффициента корре-
ляции (0.83) между результатом прогноза раз-
вития глободероза и фактическими данными 
подтверждают важность использования вы-
бранных предикторных переменных для соз-
дания моделей разных типов. Выбранные 
нами предикторные переменные достаточно 
наглядно показывают дальнейшие потери 
местообитаний на юге Европейской России, 

независимо от чувствительности моделей и 
сценариев изменения климата. Это связано с 
разницей темпов изменений температуры и 
осадков. Модельные оценки изменения кли-
мата показывают, что к 2040, 2060, 2080 и 
2100 гг. температура повысится на 30%, 56%, 
81% и 103%, однако осадки увеличатся лишь 
на 6%, 9%, 11% и 13%, соответственно, то 
есть происходит уменьшение степени увлаж-
нения территорий и увеличение аридизации 
всей территории России. Этот вывод также 
согласуется с уменьшением индекса аридно-
сти Де Мартонна (IDM) [De Martonne, 1925]. 
Например, если в условиях текущего климата 
IDM = 8.3, то значение индекса к 2040, 2060, 
2080, 2100 гг. по всем моделям и сценариям 
будут составлять 6.86, 5.94, 5.27 и 4.8, соот-
ветственно. Хотя, для разных моделей и сце-
нариев эти показатели отличаются от усред-
нённых значений, но общие закономерности 
сохраняются. По этой причине в степной зоне 
аридность регионов современного обитания 
вида повысится, и естественные местооби-
тания станут не пригодны для возделывания 
картофеля, а орошение вряд ли будет эконо-
мически выгодно, то есть произойдёт потеря 
таких местообитаний (рис. 8–10). В целом 
наши результаты показывают, что подходя-
щие области обитания вида G. rostochiensis 
как специализированного паразита карто-
феля в России распространены широко и в 
будущем они продолжат расширяться и про-
двигаться в северо-восточном направлении. 
Прогнозные общие тенденции расширения 
ареала вида вне зависимости от типа моде-
ли и сценария требуют усовершенствования 
мер борьбы. Современная стратегия борьбы 
с ЗКН, рекомендованная Европейским об-
ществом по защите и карантину растений 
(ЕОЗКР) ещё в 1985 г., состоит в снижении 
численности её популяций до уровня эконо-
мического порога вредоносности, то есть до 
уровня, когда потери от вредоносности нема-
тод не превышают затраты на защитные меро-
приятия. Основные составляющие успешной 
защиты, предотвращающей массовое распро-
странение паразитических нематод, во всем 
мире сводятся к применению карантинных 
мероприятий, эффективных агротехнических 
приёмов и биологических методов борьбы 
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[Trudgill et al., 1987]. Химические средства 
защиты растений от нематод в России до не-
давнего времени отсутствовали. В настоящее 
время зарегистрирован единственный хими-
ческий нематицид для борьбы с ЗКН Видат 
5Г™ (50 г/кг оксамила) [Государственный 
каталог…, 2019]. У химических препаратов 
есть несомненные достоинства, однако их 
применение должно быть строго регламенти-
ровано и обосновано. 

Из существующих биологических спосо-
бов защиты картофеля от паразитических не-
матод можно отметить использование устой-
чивых сортов и растений-приманок., которые 
стимулируют выход личинок из яиц, но не яв-
ляются субстратом для их размножения [Ми-
роненко, 2020]. Таким видом-приманкой счи-
тается, например, паслён гулявниколистный 
Solanum sisymbriifolium (Lam.) [Timmermans 
et al., 2006]. 

