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Изучено фенотипическое разнообразие популяции цестоды Proteocephalus longicollis (Zeder 
1800) из сига Coregonus lavaretus (Linnaeus 1758) оз. Каменное (заповедник Костомукшский, 
Северная Карелия). Дана характеристика изменчивости внутрипопуляционных группировок  
P. longicollis, выделенных по дискретным признакам прикрепительного и трофико-
репродуктивного комплексов. Оценены разнообразие, сходство и различие морфометрических 
показателей и роль отдельных группировок в фенотипическом разнообразии популяции. По-
казано, что основу популяции P. longicollis составляет фенотип с булавовидным сколексом. 
Такой фенотип хорошо дифференцируется от ядровидного и ланцетовидного фенотипов более 
крупными размерами сколекса и более низкими показателями изменчивости. Сделан вывод  
о том, что важным фактором формирования фенотипического разнообразия и структуры по-
пуляции гельминта является экологический тип поведения хозяина, определяющий занимаемую 
популяцией нишу. Адаптивный ответ популяции P. longicollis на изменение вида хозяина обе-
спечивается за счет изменения частот фенотипов, различающихся признаками прикрепления.

Ключевые слова: популяция, структура, фенотипическое разнообразие, обыкновенный сиг 
Coregonus lavaretus, цестода Proteocephalus longicollis
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Изучение внутривидовой изменчивости и популяционной организации вида – 
одна из основных задач популяционной биологии, теории эволюции и систематики. 
Определение роли изменчивости в процессе внутривидовой дифференциации, а также  
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в освоении видом различной среды обитания позволяет понять пути приспособления 
вида к изменяющимся условиям среды (Майр, 1974; Тимофеев-Ресовский и др., 1977).

Изучение изменчивости и популяционной структуры вида у паразитических ор-
ганизмов представляет особенный интерес. В отличие от свободноживущих видов 
животных и растений популяционная структура вида формируется как взаимодей-
ствие популяций паразита и хозяина в процессе их адаптации к условиям среды. 
Двойственный характер среды обитания паразитов, в которой средой первого порядка 
является живой организм, принципиально отличает адаптацию паразитов от адапта-
ции свободноживущих организмов. Специфичность как встречаемость в определен-
ном круге хозяев отражает определенный этап специализации и эволюции паразитов  
и проявляется в исторически сложившейся степени соответствия определенного вида 
паразита определенному виду или группе хозяев (Шульман, 1958; Добровольский  
и др., 1994).

Анализ работ показывает, что спектр гельминтов, вовлекаемых в исследования  
с позиций популяций, сравнительно широк и охватывает разные систематические 
группы: моногеней, трематод, цестод, скребней. Популяционные группировки пара-
зитов, формирующиеся в разных видах хозяев, характеризуются специфическими па-
раметрами морфологических признаков, различаются набором дискретных признаков 
и частотами их встречаемости (Шульман–Альбова, 1952; Фортунато, 1987; Пугачев, 
1988; Евланов, 1992; Гиченок, 1995; и др.). 

Цестода Proteocephalus longicollis (Zeder 1800) (син. P. exiguus) – широко рас-
пространенный паразит лососеобразных рыб. Для вида характерны широкий размах 
морфологической изменчивости (Фрезе, 1965; Scholz, Hanzelova, 1998), высокая ге-
нетическая изменчивость (Král’ová, 1996; Král’ová, Spakulova, 1996; и др.) и морфо-
логический полиморфизм (Иешко, Аникиева, 1980; Hanzelova et al., 1995). Основные 
хозяева P. longicollis – сиговые рыбы. В водоемах Европейского Севера из семейства 
сиговых обитают два вида – европейская ряпушка Coregonus albula (Linnaeus 1758) 
и обыкновенный сиг Coregonus lavaretus (Linnaeus 1758). 

Экологическая изменчивость и фенотипическое разнообразие популяций P. lon-
gicollis наиболее подробно изучены в озерах Карелии. Выявлено два несвязанных 
комплекса дискретных признаков: прикрепления (форма сколекса и апикальной при-
соски, расположение боковых присосок) и трофико-репродукции (форма члеников и 
их внутренних структур). По форме сколекса выделено три вариации: ланцетовидная, 
ядровидная и булавовидная, по форме половозрелых члеников три вариации типа 
стробил: с короткими широкими члениками, с квадратными члениками и длинными 
узкими члениками (Аникиева и др., 2004; Аникиева, Барская, 2008). Показано, что  
в популяции P. longicollis, формируемой в европейской ряпушке C. albula, доминирует 
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только одна группировка с ядровидной формой сколекса и стробилой с половозрелы-
ми члениками квадратной формы. Группировки с другими фенотипами редки и мало-
численны (Аникиева и др., 2004; Аникиева, Иешко, 2007). Прослежены изменения  
в структуре популяции P. longicollis в ареале европейской ряпушки (Аникиева, 2008). 

В данной работе предпринято изучение популяционной морфологии P. longicol-
lis из сига Coregonus lavaretus оз. Каменного. Изучали дискретные группировки 
P. longicollis для оценки их разнообразия, сходства и различий по морфометрическим 
показателям и роли в фенотипическом разнообразии популяции. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Оз. Каменное (заповедник Костомукшский, бассейн р. Кемь, Белое море) – олиготрофный 
водоем с чистой по химическому составу водой и разнообразной флорой и фауной. Водоем 
представляет интерес как одна из немногих экосистем, сохраняющих естественное состояние и 
близких к ненарушенным природным экосистемам. Рыбное население представлено 13 видами. 
Среди них преобладают ряпушка, сиг, налим, а также окунь и щука (Первозванский, 1986). 

Материалом для изучения морфологической изменчивости P. longicollis послужили сборы 
цестод из обыкновенного сига. Методом неполного гельминтологического вскрытия в июне 
2009–2010 гг. исследовано 33 экз. сигов. Цестоды были расслаблены в воде, зафиксированы  
в спирте и окрашены кармином (Быховская-Павловская, 1985). Микроскопирование и изме-
рение червей выполнены с использованием оборудования Центра коллективного пользования  
ИБ КарНЦ РАН. Измеряли только строго дорсо-вентрально расположенные на препаратах 
особи. Для анализа трофико-репродуктивных признаков выбирали членики, находящиеся на 
одной и той же стадии развития (со сформированными репродуктивными органами, но без яиц  
в матке). Анализировали пластические признаки (ширина сколекса, диаметр боковых присосок, 
длина и ширина апикальной присоски, длина и ширина половозрелых члеников, длина бурсы 
цирруса, размах крыльев яичника) и один счетный признак (число семенников). Всего изучено 
37 экз. половозрелых гельминтов. Анализ морфологической изменчивости выполнен с исполь-
зованием метода главных компонент Past 4.06 (Hammer et al., 2001) и пакета программ Statistica 
5.0. Значимость различий и их величину определяли по t- и F- критериям (Лакин, 1990). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Выборка цестод из сига оз. Каменное представлена особями, различающимися по 
форме сколекса – ланцетовидной, ядровидной и булавовидной, которые были объеди-
нены в три группировки. Наиболее часто встречались особи с булавовидным ско-
лексом – 55% от числа исследованных, с ланцетовидным и ядровидным сколексами 
соответственно 24 и 21%. Все три группировки имели широкий размах изменчивости 
показателей ширины сколекса и различались их минимальными и максимальными 
значениями. У группировки с ядровидным сколексом оба показателя были сдвинуты 
влево, у группировки с булавовидным сколексом – вправо, а группировка с ланцето-
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видным сколексом занимала промежуточное положение (табл. 1). Диапазон значений 
ширины сколекса особей, принадлежащих к разным группировкам, перекрывался на 
28%. При попарном сравнении группировок коридор перекрытия значений был шире 
и варьировал от 50 до 65%. По средним значениям и дисперсии ширина сколекса  
у ланцетовидной и ядровидной группировок была сходна, а булавовидная достоверно 
отличалась от них более крупными размерами и меньшими значениями дисперсии 
(табл. 1) (t Sc3-Sc2 = 5.2, P>0.05; t Sc3-Sc1 = 2.9, P>0.05; F Sc3-Sc2 = 1.9, P>0.05; F Sc3-Sc1 = 1.9, 
P>0.05). Частотное распределение значений показало изменение распределения зна-
чений ширины сколекса по частотным классам у разных группировок (рис. 1).

