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Аннотация. С помощью графа жизненного цикла, объединяющего информацию о календар-
ном возрасте и стадиях развития растений, построены матричные модели динамики популяции 
Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier (борщевик Мантегацци) на двух этапах инвазии: при 
первоначальном захвате свободной от конкурентов территории («фаза вторжения») и на этапе 
сформированного монодоминантного сообщества («фаза доминирования»). Потенциальная ско-
рость роста популяции была максимальной в фазе вторжения (λ1 = 1.662) и, оставаясь больше 
единицы, значительно падала в фазе доминирования (λ1 = 1.097). Наибольшее влияние на рост 
популяции оказывала выживаемость растений при переходе с первого на второй год жизни. По-
лученные модели использованы для сравнения эффективности двух методов контроля численно-
сти этого вида: срезания соцветий и применения гербицидов, действующим веществом которых 
является глифосат. Оба метода оказались очень чувствительны к качеству выполнения обработки. 
Применение гербицидов приводит к уничтожению популяции за 3–4 года только при условии 
ежегодной гибели 97–98% виргинильных особей и ликвидации 100% генеративных растений. 
При снижении количества уничтоженных виргинильных растений до 80% и сохранении 100% 
смертности генеративных этот срок увеличивается до 8 лет. Срезание соцветий требует минимум 
8 лет для уничтожения популяции при условии 100% ежегодного удаления всех соцветий на всех 
генеративных растениях. Ежегодный пропуск при обработке всего 1% генеративных растений 
приведет к резкому увеличению времени, необходимого для уничтожения заросли, до 19 лет. Эти 
результаты указывают на критическую важность максимально полного уничтожения доступных 
для обработки растений и подчеркивают эффективность стратегии биологического хеджирова-
ния ставок, реализуемой популяциями H. mantegazzianum. Моделирование показывает, что оп-
тимальной тактикой уничтожения зарослей этого инвазивного вида является применение герби-
цидов для гарантированного уничтожения генеративных особей на протяжении 8 лет. Такой ме-
тод позволит сократить разовые затраты на химические средства, минимизировать воздействие 
на природу и снизить требования к качеству обработки.
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Abstract. Using a life cycle graph that integrates information on calendar age and developmental stages 
of plants, we constructed matrix population models for Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier 
(giant hogweed) at two stages of invasion: initial colonization of competitor-free territory (invasion 
phase) and established monodominant community (dominance phase). The potential population growth 
rate was highest during the invasion phase (λ₁ = 1.662) and, while remaining above unity, decreased 
substantially in the dominance phase (λ₁ = 1.097). Survival of plants during the transition from the first 
to the second year of life had the greatest influence on population growth. The models were used to 
compare the effectiveness of two control methods: inflorescence cutting and herbicide application with 
glyphosate as the active ingredient. Both methods proved highly sensitive to the quality of treatment 
execution. Herbicide application leads to population eradication within 3–4 years only if 97–98% of 
virginile (immature) individuals are eliminated annually and 100% of generative (reproductive) plants 
are eliminated. If the proportion of eliminated virginile plants decreases to 80% while 100% mortality of 
generative plants is maintained, the eradication time increases to 8 years. Inflorescence cutting requires 
at least 8 years for population eradication, assuming 100% annual removal of all inflorescences on all 
generative plants. An annual miss of just 1% of generative plants during treatment results in a sharp 
increase in eradication time to 19 years. These results indicate the critical importance of maximally 
complete elimination of accessible plants and highlight the effectiveness of the bet-hedging strategy 
implemented by H. mantegazzianum populations. Modeling suggests that the optimal eradication tactic 
for this invasive species is herbicide application ensuring guaranteed elimination of generative individuals 
over an 8-year period. This approach would reduce one-time chemical costs, minimize environmental 
impact, and lower the requirements for the treatment quality.

Keywords: giant hogweed Heracleum mantegazzianum, coenopopulation, life cycle graph, population 
projection matrix, matrix population model, population control
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Проблема инвазий чужеродных видов, поми-
мо научного интереса, имеет важное социально-
экономическое и природоохранное значение 
для большинства стран мира [1–5]. В настоящее 
время в России насчитывается 584 инвазивных 
вида сосудистых растений, из которых не более 
1% подвергаются регулированию численности, 
например, клен ясенелистный и борщевик Со-
сновского [6]. Эффективность управления чуже-
родными видами зависит от методов ликвидации 
растений, эколого-биологических особенностей 
и численности популяций видов-захватчиков 
(инвайдеров).

Гигантские борщевики Heracleum sosnowskyi 
Manden. и H. mantegazzianum Sommier & Levier 
относят к одним из наиболее распростра-
ненных на европейском континенте видов-
трансформеров [6, 7]. Результаты недавних 
молекулярно-генетических исследований [8] 
указывают на филогенетическое единство ги-
гантских инвазивных борщевиков, интродуци-
рованных на севере европейской части России 
(традиционно называемых H. sosnowskyi), с рас-
тениями H. mantegazzianum в нативной части аре-
ала на Западном Кавказе. Опираясь на резуль-
таты этой работы [8], мы относим изученные 
популяции инвазивного гигантского борщеви-
ка к H. mantegazzianum, признавая H. sosnowskyi 
конспецифичным с H. mantegazzianum как мини-
мум в пределах исследованной части инвазион-
ного ареала.

Классические подходы к оценке состояния 
и динамики ценопопуляций растений суще-
ственно дополняются методами математиче-
ского моделирования [9, 10]. Матричная модель 
популяции позволяет количественно охаракте-
ризовать ее динамику: изменения в общей чис-
ленности особей и соотношениях возрастных 
групп [11–13].