Основным средством, ограничивающим 
распространение ЗКН, является возделыва-
ние устойчивых сортов. В результате сопря-
жённой эволюции G. rostochiensis с растения-
ми картофеля в Южной Америке жизненный 
цикл паразита полностью синхронизирован 
с основными этапами развития растения-хо-
зяина, что обеспечивает успешную инвазию 
и развитие, то есть восприимчивость расте-
ний. В результате исследований молекуляр-
но-генетических и биохимических аспектов 
взаимоотношений в системе картофель –  
G. rostochiensis накоплен значительный ма-
териал об особенностях патогенеза и меха-
низмах устойчивости растений к нематоде. 
В данной статье эти вопросы детально не 
рассматриваются, поскольку они подробно 
представлены в ряде публикаций [Zinovieva, 
2014; Jaubert-Possamai et al., 2019; Kud et al., 
2019; Sato et al., 2019; Price et al., 2021, Zheng 
et al., 2021; Siddique et al., 2022]. Такие ис-
следования позволяют определить наиболее 
уязвимые этапы жизненного цикла паразита 
и факторы, подавляющие его развитие, ко-
торые могут быть полезными для оптимиза-
ции контроля численности G.  rostochiensis, 
а также подбора растений для вовлечения в 
селекционные программы в качестве источ-
ников устойчивости к паразиту и создания 
на их основе устойчивых сортов картофеля 

[Бирюкова и др., 2015]. Большинство сортов 
картофеля, устойчивых к ЗКН, являются по-
томством немногих исходных форм. Плано-
мерная селекция устойчивых к нематоде со-
ртов была начата после того, как среди форм 
S. andigenum был выделен устойчивый к не-
матоде клон СРС 1673. На основе этого клона 
были получены первые устойчивые сорта в 
Германии (Антинема, Сагитта, Спекула), Гол-
ландии (Амарил, Интензо) и США (Пеконик) 
[Костина, Жолудева, 1980; Ross, 1986]. Также 
устойчивые сорта были получены от скрещи-
вания устойчивых образцов диких видов S. 
kurtzianum и S. vernei с образцами культурных 
видов и селекционными клонами (Нидерлан-
ды, 1960) [Kubich, 1963]. Однако оказалось, 
что некоторые патотипы нематоды могут раз-
множаться на корнях этих сортов. Это послу-
жило началом изучения расового состава кар-
тофельной нематоды и поиска среди клонов 
диких видов источников комплексной устой-
чивости ко многим патотипам одновременно 
[Kort еt al., 1977].

Наиболее известны два гена, контролиру-
ющих устойчивость картофеля к различным 
патотипам G.  rostochiensis [Gebhardt, 2013; 
Ramakrishnan et al., 2015]. Это гены H1 (обе-
спечивает устойчивость к патотипу Ro1) и 
Gro1-4 (против патотипов Ro1 – Ro4). Со-
гласно литературным данным, доминантный 
аллель гена Н1 интрогрессирован в селекци-
онные сорта от единичных устойчивых к не-
матоде образцов S. tuberosum ssp. andigenum 
и S. vernei [Toxopeus, Huijsman, 1953], а ген 
Gro1-4 – от образцов S. spegazzinii [Barone 
et al., 1990]. Механизм устойчивости сортов 
с этими генами обеспечивается реакцией 
сверхчувствительности. Она заключается в 
инкапсуляции питательной клетки растения, 
в которую внедрилась личинка нематоды, 
слоем некротических клеток с последующей 
дегенерацией питающего синтиция в течение 
недели. Устойчивость сверхчувствительного 
типа способствует снижению плотности по-
пуляции нематоды на 80%, однако создаётся 
опасность появления новых патотипов, пора-
жающих  ранее устойчивые сорта [Rice et al., 
1985].

Поскольку в селекционные программы ак-
тивно вовлекаются гены устойчивости, про-
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блема разработки надёжных молекулярных 
маркеров для их идентификации остаётся 
актуальной [Бирюкова и др., 2008; Хютти и 
др., 2017]. Наиболее часто в маркер-ассоци-
ированной селекции (MAS) на устойчивость 
к G.  rostochiensis используется SCAR-маркер 
TG689 гена Н1 [Milczarek et al., 2011]. В мо-
лекулярном скрининге активно используется 
маркер 57R [Milczarek et al., 2014], в том чис-
ле в России [Бирюкова и др., 2015; Антонова 
и др., 2016]. Для идентификации гена Gro1-4 
был разработан одноимённый внутригенный 
SCAR-маркер Gro1-4 [Gebhardt et al., 2006]. 
Позже, путём выравнивания последователь-
ностей генов семейства Gro1 (Gro1-1, Gro1-2, 
Gro1-3, Gro1-5, Gro1-6, Gro1-8, Gro1-10, Gro1-
11, Gro1-12 и Gro1-14) был разработан допол-
нительный, более специфичный маркер Gro1-
4-1 [Asano et al., 2012].