Диаметр боковых присосок в выделенных группировках, так же как и ширина 
сколекса, значительно варьировал. Колебания размеров боковых присосок ланцетовид-
ной и булавовидной группировок полностью входили в диапазон значений боковых 
присосок ядровидной группировки. Общий диапазон перекрытия значений диаметра 
боковых присосок у выделенных группировок составил 65%. По средним значениям 
боковые присоски изучаемых группировок были сходны, но различались характером 
изменчивости (табл. 1) (F Sc2-Sc1 = 2.2, P>0.05; F Sc2-Sc3 = 2.8, P>0.05).

Рисунок 1. Частотное распределение значений ширины сколекса (мкм) 
в разных группировках P. longicollis из сига Coregonus lavaretus оз. Каменное.
Здесь и на рис. 2 и 3 Sc1 – ланцетовидная группировка, Sc2 – ядровидная группировка,  
Sc3 – булавовидная группировка.
Figure 1. Frequency distribution of scolex width values across groupings of P. longicollis 
in the whitefish Coregonus lavaretus from Lake Kamennoye, µm.
Note – here and below Sc1 is the lanceolate grouping, Sc2 is the nucleiform grouping,  
and Sc3 is the clavate grouping.
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Таблица 1. Морфометрические показатели (мкм) прикрепительного комплекса признаков 
Proteocephalus longicollis из сига оз. Каменного
Table 1. Morphometric parameters (µm) of the set of attachment features 
of Proteocephalus longicollis in whitefish from Lake Kamennoye
Признак Группировка Пределы М±m Дисперсия
Ширина сколекса Sc1 228–370 293±14 1877

Sc2 194–342 251±15 1860
Sc3 285–399 339±8 993

Диаметр боковой присоски Sc1 85.5–119.7 108.0±3.6 117
Sc2 79.8–131.1 98.2±5.4 258
Sc3 85.5–119.7 96.9±2.5 93

Длина апикальной присоски Форма A1 45.6–85.5 62.7±2.9 159
Ширина апикальной присоски 17.1–39.9 28.5±1.9 65
Длина апикальной присоски Форма A2 57.0–85.5 66.5±3.2 152
Ширина апикальной присоски 17.0–39.0 29.0±2.5 81
Высота мышечного валика 5.7–22.8 14.8±1.1 18

Рисунок 2. Встречаемость (%) вариаций формы апикальной присоски в группировках 
P. longicollis из сига Coregonus lavaretus оз. Каменное.
Figure 2. Prevalences (%) of apical sucker shapes in P. longicollis groupings in the whitefish 
Coregonus lavaretus from Lake Kamennoye.

Вариации формы апикальной присоски (простая А1 и сложная – с мышечным 
валиком А2) были обнаружены во всех трех группировках. У ланцетовидной и ядро-
видной группировок чаще встречалась простая форма апикальной присоски, у бу-
лавовидной группировки обе вариации формы апикальной присоски встречались со 
сходной частотой (рис. 2). 
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Размеры апикальной присоски как А1, так и А2 широко варьировали и были 
сходны по пределам, средним значениям и характеру их варьирования. Анализ соот-
ношения длины и ширины апикальной присоски показал, что ее форма высоко из-
менчива и менялась от уплощенно продолговатой (45–65 мкм × 17 мкм) до округло 
продолговатой (45 мкм × 40 мкм). При одних и тех же значениях длины присоски 
ее ширина варьировала от минимальных значений до максимальных. Чаще встреча-
лась апикальная присоска овальной формы (78 %). Крайние варианты были редки, 
с плоской формой – 17%, округлой – 5%. Доминирующие размеры мышечного валика 
апикальной присоски А2 находились в пределах 17–23 мкм (90%). Крайние варианты 
встречались редко. Частотное распределение значений длины апикальной присоски 
имело двувершинную кривую, при этом обе формы имели сходный характер варьи-
рования этого признака (рис. 3). 

Рисунок 3. Распределение значений длины (мкм) апикальной присоски 
Proteocephalus longicollis из сига Coregonus lavaretus оз. Каменное.
Figure 3. Distribution of apical sucker length (µm) values of Proteocephalus longicollis 
in the whitefish Coregonus lavaretus from Lake Kamennoye.

Изучение встречаемости формы половозрелых члеников P. longicollis, которая 
определяет экстерьер стробилы, показало, что в общей выборке цестод наиболее рас-
пространена группировка с половозрелыми члениками квадратной формы Р2 (66%), 
группировка с короткими и широкими члениками Р1 составила 23%, группировка  
с длинными и узкими члениками Р3 – 11%. При сравнении морфометрических показа-
телей особей по комплексу трофико-репродуктивных признаков было установлено, что 
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Таблица 2. Морфометрические показатели Proteocephalus longicollis из сига оз. Каменного 
по комплексу трофико-репродуктивных признаков, мкм 
Table 2. Morphometric parameters of the set of trophic and reproductive features 
of Proteocephalus longicollis in whitefish from Lake Kamennoye, µm