Матричные модели популяций H. mantegaz-
zianum ранее были опубликованы по результатам 
наблюдений за маркированными особями этого 
вида в популяциях на территории Германии [14, 
15] и Чехии [16]. В обоих случаях были получены 

парадоксальные результаты, согласно которым 
скорость роста популяции (λ1) оказалась мень-
ше единицы, что противоречило фактически 
наблюдаемому успешному размножению и уве-
личению ареала этого инвазивного вида. При-
чиной выявленного противоречия могла быть 
сложность сбора первичных данных и отсутствие 
возможности установить календарный возраст 
растений без применения многолетних наблю-
дений за маркированными особями.

Методика определения календарного возрас-
та инвазивных видов борщевиков в полевых ус-
ловиях [17] существенно сокращает время сбора 
данных о возрастной структуре популяций, что 
дает возможность выполнить калибровку попу-
ляционной матричной модели H. mantegazzianum 
с использованием данных о календарном возрас-
те растений, находящихся в различных возраст-
ных состояниях (стадиях развития).

Для ликвидации инвазивных борщевиков 
предложены различные методы [7, 18, 19]. Наи-
более распространенным является применение 
гербицидов. На территориях, где использование 
гербицидов исключено (водоохранные зоны, 
особо охраняемые природные территории), в ка-
честве меры борьбы с этим видом предлагается 
использовать обрезку соцветий [20, 21].

Ни один из упомянутых методов не позво-
ляет истребить заросли H. mantegazzianum в те-
чение одного вегетационного сезона, поэтому 
возникает задача определить необходимую ми-
нимальную продолжительность воздействия 
на ценопопуляции инвайдера. Эффективность 
данных мероприятий зависит как от качества 
выполнения работ, так и от способности попу-
ляций H. mantegazzianum противостоять негатив-
ным воздействиям, благодаря стратегии биоло-
гического хеджирования ставок [22]. Матричная 
модель популяции инвазивных борщевиков дает 
возможность прогнозировать динамику числен-
ности растений в ответ на различные способы 
уничтожения, с разным качеством применения.
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Цель работы – оценка динамики популяций 
H. mantegazzianum при различных сценариях их 
ликвидации.

1. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

1.1. Объект исследования

H. mantegazzianum (Apiaceae) – многолетний, 
летнезеленый, травянистый, стержнекорневой, 
моноподиально нарастающий монокарпик с по-
лурозеточным прямостоячим побегом, геофит. 
Зонтики многочисленные, 5–7 шт.; централь-
ный зонтик самый крупный. Каждый плод со-
стоит из двух мерикарпиев, каждый их которых 
содержит по одному семени. Доразвитие зароды-
ша семян и выход из состояния покоя происхо-
дят в течение нескольких месяцев стратифика-
ции при температурах +2…+5°C. Полевая всхо-
жесть семян составляет 20–70% [23, 24].

Продолжительный жизненный цикл H. man-
tegazzianum можно разделить на следующие 
стадии развития: семена; проростки – одно-
побеговые особи с двумя продолговатыми се-
мядолями и/или одним простым округлым ли-
стом; ювенильные – особи с 1–2 (3) тройчато-
лопастными листьями; имматурные – особи 
с раздельными или рассеченными листьями; 
виргинильные – особи с тройчатосложными 
или непарно перистосложными листьями; гене-
ративные особи со строением листа как у вирги-
нильных особей, отличающиеся формировани-
ем репродуктивного побега [23, 25]. При описа-
нии большого жизненного цикла исследователи 
[23, 25] следуют традиционной для отечествен-
ной ботаники терминологии [26] и используют 
для описанных выше стадий развития термин 
«возрастные состояния». В данной работе мы ис-
пользуем термин «стадии развития», основыва-
ясь на аргументах, приведенных Д. О. Логофетом 
и Н. Г. Улановой в работе, описывающей новую 
парадигму популяционных исследований [12].

Для матричного моделирования динамики 
численности популяции H. mantegazzianum все 
варианты онтогенетических состояний (стадий 
развития) особей были сведены к двум: вирги-
нильные (v) и генеративные (g) растения. Кален-
дарный возраст растений выражали как число 
полных лет жизни + 1 [11] и записывали в ниж-
нем индексе после буквенного обозначения 
стадии развития, например, v2 – виргинильные 
растения возраста 2, g3 – генеративные растения 
возраста 3.

В условиях Республики Коми H. mantegazzia-
num не образует долговременного банка семян 
[22]. Почти все жизнеспособные семена про-
растают на следующий год, формируя вирги-
нильные растения первого возрастного класса 
(v1), а практически все растения v1 формируют-
ся только из семян последнего урожая. Поэтому 
стадию семян не включали в граф жизненного 
цикла (ГЖЦ). Таким образом, для построения 
ГЖЦ и соответствующей ему матрицы исполь-
зовали группы особей, выделенные на основе 
их стадии развития и календарного возраста – 
стадийно-возрастные классы (age-stage classes по: 
Касвелл и др. [27]).

1.2. Район исследований

Исследования проводили в среднетаеж-
ной и крайнесеверной подзонах таежной зоны 
Республики Коми (Россия). Климат региона 
умеренно-континентальный, без сухого сезо-
на, с холодным летом. В среднетаежной подзоне 
среднегодовая температура воздуха составляет 
около 0°C, среднесуточная температура самого 
теплого месяца (июля) +17°C, самого холодного 
(января) –16°C, длительность безморозного пе-
риода до 190 дней. В условиях крайнесеверной 
тайги среднегодовая температура воздуха состав-
ляет –4°C, среднесуточная температура самого 
теплого месяца (июля) +14°C, самого холодного 
(января) –21°C, длительность безморозного пе-
риода не превышает 80 дней. Годовое количество 
осадков 600–700 мм [28].