Результатом длительной селекции кар-
тофеля на устойчивость в мире стала серия 
сортов, генетически защищённых от наибо-
лее распространённых патотипов цистообра-
зующих картофельных нематод. В России в 
Госреестре селекционных достижений за-
регистрировано 455 сортов картофеля, 254 
(55.8%) из них устойчивы к ЗКН [Мироненко 
и др., 2020]. При создании российских сортов 
картофеля в качестве источников устойчиво-
сти к G. rostochiensis активно использовались 
зарубежные устойчивые к нематоде селекци-
онные сорта, а также образцы диких видов 
S. chacoense и S. vernei [Бирюкова и др., 2015].

Одним из наиболее эффективных спосо-
бов борьбы является четырёх-пятипольный 
севооборот с применением невосприимчивых 
к глободерозу полевых культур. В качестве 
предшественников используются не поражае-
мые нематодой культуры: зерновые (включая 
кукурузу), зернобобовые, бобово-злаковые и 
злаковые смеси, а также чистый пар [Шесте-
перов, Савотиков, 1995]. Хорошие результа-
ты даёт и двухлетнее выращивание бобовых 
и крестоцветных трав как отдельно, так и в 
смеси (например, люпина и рапса, люпина и 
горчицы) в очаге заражения с последующей 
высадкой на третий год устойчивого к не-
матоде сорта картофеля. Соблюдение таких 
севооборотов гарантированно обеспечивает 
высокую (90–95%) биологическую эффек-

тивность в борьбе с картофельной нематодой 
[Бутенко, Синайко, 2002; Бутенко, 2003]. Эф-
фективным является возделывание устойчи-
вых сортов картофеля (Латона, Ред Скарлет, 
Розара, Сантэ, Симфония, Мелодия и др.), 
уничтожение послеуборочных остатков и 
заражённых клубней и корней. Однако при 
применении устойчивых сортов на высоком 
инвазионном фоне (30 и более цист на 100 
см3 почвы) в результате массового внедрения 
инвазионных личинок в корни происходит 
снижение урожая устойчивого сорта; потери 
могут достигать 25%. Существует также ве-
роятность появления более агрессивных па-
тотипов. 

Недавние исследования с помощью ком-
пьютерных экспериментов на основе модели 
прогнозирования плотности популяции ЗКН 
в почве после выращивания устойчивых к 
глободерозу сортов картофеля в 10-польном 
севообороте показали, что при выращивании 
этих сортов потребуется 8–9 лет для полно-
го уничтожения популяции нематоды в поч-
ве при благоприятных или средних много-
летних условиях выращивания картофеля и 
других культур [Shesteperov et al., 2021]. Это 
означает, что при неблагоприятных условиях 
выращивания сельскохозяйственных культур 
и устойчивых к глободере сортов картофеля, 
личинки ЗКН остаются в почве более 10 лет.

В личных подсобных хозяйствах на не-
больших площадях, где нет возможности 
использовать многолетние севообороты для 
существенного подавления численности кар-
тофельной нематоды можно применить одно-
летний «укрытый» пар. Эффективность мето-
да зависит и от типа почвы: на суглинистых и 
среднесуглинистых почвах она выше (может 
достигать 95–97%), чем на песчаных и супес-
чаных, где она не превышает 85–90%. Если 
устойчивый сорт высаживается и на третий 
год, то численность нематод снижается до хо-
зяйственно неощутимого уровня.