Признак
P1 P2 P3

Пределы М±m Дисперсия Пределы М±m Дисперсия Пределы

Длина членика 339–509 427±24 4441 452–960 658±32 22253 678–1356

Ширина членика 734–1243 999±74 43375 452–1073 743±28 17161 395–678

Число семенников 42–94 63.6±9 550 38–86 57.3±3 174 53–60

Длина бурсы 
цирруса

226–350 288±18 2444 214–361 268±8 1428 159–249

Размах крыльев 
яичника

452–847 680±57 22959 283–757 526±24 13106 249–475

группировки различались направленностью границ изменчивости трех положительно 
связанных признаков – ширины членика, длины бурсы цирруса и размаха крыльев 
яичника. Границы изменчивости каждого из этих трех признаков представляли собой 
цепь последовательно увеличивающихся значений от группировки Р3 к группировке 
Р2 и затем к группировке Р1. Группировка Р1 имела хиатус с группировкой Р3 по 
ширине половозрелых члеников, очень узкие границы пересечения значений по длине 
бурсы цирруса (11%) и размаху крыльев яичника (4%). Группировки Р1 и Р3 также 
имели хиатус по длине половозрелых члеников, а группировка Р2 занимала проме-
жуточную (центральную) позицию и перекрывалась с группировками Р1 и по Р3 по 
длине и ширине половозрелых члеников, длине бурсы цирруса и размаху крыльев 
яичника. По средним значениям признаков выявлены достоверные различия между 
группировками Р1 и Р2 в размерах половозрелых члеников. Половозрелые членики  
в группировке Р1 были короче и шире, чем в группировке Р2. Критерий Стьюдента 
по длине члеников составил 5.8, по ширине – 3.2; P>0.05. Длина члеников в груп-
пировке Р1 отличалась меньшей изменчивостью, чем в группировке Р2 (F = 5.0, 
P>0.05). Признаки внутренних структур – число семенников, длина бурсы цирруса 
и размах крыльев яичника – не имели достоверных различий по средним значениям 
показателей, но различались характером варьирования числа семенников F = 3.16, 
P>0.05. По длине бурсы цирруса и размаху крыльев яичника различия были недо-
стоверны (табл. 2).
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Исследование выборки методом главных компонент показало, что по морфо-
метрическим показателям комплекса признаков прикрепления группировка особей  
с булавовидным сколексом хорошо отличается от двух других по компоненте 2 (ши-
рина сколекса). Фенотипические группировки Sc1 и Sc2 перекрываются, образуя 
единое поле в координатах компоненты 1 (процент объясненной дисперсии 88.28) и 
компоненты 2 (процент объясненной дисперсии 7.14). Сходство объясняется высоким 
вкладом и близостью значений признаков апикальной присоски формы A1 и боковых 
присосок (рис. 4). 

По комплексу трофико-репродуктивных признаков выборка распалась на три 
отдельные группировки, в координатах главных компонент (рис. 5). Показано, что 
фенотипические группировки Р1, Р2 и Р3 представлены тремя обособленными груп-
пировками в координатах компоненты 1 (процент объясненной дисперсии 66.43) и 
компоненты 2 (процент объясненной дисперсии 31.33). Различия выявленных фе-
нотипов члеников цестод объясняются высоким вкладом значений длины члеников, 
которые выделяют группировку фенотипа Р3, и признаков ширины половозрелых 
члеников и размаха крыльев яичника, вклад которых определяет выделение группи-
ровки фенотипов Р1. Как видно на рис. 5 наиболее массовый фенотип Р2 занимает 
центральное положение.

Рисунок 4. Популяционная структура фенотипических группировок Proteocephalus longicollis 
по признакам сколекса, на основе анализа главных компонент (PC).
Figure 4. Population structure of Proteocephalus longicollis phenotypic groupings by scolex 
features, based on principal component (PC) analysis.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Согласно современным представлениям под изменчивостью понимается явление 
разного индивидуального воплощения эпигенотипа в фенотипе, реализация обуслов-
ленного развитием законов возможного (допустимого) преобразования отдельных 
признаков. Фенотип является результатом совместного действия гена и условий внеш-
ней среды. Основополагающее влияние на наследственность оказывает не геном,  
а эпигенетическая система – совокупность факторов, воздействующих на онтогенез 
(Шишкин, 1988; Васильев и др., 2007). 

Онтогенез цестод в процессе эволюции претерпел глубокую трансформацию. Она 
связана с возникновением интеркалярной церкоидной стадии и способностью раз-
виваться с участием разного числа хозяев в жизненном цикле. Поливариантность 
траекторий жизненного цикла и полигостальность являются механизмом поддержания 
динамической устойчивости популяций цестод. На их основе в различных экологи-
ческих условиях возникает большое разнообразие форм (Гуляев, 1998).

Проведенные нами исследования показали, что популяция P. longicollis, форми-
руемая в обыкновенном сиге, разнородна по дискретным признакам, выполняющим 
важные функции жизнедеятельности гельминтов: прикрепления и трофики, и пред-
ставлена особями, различающимися формой сколекса, апикальной присоски и по-
ловозрелых члеников. По форме сколекса P. longicollis встречаются 3 вариации, по 

Рисунок 5. Популяционная структура фенотипических группировок Proteocephalus longicollis 
по признакам половозрелых члеников, на основе анализа главных компонент (PC).
Figure 5. Population structure of Proteocephalus longicollis phenotypic groupings by mature 
proglottid features, based on principal component (PC) analysis.
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форме апикальной присоски – 2, по форме половозрелых члеников – 3. Объединение 
особей со сходными вариациями дискретных признаков в группировки позволило 
оценить характер их изменчивости популяционными методами. Полученные данные 
показали широкие границы изменчивости признаков в дискретных группировках  
P. longicollis, выявили различия в средних значениях и варьирования, а также в ха-
рактере частотного распределения показателей. Широкий диапазон разнообразия по-
ловозрелых особей P. longicollis позволяет оценить их свойства как «нормальные» 
для данных условий среды (Шмальгаузен, 1982, 1983) и определяет широкую норму 
реакции как сложившейся адаптивной возможности организмов (Северцов, 1990). 

Важным аспектом характера изменчивости является распределение значений при-
знаков в вариационном ряду. На материале по индивидуальной изменчивости темпов 
роста личинок Rana temporaria (Linnaeus 1758) в разных условиях среды Северцов 
и Сурова (1981) показали, что распределение по признаку с широкой нормой реак-
ции отражает генотипическое разнообразие популяции. Полученные нами данные 
о высоком фенотипическом разнообразии особей в группировках P. longicollis со-
гласуются с генетическими исследованиями, проведенными с помощью RAPD-PCR 
анализа (Král’ová, Spakulova, 1996). Так, в RAPD профиле 20 экз. взрослых цестод  
P. longicollis, полученном с помощью OPA 04 праймера, только три фрагмента были 
постоянны и обнаружены в каждом из исследованных экземпляров цестод, 6 фраг-
ментов встречались с максимальной частотой, один фрагмент был очень редким. 

Применение метода главных компонент наглядно продемонстрировало высокую 
фенотипическую изменчивость выделенных группировок и позволило выделить их 
наиболее существенные особенности. По морфометрическим показателям комплекса 
признаков прикрепления булавовидная группировка имеет более крупные размеры 
сколекса, меньший диапазон изменчивости его ширины и диаметра боковых присо-
сок, высокие показатели встречаемости апикальной присоски с вариацией А2. Две 
другие группировки имеют большýю площадь перекрытия параметров признаков, но 
различаются их крайними значениями. По комплексу трофико-репродуктивных при-
знаков группировки четко различаются длиной половозрелых члеников. Группировка 
с квадратными члениками занимает центральное место. Две другие располагаются 
по разные стороны от нее. Распределение особей в координатах главных компонент 
показывает, что по совокупности значений признаков каждая особь занимает свое 
место в группировке, так же как и группировки в структуре популяции P. longicollis. 
При этом каждая из особей иерархически соотносится с группировкой, к которой она 
принадлежит, соответственно каждая субпопуляционная группировка иерархически 
соотносится с популяцией P. longicollis. Все вместе они создают эпигенетический 
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ландшафт популяции, который инвариантен для входящих в нее особей (Васильев 
и др., 2007).