1.3. Методика полевых исследований

Возрастную и стадийную структуру ценопо-
пуляции растений H. mantegazzianum изучали 
на двух этапах инвазии: при первоначальном 
захвате свободной от конкурентов террито-
рии – «фаза вторжения» (календарный возраст 
всех особей не превышает 2 года, генеративные 
особи отсутствуют), и на этапе сформированно-
го монодоминантного сообщества – «фаза доми-
нирования» (практически одновидовое сообще-
ство, в котором представлены особи всех возрас-
тов и стадий, характерных для H. mantegazzianum, 
календарный возраст отдельных особей достига-
ет семи и более лет).

Возрастную и стадийную структуру ценопо-
пуляции на этапе господства H. mantegazzianum 
изучали в 2021–2024 гг. на семи участках, где мо-
нодоминантные заросли H. mantegazzianum сфор-
мировались за 8–12 лет до отбора проб. Све-
дения о возрастном состоянии и календарном 
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возрасте растений были собраны на 33 учетных 
площадках размером 1 × 1 м, на каждой из ко-
торых произрастала как минимум одна гене-
ративная особь H. mantegazzianum. Для опреде-
ления плотности и возраста растений на пло-
щадках 1 × 1 м выкапывали все растения этого 
вида, за исключением ювенильных особей. Для 
отбора и учета ювенильных особей использо-
вали цилиндрический почвенный пробоотбор-
ник с внутренним диаметром 10.5 см и высо-
той 5 см. В почвенных пробах определяли юве-
нильные растения, после чего рассчитывали их 
численность на 1 м2. Все выкопанные растения 
разбирали в камеральных условиях, в том числе 
определяли их календарный возраст, подсчиты-
вая число годичных приростов на продольном 
срезе каудекса [17].

Сведения о плотности (количестве растений 
на единицу площади) особей H. mantegazzianum 
первого года жизни (v1) в конце вегетационного 
сезона использовали из ранее опубликованной 
работы [22]. Эта величина составила 173 осо-
би/ м2 (медианное значение плотности для еже-
годных наблюдений с 2021 по 2023 г. в четырех 
ценопопуляциях H. mantegazzianum в окрестно-
стях г. Сыктывкара).

Для изучения динамики ценопопуляции 
H. mantegazzianum на этапе вторжения заложили 
полевой опыт. В октябре 2022 г. семена H. mantegaz- 
zianum посеяли на четырех площадках, каждая 
размером 1 × 1 м, из расчета семенной про-
дуктивности вида 10 тыс. шт. семян/м2 [29]. 
После зимней стратификации семян наблю-
дали за ростом и развитием растений. В кон-
це первого и второго вегетационных перио-
дов (2023 и 2024 гг. соответственно) оценивали 
относительную плотность выживших особей 
H. mantegazzianum.

1.4. Матричное моделирование

Используя данные о возрастной структуре, 
календарном возрасте растений и натурных на-
блюдениях за ценопопуляциями строили ГЖЦ 
H. mantegazzianum – визуальное представление 
о развитии растений от рождения до смерти 
и репродукции [12, 13]. На его основе строили 
модель (проекционную матрицу популяции), 
которая описывала изменение структуры по-
пуляции H. mantegazzianum за один временной 
шаг с помощью матрицы Логофета (только про-
грессивные переходы) [13]. Элементы матри-
цы вычисляли по соотношению численностей 

соответствующих стадийно-возрастных классов 
в соседних по времени учетах.

Для описания динамики популяции выяс-
няли ключевые свойства проекционной ма-
трицы. Доминантное собственное значение 
λ1 количественно определяет асимптотиче-
скую скорость роста популяции: λ1 > 1 указы-
вает на рост, а λ1 < 1 – на убыль. Устойчивая 
стадийно-возрастная структура популяции за-
дается правым собственным вектором проекци-
онной матрицы. Был проведен анализ чувстви-
тельности λ1 к вариациям элементов матрицы 
для выявления демографических параметров, 
оказывающих наиболее сильное влияние на из-
менение численности популяции. В заключение 
мы оценили адекватность модели, сравнив про-
гнозируемую на ее основе динамику популяции 
с наблюдаемой динамикой, полученной по эм-
пирическим данным.

Все р асчеты выполнены в  ср еде R 
(https://www.R-project.org/) с использованием 
пакета popdemo [30]. R-скрипт и исходные дан-
ные, использованные для расчетов, доступны 
в репозитории Zenodo [31].

2. РЕЗУЛЬТАТЫ

2.1. Граф жизненного цикла

ГЖЦ, отражающие выявленные в ходе поле-
вых работ и потенциально возможные стадийно-
возрастные классы H. mantegazzianum: v1, …, v8, 
g3, …, g9, показаны на рис. 1а. Для построения 
проекционной матрицы, соответствующей дан-
ному ГЖЦ, нам не хватало сведений о семен-
ной продуктивности каждого из классов g3, …, 
g9, представленных на графе коэффициентами 
репродукции b1, …, b7. Мы собирали инфор-
мацию о способности генеративных растений 
увеличивать численность класса v1 в усреднен-
ном виде, что позволило получить только один 
коэффициент для всех возрастных групп гене-
ративных растений. Размах изменчивости ге-
неративных растений в размерах значительно 
меньше, чем у виргинильных растений разного 
возраста. Поэтому для построения проекцион-
ной матрицы использовали упрощенный ГЖЦ, 
в котором все возрастные классы генеративных 
растений сведены в один класс g и использован 
один коэффициент репродукции b, полученный 
по данным, усредненным между несколькими 
локальными популяциями за несколько лет на-
блюдений (рис. 1б).
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Следует отметить, что в ходе полевых работ 
мы не смогли обнаружить растения классов g8 
и g9. По нашим наблюдениям особи стадийно-
возрастных классов v7 и v8 значительно проигры-
вают по размерам растениям классов v3, …, v6 и g. 
Можно предположить, что в условиях высокой 
внутривидовой конкуренции эти особи не до-
стигают биомассы, критической для закладки 
генеративных почек, что, вероятно, и объясня-
ет отсутствие в выборке генеративных растений 
старше семи лет.