Наш анализ показал, что размещение и 
площадь пригодных для растения-хозяина и 
G. rostochiensis различаются для разных мо-
делей и SSPx-y сценариев, что указывает на 
рост неопределённости характера и скоро-
сти распространения вида G. rostochiensis 
при изменении климата. С другой стороны, 
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это означает, что для понимания процес-
сов инвазии вида и для выявления наиболее 
чувствительных регионов вторжения нель-
зя ограничиваться единичными моделями 
и сценариями глобального изменения кли-
мата. Различия между разными сценариями 
SSPx-y в основном связаны с изменениями 
концентраций парниковых газов, особенно с 
влиянием концентрации CO2 на температу-
ру [Riahi et al., 2017]. Реализация сценария 
SSP1-2.6 или в худшем случае SSP2-4.5 мак-
симально замедлит экспансии G. rostochiensis 
(рис. 8–10). С другой стороны, рост высокого 
потребления ископаемого топлива (SSP3.70, 
SSP5-8.5) приведёт к очевидной экспансии 
G. rostochiensis к 2100 г. на северо-запад при 
широкомасштабном выращивании картофеля 
в личных подсобных хозяйствах на неболь-
ших площадях при отсутствии севооборота, 
смены сортов картофеля и не соблюдении 
основных технологий возделывания и меры 
борьбы, представленной выше. 

Заключение
С момента первого обнаружения на терри-

тории России G. rostochiensis площадь её рас-
пространения возросла более чем в 2000 раз 
с 1949 по состоянию на 2020 г. Вид хорошо 
адаптировался и, не смотря на карантинные 
мероприятия по предотвращению распро-
странения, локализации и ликвидации очагов 
золотистой картофельной нематоды, ареал её 
продолжит расширяться и продвигаться в се-
веро-восточном направлении. По результатам 
полевого мониторинга и лабораторной диа-
гностики выяснилось, что площадь участков, 
заселённых данным видом паразита, растёт, 
а степень заражённости отдельных районов 
не снижается в условиях текущего климата. 
Причём скорость расширения ареала в значи-
тельной степени зависит от сценария изме-
нения климата. Поэтому способом контроля 
продолжают оставаться химические средства 
защиты – в нашей стране Видат 5Г™ (50 г/
кг оксамила). Основной мерой по ограниче-
нию численности и распространению параз-
ита наряду с карантинными мероприятиями 
является возделывание сортов картофеля с 
устойчивостью к ЗКН – экологически наи-

более безопасный и экономически выгодный 
способ предотвращения эпифитотий. Для 
практической селекции устойчивых сортов 
необходимы сведения о патотипном составе 
возбудителей, эффективных методах опре-
деления устойчивости, генетическом раз-
нообразии устойчивости картофеля к этим 
патогенам. Успешный результат для предот-
вращения и массового распространения кар-
тофельной нематоды G. rostochiensis в усло-
виях глобального изменения климата может 
быть достигнут в случае строгого выполне-
ния разработанной системы мероприятий, 
которая включает комплекс карантинных 
мер, возделывание устойчивых сортов, агро-
технические приёмы, биологические методы 
борьбы. Регулярный мониторинг полей даст 
возможность, в случае инвазии, быстро выя-
вить и локализовать очаг, а также будет пре-
пятствовать дальнейшему распространению 
вида G.  rostochiensis и позволит сократить 
площади заражённых земель.
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Globodera rostochiensis is one of the 100 most dangerous invasive species in Russia, causing significant 
damage to agriculture. In Russia, this nematode was first founded in Kaliningrad Region in 1949. In this 
study, we used ensemble modeling (ESDM) methods to predict the potential distribution of G. rostochiensis 
in Russia and found that with changes in global climate and land use in the future, there would be a ten-
dency to expand the range in two directions - from the south to the north and from the west to the east. The 
history of the distribution of the species on the territory of Russia, the current and potential ranges of the 
species from 2020 to 2100 with a step of 20 years in the implementation of various models and scenarios of 
climate change and land use are presented. Information on native range, features of biology, signs of host 
plant damage and injuriousness of G. rostochiensis, methods of pathotypes identification, invasion vectors, 
and control measures are shown. The predicted ranges of the species are important for the development of 
measures to minimize future invasion of G. rostochiensis and their negative consequences.

Keywords: Globodera rostochiensis, climate change, invasive species, land use change, species distri-
bution models, ISDM, ESDM.