Выделенные группировки представляют собой элементарную структурную еди-
ницу популяции P. longicollis. По сочетанию двух признаков – формы сколекса и 
формы апикальной присоски – можно выделить несколько фенотипов. На их основе 
обеспечивается адаптивный ответ популяции на изменение среды. Анализ распреде-
ления фенотипов по форме сколекса и форме апикальной присоски выявил сложную 
структуру популяции по признакам прикрепления. Фенотип с булавовидным сколексом 
и двумя формами апикальной присоски составляет основу популяции P. longicollis. 
Относительно многочисленны фенотипы с ланцетовидным и ядровидным сколексом, 
и простой апикальной присоской. Два фенотипа – с ланцетовидным и ядровидным 
сколексами и сложной апикальной присоской малочисленны. Доминирующий фенотип 
с булавовидным сколексом хорошо дифференцируется от них более крупными раз-
мерами сколекса и более низкими показателями его изменчивости. 

Преобладание в структуре популяции P. longicollis фенотипа с булавовидной фор-
мой сколекса и фенотипа стробилы с квадратной формой половозрелых члеников 
позволяет считать их более приспособленными к условиям среды обитания и опреде-
лить булавовидный фенотип сколекса и квадратный фенотип половозрелых члеников 
стробилы как ядро популяции – устойчивую внутрипопуляционную структуру, обе-
спечивающую эффективное воспроизводство популяции. Другие фенотипы составляют 
периферию популяции. Их высокая изменчивость способствует расширению границ 
разнородности и повышает пластичность и устойчивость популяции. 

Ранее было показано, что популяция P. longicollis, формируемая в европейской 
ряпушке, обладает высоким фенотипическим разнообразием, которое проявляется  
в широком наборе дискретных вариаций признаков и их сочетаний. Однако в структу-
ре разнообразия доминирует одна группировка по признакам прикрепления, имеющая 
сколекс ядровидной формы, и одна группировка по трофико-репродуктивным при-
знакам стробилы – с половозрелыми члениками квадратной формы. Остальные мало-
численны и редки, что свидетельствует о жестком регулировании хозяином нормы 
реакции паразита (Аникиева и др., 2004). 

Сиг и ряпушка – представители одного рода Coregonus Linnaeus 1758. Как и всем 
сиговым им свойственны высокая генетическая изменчивость и фенотипическая пла-
стичность. Обыкновенный сиг Coregonus lavaretus sensu lato имеет циркумполярное 
распространение. На протяжении ареала он образует множество экологических форм, 
которые занимают разные экологические ниши, имеют разные типы питания, различа-
ются темпом роста, местами и сроками нереста. В озере Каменное сиги представлены 
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двумя экологическими формами: малотычинковой и среднетычинковой. Наиболее 
многочислен малотычинковый сиг (Первозванский, 1986). Обе экологические формы 
обыкновенного сига из оз. Каменное пластичны по размерно-весовым признакам, 
темпу роста, продолжительности жизни, плодовитости. Анализ молекулярного раз-
нообразия (AMOVA) выявил высокое внутрипопуляционное разнообразие (90% от 
всей генетической изменчивости) сигов в оз. Каменное. Анализ изменчивости гена 
ND1 ДНК показал, что преобладающие гаплотипы обеих экологических форм сигов 
достаточно хорошо дифференцированы друг от друга (Ильмаст и др., 2016).

Ареал европейской ряпушки охватывает бассейны Северного, Балтийского, Барен-
цева и Белых морей. В пределах вида выделяют 2 формы европейской ряпушки –  
мелкую длиной 10–12 см, массой 50–70 г и крупную массой до 200 г (Потапова, 
1978). Из них самыми крупными являются ладожский рипус и онежский килец (Рыбы 
в заповедниках России, 2010). 

Изменчивость и многообразие форм сиговых рыб определяются особенностями 
их питания в водоемах Севера (Решетников, 1980). Европейская ряпушка – специали-
зированный планктофаг. Типичная мелкая ряпушка в течение всей жизни питает-
ся планктоном. Крупная ряпушка, оставаясь планктофагом, способна использовать  
в пищу амфибиотических и воздушных насекомых, нектобентические и бентические 
организмы. Спектр и интенсивность питания ряпушки зависят от температурного 
режима водоема, от состава и величины запасов корма и физиологического состояния 
рыбы (Потапова, 1978; Решетников, 1980). Сиги оз. Каменное относятся к бентофагам 
с широким спектром питания. Ведущими группами являются моллюски, личинки 
хирономид, поденок, ручейников, веснянок и бокоплавы. Встречаемость веслоногих 
ракообразных, в число которых входят и промежуточные хозяева P. longicollis, не 
превышает 10%. Спектр питания сигов разный в разные годы, у рыб разного раз-
мера и возраста, а также у особей с крайними вариантами числа жаберных тычинок  
в пределах одной популяции (Первозванский, 1986; Ильмаст, Стерлигова, 2012).

Популяции сига и ряпушки, несмотря на то, что они могут обитать в одном во-
доеме, всегда в большей или меньшей степени изолированы друг от друга. Места 
обитания сига в период открытой воды приурочены к песчано-илистым участкам 
литоральной зоны, где он нагуливается в летний период. Ряпушка обитает в цен-
тральной части озера. Различия обнаруживаются и в местах нереста сига и ряпушки 
(Решетников, 1980). 

Известно, что внутрипопуляционный отбор является реакцией различных гено-
типов на воздействие любых локальных условий среды и приводит к постепенному 
смещению частот различных генотипов в направлении средней приспособленности 
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популяции в целом. На этом пути формируются локальные адаптации и протека-
ет формирование популяционно-генетической основы локальных дифференцировок 
(Тимофеев-Ресовский и др., 1977). Особенности биологии хозяев P. longicollis и 
разделение их популяций по экологической нише формируют степень изоляции по-
пуляционных гостальных группировок паразита и накопление между ними генети-
ческих и морфологических различий. Разнообразие экологических условий обитания  
P. longicollis приводит к тому, что в разных популяциях направленность естественного 
отбора оказывается различной. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Полученные нами данные по фенотипической изменчивости и структуре популя-
ции Р. longicollis, формируемой в сиге, и сопоставление с известными материалами 
Р. longicollis из европейской ряпушки показывают, что важным фактором формиро-
вания фенотипического разнообразия и структуры гельминта является экологический 
тип поведения хозяина, определяющий занимаемую популяцией нишу. 
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PHENOTYPIC DIVERSITY OF POPULATION GROUPINGS  
OF PROTEOCEPHALUS LONGICOLLIS (ZEDER 1800) 

(CESTODA: PROTEOCEPHALIDAE),  
A PARASITE OF THE WHITEFISH COREGONUS LAVARETUS (L.)