2.2 Калибровка матриц переходов  
для популяции H. mantegazzianum в  фазе 

вторжения и  фазе доминирования

Представленному на рис. 1б ГЖЦ соответ-
ствует проекционная матрица L:

 
 
 
 
 
 
 =
 
 
 
 
 
 
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Калибровку матрицы L (определение значе-
ний коэффициентов дожития s1, …, s8, ускорения 
t1, …, t5 и коэффициента репродукции b) прово-
дили с использованием данных о частоте встре-
чаемости виргинильных и генеративных особей 

Рис. 1. ГЖЦ Heracleum mantegazzianum: а – с учетом всех выявленных стадий развития и календарных возрастов 
растений; б – с объединением стадийно-возрастных групп генеративных растений g3, …, g7 в одну группу g.
Fig. 1. Life cycle graph (LCG) of Heracleum mantegazzianum: a – with all identified developmental stages and calendar ages 
of plants; б – with age × stage groups of generative plants g3, …, g7 combined into a single group g.
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разного календарного возраста (частотах 
стадийно-возрастных классов). Возможность 
использования этих данных для калибров-
ки матрицы L основывается на наблюдае-
мом постоянстве соотношений численности 

растений стадийно-возрастных классов по-
сле формирования монодоминантной заросли 
H. mantegazzianum – фазе доминирования [24]. 
Большинство коэффициентов перехода и ко-
эффициент репродукции рассчитали на основе 
данных, собранных в спонтанно (без прямого 
участия человека) сформированных монодоми-
нантных зарослях. Для вычисления коэффици-
ента дожития s2, который отличает фазу вторже-
ния от фазы доминирования, использовали дан-
ные полевого опыта.

Из табл. 1 видно, что частота встречаемости 
(плотность) особей v2 (49 особей на 33 м2) и v3 
(129 особей на 33 м2) аномально низка, так как 
плотность v4 особей превышает плотность осо-
бей v3, а плотность особей v3 превышает тако-
вую особей v2. Такое распределение частот мо-
жет быть следствием систематической ошиб-
ки, допущенной при измерении календарного 
возраста растений первых лет жизни. Для вос-
становления ожидаемой плотности особей 
стадийно-возрастных классов v2 и v3 исполь-
зовали линейную регрессию. Выбор линейной 
регрессии как модели изменения численности 
виргинильных растений от второго до восьмо-
го возрастного класса обусловлен тем, что при 
переходе растений из первого возрастного клас-
са (v1) во второй (v2) происходит скачкообразное 
падение их численности, а изменение численно-
сти на участке от v4 до v8 происходит практиче-
ски линейно (табл. 1, рис. 2).

Рис. 2. Динамика численности виргинильных растений Heracleum mantegazzianum при увеличении календарного 
возраста (сумма особей на 33 м2): а – растения v1–v8, б – растения v4–v8.
Fig. 2. Abundance dynamics of virginile Heracleum mantegazzianum plants across calendar age classes (total individuals per 
33 m²): a – age classes v1–v8, б – age classes v4–v8.

Таблица 1. Частота встречаемости стадийно-
возрастных классов Heracleum mantegazzianum (сумма 
числа особей на 33 учетных площадках)

Table 1. Age × stage class frequencies of Heracleum 
mantegazzianum (total individuals recorded across 33 
sampling plots)

Стадийно-
возрастной класс

Эмпирические 
данные

Дополненные 
данные*

g3 2 2
g4 11 11
g5 29 29
g6 8 8
g7 2 2
v1 5710 5710
v2 49 191
v3 129 161
v4 136 136
v5 95 95
v6 69 69
v7 37 37
v8 14 14

Примечание. * – Данные, дополненные прогнозами, полу-
ченными с помощью линейной регрессии, показаны жир-
ным шрифтом.



ZHURNAL OBSHCHEY BIOLOGII / JOURNAL OF GENERAL BIOLOGY	 2026	 vol. 87	 no. 4

	 Ликвидация зарослей инвазивного вида / Eradication of Invasive Species� 315

Результаты регрессионного анализа зави-
симости числа виргинильных особей от их ка-
лендарного возраста позволили получить сле-
дующие коэффициенты линейного уравнения 
(R2 = 0.988, p-value = 0.0004):

		  = − +30.2 251.4aN a ,	 (1)
где a – календарный возраст растений, Na – чис-
ло виргинильных особей возраста a.

Используя уравнение (1), рассчитали ожидае-
мую плотность особей v2 и v3 (табл. 1, последний 
столбец) в фазе доминирования. Эти данные 
использовали для калибровки соответствующей 
матричной модели. Для оценки скорости роста 
популяции в условиях занятия территории, сво-
бодной от конкурентов, также использовали по-
следний столбец табл. 1, за исключением плот-
ности особей класса v1 и v2. Оценку коэффи-
циента s1 проводили с использованием данных, 

полученных в ходе полевого опыта. По результа-
там этого эксперимента к концу первого вегета-
ционного сезона (03.10.2023) средняя плотность 
виргинильных растений составила 2117 шт./м2, 
к концу второго (18.09.2024) – 508 шт./ м2. Так 
было получено значение коэффициента до-
жития s1  =  0.240 (508/2117), который отлича-
ет матричную модель фазы вторжения от фазы 
доминирования.

2.3. Матричная модель популяции  
H. mantegazzianum в  фазе вторжения

Результаты калибровки матричной модели 
для популяции H. mantegazzianum, находящей-
ся в фазе вторжения, представлены в виде ма-
трицы L1 (здесь и далее значения элементов ма-
триц приведены с точностью до трех десятичных 
знаков):

 
 
 
 
 
 
 =
 
 
 
 
 
 
 

1

0 0 0 0 0 0 0 0 173
0.240 0 0 0 0 0 0 0 0

0 0.843 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0.845 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0.699 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0.726 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0.536 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0.378 0 0
0 0.010 0.068 0.213 0.084 0.029 0 0 0

L .

В этой фазе популяция демонстрирует зна-
чительную потенциальную скорость роста (λ1), 
равную 1.662 (здесь и далее доминантные соб-
ственные значения λ1 приведены с точностью 
до трех десятичных знаков). Чувствительность λ1 
к вариациям элементов проекционной матрицы 
L1 представлена в матрице S1, из которой следует, 

что на начальном этапе расселения в популяци-
ях H. mantegazzianum наиболее важными пара-
метрами являются t1 и t2, отражающие переход 
растений в генеративное состояние на второй 
и третий год жизни. При этом влияние коэффи-
циента дожития растений из возрастного класса 
v1 в v2 также довольно велико.
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0 0 0 0 0 0 0 0 0.002
1.504 0 0 0 0 0 0 0 0

0 0.388 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0.253 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0.049 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0.006 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 3.264 1.655 0.841 0.354 0.155 0 0 0

S .
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2.4. Матричная модель популяции  
H. mantegazzianum в  фазе доминирования

В фазе доминирования в условиях плотных 
зарослей, т. е. высокой внутривидовой конкурен-
ции за свет, выживаемость виргинильных расте-
ний при переходе во второй возрастной класс 
значительно падает, что обуславливает резкое 
(на порядок) уменьшение параметра матричной 
модели s1 с 0.240 (матрица L1) до 0.033 (матрица 
L2). Потенциальная скорость роста популяции 
в этом случае становится значительно меньше, 
чем в фазе вторжения (λ1 = 1.097). Эта величина 
соответствует наблюдениям: в травостоях с го-
сподством H. mantegazzianum на фоне высокого 
уровня внутривидовой конкуренции плотность 
популяции поддерживается примерно на одном 
уровне из года в год.

Таблица 2. Соотношение численности растений 
разных стадийно-возрастных классов в популяции 
H.  mantegazzianum (левый собственный вектор 
матрицы L1)

Table 2. Stable distribution of age × stage classes in 
the H.  mantegazzianum population (left eigenvector of 
projection matrix L1)

Стадийно-возрастной 
класс

Доля от общего числа 
особей

v1 0.907
v2 0.028
v3 0.021
v4 0.016
v5 0.010
v6 0.007
v7 0.003
v8 0.001
g 0.006
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2

0 0 0 0 0 0 0 0 173
0.033 0 0 0 0 0 0 0 0

0 0.843 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0.845 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0.699 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0.726 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0.536 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0.378 0 0
0 0.010 0.068 0.213 0.084 0.029 0 0 0

L .

Левый собственный вектор матрицы L2 
[11, 13] отражает устойчивое соотношение групп 
растений v1, …, v6, g, которое должно наблюдать-
ся в популяции после начального периода коле-
баний численности (табл. 2), и полностью вос-
производит соотношение групп растений, при-
веденное в табл. 1.

Анализ чувствительности собственного 
числа λ1 матрицы L2, представленный ниже 
в виде матрицы S2, показывает, что наи-
большее влияние на значение λ1 оказывает 
коэффициент дожития, отражающий долю 
особей v1, перешедших в группу v2 (элемент 
S2,1 = 6.719).
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6.719 0 0 0 0 0 0 0 0

0 0.254 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0.193 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0.055 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0.010 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 0 0
0 0.985 0.757 0.583 0.371 0.246 0 0 0

S .
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2.5. Моделирование динамики популяции под 
внешним воздействием

С помощью проекционных матриц популя-
ции L1 и L2 моделировали последствия примене-
ния различных методов регулирования числен-
ности популяций H. mantegazzianum. В качестве 
вектора, отражающего исходную численность 
особей в каждом стадийно-возрастном клас-
се, использовали начальный вектор (столбец) 
x(t0), содержащий данные о плотности растений 
H. mantegazzianum классов v, …, v6 и g, которые ха-
рактерны для травянистых сообществ с господ-
ством H. mantegazzianum на площади в 1 га.

( )
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 
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 
 
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 
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 

0

1730000
52753
40536
31215
19877 .
13161
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2219

10970

tx

Внешние воздействия по ликвидации заро-
слей борщевика имитировали путем покомпо-
нентного умножения вектора x(t) на времен-
ном шаге t на вектор (столбец) a, содержащий 
доли выживших растений каждого стадийно-
возрастного класса после внешнего воздействия 
на ценопопуляцию:

 
 
 =  
 
 



1

2

9

a
a

a

a ,

где 0 ≤ ai ≤ 1 для всех i.
Для моделирования мероприятий по борьбе 

с зарослями H. mantegazzianum применили поэ-
лементное умножение вектора структуры попу-
ляции x(t) на временнóм шаге t на вектор воз-
действия a. Вектор a определяет долю особей 
в каждом стадийно-возрастном классе, выжива-
ющих после применения мер контроля к локаль-
ной популяции.