L. V. Anikieva , E. P. Ieshko

Keywords: population, structure, phenotypic diversity, common whitefish Coregonus 
lavaretus, cestode Proteocephalus longicollis

SUMMARY

The population diversity of the cestode Proteocephalus longicollis population in whitefish Core-
gonus lavaretus from Lake Kamennoye (Kostomukshsky State Nature Reserve, northern Karelia) 
was studied. Variability of groupings identified in the P. longicollis population according to discrete 
parameters of attachment and trophic-reproductive features is characterized. The diversity, similarity, 
and distinctions of the morphometric parameters and the contributions of specific groupings to the 
phenotypic diversity are assessed. The P. longicollis population is represented mostly by the phe-
notype with a clavate scolex, which is easily differentiated from the nucleiform and the lanceolate 
phenotypes by larger scolex dimensions and lower variability. We conclude that an essential factor 
behind the phenotypic diversity and structure of the helminth population is the ecological type of 
host’s behavior, which determines the niche occupied by the population. The adaptive response of 
the P. longicollis population to change of the host species is manifested in a modified frequency 
distribution of phenotypes with different attachment features.
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На территории Северо-Запада России (разные районы Ленинградской, Калининградской и 
Псковской областей и Лоухского района Карелии) и Эстонии (Калласте) проведены исследо-
вания гельминтофауны речных уток. Всего обнаружено 43 вида гельминтов, принадлежащих 
к Trematoda, Cestoda, Acanthocephala и Nematoda. Выявленные различия в видовом составе 
гельминтов уток в разных районах и в разные сезоны в основном объясняются различиями  
в доступности для них кормовых объектов – беспозвоночных, в некоторых случаях даже рыб, 
которые служат промежуточными хозяевами гельминтов. Большинство из гельминтов, обнару-
женных в кишечниках уток, связаны своими жизненными циклами с пресными водами. Только 
на побережье Белого моря гельминтофауна кряквы состоит исключительно из «морских» видов, 
заражение которыми происходит при питании птиц на литорали во время отлива. 

Ключевые слова: Anatinae, Trematoda, Cestoda, Acanthocephala, Nematoda

DOI: 10.31857/S0031184722020028, EDN: FESNNG

Бóльшая часть исследований гельминтофауны уток приходится на вторую поло-
вину XX века. Среди них выделяются монографии и статьи Быховской-Павловской 
(1962), Скрябина (1951, 1953), Смогоржевской (1976), Спасской (1966), Хохловой 
(1986), Мак Дональда (Key to trematodes reported in waterfowl. 1981) и Лапажа (Lapage, 
1961). В этих работах приведены материалы по основным видам гельминтов, встреча-
ющимся у водоплавающих с различных территорий. Большинство из этих гельминтов 
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паразитирует в органах пищеварительной системы, преимущественно в кишечнике. 
Наиболее разнообразна фауна трематод и цестод, тогда как нематоды и скребни менее 
богаты видами, хотя и обычны для уток. 

Несмотря на давнюю историю исследования паразитов утиных, приходится кон-
статировать, что сведения по гельминтам уток, а также по промежуточным хозяевам  
с территории Северо-Запада России в большей степени известны с территории 
Карелии (Фролова, 1975; Яковлева и др., 2012, 2018; Lebedeva et al., 2015, 2017),  
а в других районах фрагментарны. Между тем, эта территория представляет суще-
ственный интерес, поскольку через нее проходит Восточно-Атлантический пролетный 
путь (Davidson, Stroud, 2001), по которому весной идет массовая миграция водопла-
вающих с мест зимовок в Африке и Европе к местам гнездовий на Северо-Востоке 
Европы и в Западной Сибири, а осенью ‒ в обратном направлении. Некоторые из 
этих мигрантов останавливаются для отдыха на территории Северо-Запада России и 
сопредельных стран, а часть из них остается здесь для гнездования и линьки (Носков 
и др., 2016). Соответственно, в состав сообществ гельминтов уток этого региона могут 
быть включены виды, циркулирующие на его территории, а также виды, приносимые 
утками с мест зимовок («южные» виды по классификации Догеля (1962)), северных 
гнездований («северные» виды) и приобретаемые в ходе весенних и осенних миграций 
(«миграционные» виды). Недостаточность информации по составу гельминтов уток  
в обсуждаемом регионе, а также по путям реализации их жизненных циклов побу-
дило нас выполнить данное исследование. Цель исследования – определение состава 
сообществ гельминтов у ряда видов уток и оценка возможности их трансмиссии  
в некоторых районах Ленинградской, Псковской и Калининградской областей, а также 
Эстонии.

МАТЕРИАЛ И МЕТоДИКА

Гельминтологический материал собран от 99 экз. уток, добытых во время весенних и осен-
них охот с 2010 по 2019 гг. в разных районах Северо-Запада России, а также в восточной 
части Эстонии (сроки и районы приведены в табл. 1). основную часть обследованных птиц 
составили благородные утки: кряква обыкновенная (Anas platyrhynchos) 78 экз., чирок-свистунок 
(A. crecca) 2 экз., свиязь (Mareca penelope) 2 экз., чирок-трескунок (Spatula querquedula) 4 экз. 
Нырковые утки были представлены только двумя видами: хохлатая чернеть (Aytya fuligula) 
11 экз., гоголь обыкновенный (Bucephala clangula) 2 экз. Вскрытие птиц производили не позд-
нее суток с момента добычи охотниками в период открытия охот в регионах.

У всех птиц извлекали печень и кишечник и сразу их замораживали (примерно ‒ 18°С). 
У трех крякв сохранился желчный пузырь. В лаборатории эти органы размораживали и под-
вергали паразитологическому обследованию в соответствии с рекомендациями Быховской-
Павловской (1985) и Дубининой (1971). обнаруженных плоских червей и скребней фиксировали 
в 70% этаноле, а нематод – в 4% горячем формалине (примерно 90°С).
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Изготовление тотальных препаратов проводили по стандартной методике. Для окраски гель-
минтов использовали различные красители: квасцовый кармин (для трематод), гематоксилин 
Эрлиха (для цестод), гематоксилин Бемера (для скребней). После обезвоживания в спиртах 
восходящей концентрации объекты заключали в монтирующую среду (Tissue-Mount™ Mounting 
Medium, Sakura). Нематод помещали в смесь глицерина и воды (1:1) для просветления, посте-
пенно добавляя глицерин в раствор, делая его более концентрированным, по методике, пред-
ложенной Рыссом (Ryss, 2017).

Видовую идентификацию обнаруженных гельминтов проводили по оригинальным работам 
и определителям «Key to trematodes reported in Waterfowl» (McDonald, 1981); «Keys to the 
Trematoda» Vol. 1 (Gibson et al., 2002); «Цестоды птиц СССР. Гименолепидиды» (Спасская, 
1966); «Акантоцефалы наземных позвоночных фауны СССР» (Хохлова, 1986).