Таким образом, традиционную формулу опре-
деления структуры популяции на шаге t + 1:

		       ( ) ( )+ = ⋅1x t L x t 	 (2)
для целей моделирования внешних воздействий 
преобразовали следующим образом:

		  ( ) ( ) ( )+ = ⋅ 1x t L x t a t ,	 (3)
где символ   обозначает поэлементное 
умножение.

Время до полной ликвидации зарослей H. man-
tegazzianum определяли как число лет, необходимое 
для достижения нулевой численности выживших 
растений к началу очередного вегетационного 
периода.

2.5.1. Ликвидация генеративных особей

Ежегодное полное уничтожение всех гене-
ративных растений (например, методом сре-
зания соцветий) можно смоделировать с по-
мощью формулы (3) и вектора(столбца)  
a = [1, 1, 1, 1, 1, 1, 1, 1, 0]T. Варьируя компонен-
ту a9 от 0 до 1, можно моделировать разное каче-
ство (полноту) уничтожения генеративных осо-
бей в ценопопуляции.

Используя матрицу L2, рассчитали количество 
лет, необходимое для уничтожения изолирован-
ной популяции H. mantegazzianum на площади 
1  га в зависимости от качества выполненных 
работ, т. е. полноты уничтожения генеративных 
особей в этой ценопопуляции. Использовали 
матрицу L2, так как при уничтожении только 
генеративных растений к концу вегетационно-
го сезона практически не происходит снижения 
плотности растений, а значит и уровня конку-
ренции растений разных возрастных классов 
между собой.

Минимальный срок, необходимый для унич-
тожения такой популяции при тотальном (100%) 
предотвращении плодоношения генеративных 
особей (а9 = 0), составляет 8 лет (рис. 3). Если 
эффективность уничтожения соцветий составит 
99% (а9 = 0.01), то на уничтожение всей попу-
ляции потребуется уже 19 лет. Время до полной 
элиминации популяции возрастало экспоненци-
ально с увеличением доли выживших генератив-
ных растений. При приближении выживаемости 
генеративных особей к 50% ликвидация популя-
ции становилась теоретически недостижимой.

2.5.2. Ликвидация растений с  помощью 
гербицидов

Действующим веществом гербицидов, ши-
роко применяемых для уничтожения зарослей 
H. mantegazzianum, является глифосат (N-(фос-
фонометил)-глицин). Препараты на основе гли-
фосата являются гербицидами сплошного дей-
ствия, но действуют только на вегетирующие 
особи, проникая в растения через надземные 
органы. Эти средства не оказывают воздействия 
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на семена растений, на растения, оказавшиеся 
по какой-либо причине без листьев, и быстро 
инактивируются в почве. Способность юве-
нильных растений H. mantegazzianum переходить 
в состояние вторичного покоя [22], а также фор-
мирование многослойного полога листьев (ин-
декс листовой поверхности достигает значений 
6 и более) в ценопопуляциях H. mantegazzianum 
на фазе доминирования обеспечивает выжива-
ние значительной доли особей при сплошной 
обработке гербицидами [22, 24].

Для моделирования результатов сплошной 
обработки зарослей H. mantegazzianum гербици-
дами использовали вектор a, содержащий доли 
выживших растений всех возрастных классов:

a = [n, n, n, n, n, n, n, n, 0]T,  
где n ⸦{0.00, 0.01, 0.02, …, 0.79, 0.80}.

Значения в указанном диапазоне, которые 
могут принимать компоненты a1, …, a8 вектора 
a, отображают долю особей локальной популя-
ции, которые могут переходить в состояние по-
коя и (или) избегать обработки гербицидом из-
за расположения листовой поверхности под по-
логом более крупных растений, либо избегать ее 
из-за ошибок в работе оператора-опрыскивателя. 

Компонента a7, показывающая долю выживших 
растений возрастного класса g, всегда принима-
ет значение 0, так как при сплошной обработке 
глифосат-содержащими гербицидами достига-
ется полная гибель генеративных особей (гене-
ративные особи, обладая наибольшей высотой 
и площадью листьев, гарантировано получают 
смертельную для них дозу препарата). Уничтоже-
ние особей других возрастных классов в значи-
тельной степени зависит от доли растений, пе-
решедших в состояние покоя (утративших над-
земную массу), и индекса листовой поверхности, 
сформировавшегося к моменту обработки. Оба 
фактора препятствуют уничтожению растений 
данным типом гербицидов.

В уравнении (3) использовали проекционную 
матрицу популяции L1 (λ1 = 1.662), так как после 
сплошной обработки гербицидами резко снижа-
ется уровень внутривидовой конкуренции между 
особями разных возрастных классов.

Результаты моделирования демонстриру-
ют резкое увеличение времени до полной ги-
бели ценопопуляции даже при незначительном 
повышении выживаемости растений (рис. 4). 
Если доля выживших особей превышает 0.21 
(ежегодная смертность составляет менее 79%, 
но обеспечено полное уничтожения всех ге-
неративных растений), для искоренения тре-
буется уже 8 лет, что соответствует срокам, до-
стигаемым при идеальном применении мето-
да срезания соцветий. Значимого сокращения 
периода обработки (до 3–4 лет) можно достичь 
только при ежегодном уничтожении не менее 
97% всех особей в данной локальной популяции 
H. mantegazzianum.