Расчёт интенсивности инвазии (ИИ), экстенсивности инвазии (ЭИ) и доверительных ин-
тервалов (ДИ) средних значений для 95% уровня значимости проводили с использованием 
программы Quantitative Parasitology (QP3). Расчет точного критерия Фишера выполнен в про-
грамме Microsoft Excel 2013.

РЕЗУЛьТАТы

В обследованных утках в общей сложности обнаружены 43 вида гельминтов (табл. 2). 
В кровеносных сосудах и протоках печени отмечены только два вида трематод:  
Bilharziella polonica и Metorchis xanthosomus. остальные гельминты локализовались 
в кишечнике. Желчные пузыри были изучены только у трёх экземпляров кряквы – 
гельминты в них отсутствовали.

Практически все обнаруженные гельминты, кроме Retinometra macracanthos и 
Sobolevicanthus gracilis, выявлены у кряквы обыкновенной (табл. 2). Только у ныр-
ковых уток отмечен R. macracanthos. И у нырковых, и у благородных уток зареги-
стрированы B. polonica, Cotylurus cornutus, Echinoparyphium aconiatum, Notocotylus 
attenuatus, Cloacotaenia megalops и Polymorphus minutus.

Наибольшее количество изученных птиц приходится на Кингисеппский (45 экз.) 
и Бокситогорский (23 экз.) районы Ленинградской обл. В сборах из уток Кингисепп-
ского р-на выявлено наибольшее число видов трематод, а у утиных в Бокситогорском 
р-не наибольшее число видов приходилось на цестод (рис. 1).

У крякв из Бокситогорского р-на отмечены трематоды Bilharziella polonica, Echi-
nostoma revolutum, Echinoparyphium recurvatum, Hypodereum conoideum, Notocotylus 
attenuates. Также у одного чирка-трескунка зарегистрированы E. recurvatum и Levin-
seniella brachysoma. Фауна трематод уток Кингисеппского р-на более разнообразна. 
В ее составе присутствуют те же виды, что и в Бокситогорском р-не. Кроме них,  
у крякв также отмечены Apatemon gracilis, Cotylurus cornutus, Cotylurus flabelliformis, 
Echinoparyphium aconiatum, Paramonostomum anatis, Psilochasmus oxyurus, Psilotrema 
simillimum. Diplostomum mergi встречен у одной особи свиязи.
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Цестоды утиных Кингисеппского р-на представлены 9 видами, из них у кряквы 
обыкновенной обнаружены: Anatinella spinulesa, Aploparaksis furcigera, Dicranotaenia 
coronula, Diorchis stephansky, Fimbriaria fasciolaris, Microsomacanthus paracompressa, 
Retinometra venusta. Только у хохлатой чернети выявлен R. macrocanthos и у свистунка – 
Sobolevicanthus gracilis. В выборке из Бокситогорского р-на присутствует 12 видов 
цестод. Из них Dicranotaenia sacciperum, Parabisaccanthes philactes, Parabisaccan-
thes kazachstanica, Sobolevivanthus octacantha и Wardoides nyroca отмечаются только 
у крякв в Бокситогорском р-не. остальные черви, за исключением Anatinella spinulesa, 
Diorchis stephansky и R. venusta, присутствуют в обеих выборках.

У уток выявлено три вида скребней в Кингисеппском р-не: Filicollis anatis, 
Polymorphus phippsi и P. minutus. В Бокситогорском р-не зарегистрирован только 
F. anatis.

Нематоды были представлены только одним видом Ascaridia galli в Кингисеппском 
р-не, в Бокситогорском р-не представители этих паразитов не обнаружены. 

Использование точного критерия Фишера для сравнения экстенсивности инвазии 
для общих видов позволило выявить статистически значимые различия только для 
Bilharziella polonica (p=0.037) и Notocotylus attenuatus (p=0.000). Зараженность этими 
паразитами оказалась выше в Кингисеппском р-не.

В Калининградской и Псковской областях, Калласте (Эстония) и в других ука-
занных нами районах Ленинградской обл. зарегистрированы единичные находки 
гельминтов, не отмеченные в других районах. В сборах из Калласте обнаружен 
Microsomacanthus hopkinsi. Только в Лужском р-не отмечен вид Sphaeridiotrema 
globulus. В выборках из Калласте и Гурьевского р-на Калининградской обл. встречался 
M. abortiva. Только в Багратионовском р-не отмечен Porrocaecum crassum.

Для всех районов, кроме Лоухского, характерны общие виды: Aploparaksis 
furcigera, Bilharziella polonica, Filicollis anatis, Hypodereum conoideum, Notocotylus 
attenuatus, Polymorphus minutus. Наиболее часто встречаемым видом оказался N. at-
tenuatus (табл. 2).

В Лоухском р-не на побережье Белого моря были добыты две особи кряквы обык-
новенной. У них были выявлены трематоды Levinseniella brachysoma, Microphallus 
pygmeus, M. triangulatus, Paramonostomum anatis, P. alveatum, цестоды Microsomacan-
thus microsoma, Fimbriaria sp. и скребень Polymorphus phippsi. Среди этих гельминтов 
присутствуют только «морские» виды, реализующие свои жизненные циклы в при-
брежных экосистемах Белого моря. Это отличает Лоухский р-н от всех остальных, 
так как в других районах преобладают гельминты, в трансмиссии которых участвуют 
пресноводные беспозвоночные, а также некоторые виды рыб (табл. 3).
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оБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты гельминтологических вскрытий уток дополняют имею-
щуюся информацию по гельминтофауне утиных на севере Палеарктики. В том числе 
впервые получены сведения по гельминтам уток Ленинградской обл. 

В целом, видовой состав обнаруженных нами гельминтов совпадает с видовыми 
составами, приводимыми в исследованиях по паразитическим червям утиных Чехии, 
Польши (Kavetska et al., 2008) и Украины (Syrota et al., 2018). По сравнению с этими 
работами, в нашем материале встречается меньше видов. отсутствуют трематоды че-
тырех родов: Parastrigea, Opisthorchis, Plagiorchis и Echinochasmus, мариты которых 
регистрировались в вышеперечисленных регионах у разных видов благородных уток. 
Трематоды рода Echinochasmus характерны для поганок, но в материале некоторых 
авторов (Kavetska et al., 2008; Lapage, 1961) они отмечены и для кряквы. Заражение  
утиных трематодами родов Echinochasmus и Opisthorchis могут происходить при 
поедании различных видов рыб, которые служат для них вторыми промежуточными 
хозяевами; Parastrigea ‒ через головастиков, Plagiorchis ‒ через личинки водных бес-
позвоночных (поденки, стрекозы) и ракообразных (Heneberg et al., 2018). Среди цестод 
не были выявлены представители семейства Dilepididae. Так же гораздо меньше видов 
родов Diorchis, Microsomacanthus, Sobolevicanthus, которые могут встречаться у ути-
ных (Спасская, 1966; Толкачева, 1991). Мы предполагаем, что описанные выше раз-
личия в составе гельминтофауны утиных Северо-Запада России и европейских стран, 
где проводились аналогичные исследования (Kavetska et al., 2008; Lapage, 1961), могут 
быть связаны с малой зараженностью промежуточных хозяев, сезоном, характером и 
спектром питания. Трематоды из материала, полученного в нашем исследовании, реа-
лизуют свои жизненные циклы (табл. 3), преимущественно, через гастропод (первые 
и вторые промежуточные хозяева) и пиявок (вторые промежуточные хозяева). Для 
цестод ту же роль промежуточных хозяев играют люмбрикулиды (Бондаренко и др., 
2006) и остракоды (Доброхотова, 1985). Можно предположить, что на территории 
Северо-Запада эти беспозвоночные составляют существенную долю в диете уток, 
обеспечивая их заражение обнаруженными в исследовании видами гельминтов. Не 
выявлены нами и трематоды родов Prostogonimus и Leucochloridiomorpha ‒ паразиты 
Фабрициевой сумки утиных. В нашем материале представлены только взрослые утки, 
поэтому эти виды нами не обнаружены.

Благородные и нырковые утки отличаются по способу добывания пищи (Исаков, 
1953; Носков и др., 2016). Такие виды как хохлатая чернеть и гоголь обыкновен-
ный ныряют в поисках корма, а кряква, свиязи и другие благородные утки ― нет. 
Соответственно, последние могут захватывать корм только с неглубокой части при-
брежной зоны. Нырковые и благородные утки являются смешанноядными птицами. 
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У благородных уток преобладает корм растительного происхождения, а у нырков ‒  
животного (Искова, 1970). Учитывая это, мы предположили, что гельминтофауна 
нырковых и благородных уток может различаться. однако при сравнении видово-
го состава гельминтов кряквы, чернети и гоголя в нашем материале существенных 
различий обнаружить не удалось, что объясняется, скорее всего, небольшим числом 
вскрытых нырков. И у благородных, и у нырковых уток в равной мере присутствовали 
гельминты, которыми птицы могли заразиться при поедании промежуточных хозяев 
или адолескарий трематод (N. attenuatus, P. alveatum, Ps. simillimum) и яиц (A. galli), 
которые могут аккумулироваться на различных субстратах во внешней среде.

При сравнении состава фауны гельминтов из разных районов выявлены различия 
между Кингисеппским, где большая часть утиных заражена трематодами, и Бокси-
тогорским, где большинство уток были заражены цестодами (рис. 1). обследование 
водоемов в местах добычи уток в Бокситогорском р-не показало практически полное 
отсутствие в них гастропод (наши данные). Видимо, этим и объясняется небольшое 
число видов трематод, зарегистрированных нами в утках из Бокситогорского р-на. 
Следует отметить, что некоторыми паразитами, которых мы обнаружили у обследо-
ванных птиц, они заразились в местах зимовок или в миграционный период. На это 
указывают находки Levinseniella brachysoma в чирке с весенней охоты в Боксито-
горского р-не, а также Paramonostomum anatis и Polymorphus phippsi в двух кряквах 
с осенней охоты в Кингисеппском. В трансмиссии этих видов участвуют морские 
беспозвоночные, поэтому реализация циклов в пресноводных экосистемах невозмож-
на. Пролетные же пути утиных захватывают Белое и Балтийское моря, в прибрежье 
которых они останавливаются и питаются морскими беспозвоночными (Galaktionov 
et al., 2019). 

Сезонная доступность того или иного корма служит основной причиной, опреде-
ляющей состав сообществ гельминтов утиных. об этом, в том числе, свидетельствуют 
находки Porrocaecum crassum в Калининградской обл. Известны случаи, когда в поис-
ках мест для гнездования утки прилетают на поля, где при таянии снега образуются 
временные водоемы (Мальчевский, Пукинский, 1983). В таких местах птицы могут 
заразиться Por. crassum, питаясь дождевыми червями, которые служат для этой не-
матоды промежуточными хозяевами. Доступность для уток этого корма ранней весной 
и определяет их заражение в этот период Por. crassum (Birova et al., 1990; Lebedeva 
et al., 2017).

Анализируя состав гельминтов крякв, добытых в Лоухском р-не, можно предпо-
ложить, что благородные утки заражаются при поедании морских беспозвоночных  
в момент обнажения литорали во время отлива. Видимо, в составе корма крякв при-
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сутствуют бокоплавы, через которых происходит трансмиссия Levinseniella brachysoma 
(Gammarus duebeni и G. oceanicus), Polymorphus phippsi (G. setosus) (Галактионов, 
Атрашкевич, 2015), а также литоральные гастроподы, такие как Littorina spp., служа-
щие промежуточными хозяевами для Microphallus pygmaeus и M. triangulatus (Galak-
tionov et al., 2019). В предпочитаемых утками заиленных бухтах Белого моря обитают 
моллюски-гидробииды Ecrobia ventrosa и Peringia ulvae, которые служат первыми 
промежуточными хозяевами нотокотилидным трематодам Paramonostomum anatis и 
P. alveatum, церкарии которых инцистируются на подводных субстратах почти сразу 
после выхода из зараженных моллюсков и превращаются в инвазионных для птиц 
метацеркарий (адолескарий) (Gonchar, Galaktionov, 2015). Эти данные отличаются от 
аналогичных исследований в Карелии (Лебедева и др., 2015, 2017; Яковлева и др., 
2012, 2018). В материале этих авторов присутствовали гельминты, чьи жизненные ци-
клы реализуются только с участием пресноводных беспозвоночных и рыб. очевидно, 
в районах, приближенных к Белому морю, утки предпочитают питаться на литорали, 
где кормовая база доступнее и обильнее, чем в обедненных северных озерах.

рисунок 1. Зараженность основными группами гельминтов Кингисеппского 
и Бокситогорского района. 
Figure 1. Infestation of the main helminth groups in Kingisepp and Boksitogorsk Districts.
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В целом, можно сказать, что фауна гельминтов утиных Северо-Запада России и 
фауна стран Европы, расположенных в пределах Восточно-Атлантического мигра-
ционного пути (Чехия, Польша, Нидерланды), сходны. Скорее всего, это связано  
с миграционной активностью утиных и сходством в видовом составе промежуточных 
хозяев (беспозвоночных и рыб) в водоемах данных регионов. В районах, приближен-
ных к Белому морю, доминируют гельминты, реализующие свои жизненные циклы 
с участием морских беспозвоночных. однако большая часть обнаруженных в нашем 
исследовании гельминтов осуществляют свои жизненные циклы в пресных водоемах. 
Таким образом, пресноводные речные утки участвуют в трансмиссии не только «пре-
сноводных» гельминтов, но и «морских».
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DuCK HELMINTS  
OF THE NORTHWESTERN RuSSIA AND ESTONIA