ОБСУЖДЕНИЕ

Предыдущие попытки применения матрич-
ного моделирования для оценки скорости ро-
ста популяции H. mantegazzianum показали, что 
усредненная потенциальная скорость роста (λ1) 
составила 0.779–0.823 для популяций этого вида 
в Чехии [16] и 0.73–1.31 для популяций на терри-
тории Германии [14]. В обоих случаях для моде-
лирования авторы использовали не календарный 
возраст, а стадии развития растений. Генератив-
ная стадия (F) растений идентифицировалась 
по наличию соцветий. Виргинильные особи 
были разделены на три стадии развития: «ма-
лые» (S), «средние» (M) и «большие» (L) на ос-
новании количества листьев и длины наиболь-
шего листа. Особей с длиной наибольшего листа 

Рис. 3. Зависимость продолжительности времени 
до полной ликвидации изолированной популяции 
Heracleum mantegazzianum на площади 1 га от доли 
выживших генеративных растений.
Fig. 3. Eradication time of an isolated Heracleum 
mantegazzianum population over 1 ha as a function of the 
survival proportion of generative (reproductive) plants.
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< 7 см не учитывали. ГЖЦ H. mantegazzianum при 
этом включал в себя не только последовательные 
переходы от одной стадии к другой, но также за-
держки в одной стадии («самопетли»), ускорения 
(пропуски стадий развития), возвраты к преды-
дущим стадиям [14, 16].

Как было показано ранее, доля выживших 
на второй год ювенильных особей является кри-
тически важной для поддержания численности 
популяции H. mantegazzianum [22], но в исследо-
ваниях Н. Нербас с соавторами [16] и Дж. Хюль-
са [14] именно эту группу особей не учитывали.

Разработка метода определения календар-
ного возраста инвазивных борщевиков позво-
лила построить ГЖЦ, который учитывал все 
стадии развития растений за исключением се-
мян, не содержал самопетель и возвратов к пре-
дыдущим стадиям. Возможность исключения 
стадии семян из модельного жизненного цик-
ла H. mantegazzianum обусловлена тем, что этот 
вид не формирует долговременный почвенный 
банк семян.

Для преодоления морфофизиологического 
покоя семенам требуется холодовая стратифика-
ция, которую обеспечивает длительное нахожде-
ние под снегом в сочетании с низкими положи-
тельными температурами воздуха (от 0 до 5°C) 
в бесснежный период. На значительной части 
инвазионного ареала устанавливается устой-
чивый снежный покров на период два и более 
месяца. Все жизнеспособные семена прораста-
ют в течение одного года, а учет виргинильных 
растений первого года жизни позволяет доста-
точно достоверно оценить репродуктивный 
коэффициент.

Кроме того, в работе Д.О. Логофета с соав-
торами [32] на примере монокарпического рас-
тения Androsace albana Steven, формирующего 
долговременный почвенный банк семян, пока-
зано, что включение стадии семян в матричную 
модель, в пределах реалистичных диапазонов 
параметров, не может принципиально изменить 
направление динамики популяции (рост или 
спад), рассчитанное по модели без семенного 
банка. Этот результат позволяет предположить, 
что выводы, полученные с помощью модели, 
описанной в настоящей работе, могут быть при-
менимы и к тем популяциям H. mantegazzianum, 
у которых небольшая часть урожая семян (1–2%) 
сохраняет жизнеспособность на второй-третий 
год [33], вероятно, из-за климатических условий 
местообитаний.

Примененный нами подход позволил полу-
чить значения скорости роста популяции (λ1), 
соответствующие эмпирическим наблюдени-
ям. В моновидовых зарослях H. mantegazzianum 
плотность особей поддерживается примерно 
на одном уровне, и полученное нами значение 
λ1  =  1.097 близко к теоретически ожидаемой 
величине 1, которая характерна для популяций 
со стабильной численностью. В условиях экс-
пансии на незанятые территории (свободные 
от внутри- и межвидовой конкуренции) смерт-
ность растений первого года жизни значитель-
но снижается и потенциальная скорость роста 
популяции резко возрастает (λ1  =  1.662). Эти 
данные согласуются с ранее полученными оцен-
ками скорости увеличения площади популяций 
H. mantegazzianum на основе анализа временны́х 
серий спутниковых снимков и имитационного 
моделирования [34].

Таким образом, полученные результаты под-
тверждают гипотезу Н. Нербас с соавторами 
[16] о том, что при формировании травостоя 
с господством H. mantegazzianum локальная 

Рис. 4. Зависимость времени, необходимого для 
полного уничтожения изолированной популяции 
Heracleum mantegazzianum на площади 1 га, от доли 
виргинильных растений, выживающих после обра-
ботки гербицидом при условии полного уничтоже-
ния генеративных особей.
Fig. 4. Eradication time of an isolated Heracleum 
mantegazzianum population over 1 ha as a function of 
the post-herbicide survival proportion of virginile plants, 
under the scenario of complete elimination of generative 
(reproductive) plants.
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популяция достигает предела емкости среды 
(максимально возможной плотности особей) 
и находится в состоянии гомеостаза. Если ис-
следователь ставит цель оценить потенциальную 
скорость роста популяции инвазивного вида, 
то для калибровки проекционной матрицы не-
обходимо использовать данные, собранные в пе-
риод первоначального захвата растениями новых 
территорий.

Матричная модель, откалиброванная на на-
чальном этапе вторжения, позволяет оценить 
период времени, необходимый для уничтоже-
ния зарослей инвазивных видов. Традиционно 
для выбора методов управления численностью 
популяций используют анализ чувствитель-
ности λ1 к вариациям элементов проекцион-
ной матрицы популяции [13]. В ценопопуляци-
ях H. mantegazzianum, находящихся в состоянии, 
близком к динамическому равновесию, наиболь-
шее влияние на скорость роста популяции оказы-
вает доля растений, переходящих из возрастного 
класса v1 в класс v2. На втором месте по значимо-
сти оказываются коэффициенты перехода расте-
ний из классов v2, …, v6 в генеративное состояние  
g (матрица S2). На начальном этапе расселения 
скорость роста популяции также заметно зави-
сит от доли растений, переходящих из стадийно-
возрастного класса v1 в класс v2 (матрица S1).

Несмотря на то, что анализ чувствительно-
сти λ1 позволил выявить критически важные для 
роста популяции стадийно-возрастные классы 
(v1 и v2), оказывать на них избирательное воз-
действие практически невозможно. На практи-
ке бóльшая часть методов искоренения нежела-
тельных зарослей H. mantegazzianum построена 
на неизбирательном воздействии на растения 
всех возрастных классов. Исключение составля-
ет метод срезания соцветий.

Для сравнения разных методов уничтожения 
инвазивных борщевиков в классическое уравне-
ние (2) было добавлено покомпонентное умно-
жение вектора состояния на вектор, отражающий 
результаты воздействия на каждый из возрастных 
классов (уравнение (3)). Применение этого под-
хода позволило оценить различные сценарии воз-
действия на популяции H.  mantegazzianum дли-
тельностью более одного года.

Несмотря на то, что существуют методы унич-
тожения зарослей H. mantegazzianum в течение од-
ного вегетационного сезона, все они имеют суще-
ственные ограничения. Применение укрывных 
материалов экономически целесообразно только 
на небольших участках, площадью до нескольких 

сотен квадратных метров [18]. Гербициды, спо-
собные проникать в растения не только через ли-
стья, но и через корневую систему и отличающие- 
ся замедленной скоростью детоксикации в поч-
ве (например, производные сульфонилмочевин), 
разрешено использовать только вне населенных 
пунктов и на землях несельскохозяйственного на-
значения [19]. Промораживание и гибель почек 
возобновления растений H. mantegazzianum после 
уборки снежного покрова можно проводить толь-
ко в регионах с подходящими климатическими 
условиями [35, 36].

Различия в эколого-физиологических свой
ствах особей H. mantegazzianum разных возраст-
ных групп обеспечивают высокую устойчивость 
и возобновление численности популяций после 
повреждения растений [7, 22, 29]. Выживанию 
H. mantegazzianum способствуют нарушения тех-
нологии обработки растений. Например, исполь-
зование гербицидов при неблагоприятных погод-
ных условиях (дождь, сильный ветер), нарушение 
технологии приготовления рабочего раствора, 
внесение недостаточной дозы гербицида в ходе 
обработки (неотрегулированное распыление ра-
бочего раствора, пропуск растений) [18].

Критерием эффективности ликвидации ин-
вазионных борщевиков служит доля погибших 
растений. При заключении контрактов заказ-
чики требуют гибели не менее 80% особей бор-
щевика после двух обработок гербицидами, вы-
полненных в течение одной вегетации (напри-
мер, котировка № 08135000001250124311 Единой 
информационной системы в сфере закупок Рос-
сийской Федерации), или гибели 100% особей 
после выполнения третьей обработки (например, 
котировка № 03071000033240000752).

Результаты наших исследований показывают, 
что полностью ликвидировать сформированные 
популяции H. mantegazzianum на больших участ-
ках (от нескольких гектар) в течение одной веге-
тации с помощью глифосат-содержащих герби-
цидов практически невозможно. Способность 
растений этого вида переходить в состояние лет-
него покоя [22] значительно усложняет уничто-
жение всех особей даже при самой тщательной 
обработке зарослей. Матричное моделирование 
показывает, что для полного уничтожения ло-
кальной популяции H. mantegazzianum за 3–4 года 
необходимо добиться ликвидации не менее 
97– 99% особей ежегодно. Теоретически достичь 
таких показателей можно, если качественно про-
водить обработку зарослей гербицидами этого 
типа не менее двух раз за вегетационный период. 
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Возможно, более оптимальным сценарием бу-
дет применение гербицидов для уничтожения 
только генеративных особей H. mantegazzianum. 
В этом случае длительность полной ликвидации 
заросли достигнет 8 лет, но при этом будет по-
лучен ряд преимуществ. Такой подход позволяет 
сэкономить денежные средства (с учетом фак-
тора времени в стоимости денег), уменьшает 
потенциальный риск негативного воздействия 
гербицидов на окружающую среду, а также сни-
жает требования к качеству обработки участков, 
занятых растениями H. mantegazzianum. Кроме 
того, значительно упрощается контроль за каче-
ством обработки, так как следить нужно только 
за отсутствием на обработанном участке генера-
тивных особей.

В условиях запрета использования пестици-
дов (ООПТ, водоохранные зоны, территории дет-
ских и медицинских организаций) на заросли 
H. mantegazzianum можно воздействовать путем под-
резания почек возобновления, выкапывая растения 

или срезая их соцветия. Выкапывание и/или сре-
зание верхней части каудекса с почками возобнов-
ления гарантирует гибель H. mantegazzianum, однако 
является трудоемким процессом и рекомендовано 
для уничтожения лишь небольших зарослей, чис-
ленностью до 200 особей [19].

Метод срезания соцветий характеризуется 
более строгими границами допустимых ошибок 
в обработке (пропуске генеративных растений). 
Результаты моделирования (рис. 3) показывают, 
что мероприятия по ежегодному срезанию соцве-
тий на одних и тех же участках следует планиро-
вать на достаточно длительный срок – не менее 
8 лет. В случае ежегодного выживания (пропу-
ска при обработке) лишь 1% генеративных осо-
бей для полной ликвидации H. mantegazzianum 
потребуется 19 лет (рис. 3). Кроме того, данный 
метод также является трудоемким и без приме-
нения средств механизации применим только 
для борьбы с очень небольшими, локальными 
зарослями H. mantegazzianum.
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