A. A. Vinogradova, V. Skvortsov

Keywords: Anantinae, Trematoda, Cestoda, Acanthocephala, Nematoda
SUMMARY

The helminth fauna of dabbling and diving ducks (Anatinae) was studied in the territory of 
Northwestern Russia (Leningrad, Kaliningrad, and Pskov Provinces; Loukhi District of Karelia) and 
Estonia (Kallaste). In total, 43 helminth species belonging to Trematoda, Cestoda, Acanthocephala, 
and Nematoda were found. The revealed differences in the species composition of duck helminths 
in different regions and different seasons are explained mainly by differences in the availability of 
trophic objects ‒ invertebrates and fish, which serve as intermediate hosts for helminths. Most of the 
helminths recorded in ducks by their life cycles are associated with fresh waters. Only in the White 
Sea coast the helminth fauna of the mallard duck consists exclusively of "marine" species that can 
be explained by feeding on the intertidal zone.
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Для разных систематических групп эктопаразитов проведена сравнительная оценка времени 
покидания мелких млекопитающих при их отлове в стандартные ловушки типа Геро. Ловушки, 
установленные в линию, были оборудованы датчиками для автоматической регистрации вре-
мени поимки животного. В целом, наши результаты подтверждают основное правило о том, 
что эктопаразиты со временем покидают тело погибшего хозяина. Наиболее существенное 
и быстрое снижение зараженности животного после гибели отмечено для Ixodes persulcatus 
Schulze, 1930. Блохи и паразитические гамазовые клещи покидают хозяина после его гибели 
в первые 2–4 ч, вши – через 9–13 ч. Для I. (Exopalpiger) trianguliceps Birula, 1895 не показано 
существенного снижения численности в течение длительного времени. 

Ключевые слова: время поимки, блохи, вши, гамазовые клещи, иксодовые клещи, Ixodes 
persulcatus, Ixodes trianguliceps
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Мелкие млекопитающие являются резервуарными хозяевами многих опасных для 
человека и животных природно-очаговых инфекций, поддержание и распространение 
которых, в первую очередь, обеспечивается массовым паразитированием различных 
видов эктопаразитов. 

При изучении биологии мелких млекопитающих традиционно широко использу-
ется метод отловов животных ловушками Геро (Карасева, Телицына, 1996; Шефтель, 
2018). Этот метод прост и универсален, его можно применять для решения широко-
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го круга задач, в том числе для изучения таксономического состава и численности 
паразитов этих млекопитающих. Одним из недостатков метода является сложность 
отслеживания времени поимки животного. Эктопаразиты после гибели хозяина по-
кидают его, а отсутствие сведений о длительности пребывания животных в ловушке 
затрудняет интерпретацию результатов по их зараженности, в том числе и видами, 
имеющими важное эпидемиологическое значение, например, иксодовыми клещами.

Личинкам и нимфам иксодовых клещей посвящено основное число работ, оцени-
вающих их потерю после гибели хозяина (Наумов, 1958; Шилова и др., 1958; Колонин 
и др., 1977; De Pelsmaeker et al., 2020). Исследований, касающихся паразитов других 
систематических групп, немного (Борисова и др., 1982; Ельшин, 1992). Основные под-
ходы к решению этого вопроса базируются как на результатах непосредственных на-
блюдений за сползанием клещей (Наумов, 1958), так и на сравнении степени заражен-
ности животных, добытых разными методами отлова (Колонин и др., 1977). Главным 
образом, полученные результаты свидетельствуют о покидании эктопаразитами тела 
погибшего животного хозяина спустя какой-то промежуток времени. Вместе с тем, 
в некоторых работах при сравнении мелких млекопитающих, добытых живоловками 
и ловушками Геро, не наблюдали различия в их зараженности иксодовыми клещами 
(Шилова и др., 1958; De Pelsmaeker et al., 2020). 

Целью нашего исследования была сравнительная оценка времени покидания  
у разных систематических групп эктопаразитов мелких млекопитающих при их от-
лове в стандартные ловушки типа Геро. Основное внимание было уделено двум видам 
иксодовых клещей – Ixodes persulcatus Schulze, 1930 и I. (Exopalpiger) trianguliceps 
Birula, 1895, имеющим важное эпидемиологическое значение и преобладающим по 
численности в сборах эктопаразитов в данном районе. В основу анализа положены 
данные, полученные с помощью линии ловушек с автоматической регистрацией вре-
мени поимки животного. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал по паразитам мелких млекопитающих был собран в период с 2013 по 2021 гг.  
в районе Гомсельского научного стационара ИБ КарНЦ РАН (62.068° с. ш., 33.961° в. д.). Район 
исследования расположен в 60 км севернее г. Петрозаводск на границе Южного и Средне-
карельского зоогеографических подрайонов. Отловы мелких млекопитающих производились  
в разнотипных биотопах с помощью ловушко-линий. Давилки Геро выставляли по 25–50 штук 
на расстояние 3–5 м друг от друга на несколько суток. Линии проверяли один раз (обычно 
в 8 утра) или два раза (около 8 и 18 ч) в сутки. Погибших животных помещали в отдельные 
мешочки. Осмотр зверьков, сбор и определение эктопаразитов проведены по общепринятым 
методикам (Брегетова, 1956; Высоцкая, Кирьянова, 1970; Беспятова, Бугмырин, 2012). 
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Для определения точного времени гибели животного была использована линия ловушек 

с автоматической регистрацией времени срабатывания (Яковлев и др., 2020; Бугмырин и др., 

2021). Устройство разработано для широко распространенных и недорогих ловушек Геро, где 

фиксация и запоминание времени поимки животных на всех ловушках линии осуществляется 

с использованием стандартного микроконтроллера. В исходном заряженном состоянии ловушки 

Геро цепь замкнута. При срабатывании ловушки происходит размыкание цепи, что фиксируется 

микроконтроллером и сохраняется на карту памяти с указанием номера ловушки и време-

ни ее срабатывания. Линия из 14 ловушек с регистрацией времени поимки была выставлена  

в осиново-березовом травяном приручейном лесу. Описание данного биотопа приводилось ранее 

(Беспятова и др., 2019). Линия работала в 2013–2021 гг. в июне, июле и августе по 3–4 сут  

в течение одного учета; отработано около 1000 ловушко-суток. Всего в экспериментальную 

линию было поймано 84 особи мелких млекопитающих: Neomys fodiens – 1, Sorex araneus – 28, 

S. minutes – 1, S. isodon – 4, Myodes glareolus – 46, Microtus agrestis – 4 экз. 

Сравнительную оценку вклада различных факторов (длительность нахождения животного 

в ловушке, сезон, год, вид, пол и возраст хозяина) на численность эктопаразитов проводили  

с помощью многофакторного дисперсионного анализа. Сила влияния (%) оценена как отноше-

ние факториальной суммы квадратов к общей сумме квадратов.

Для определения периода покидания паразитами животного после его гибели использовали 

метод моделирования «точки изменения» (the change point analysis), который был разработан для 

обнаружения разрывов в многомерных геохимических данных в скважине или образце керна 

(Gallagher et al., 2011). Положение «точки» было оценено методом Монте-Карло с Марковскими 

цепями, количество интераций составляло 100000. Максимальное количество точек изменения 

выбрано 10 по умолчанию. Все вычисления и построение графиков реализованы в программе 

PAST v4.05 (Hammer et al., 2001).

Для остальных животных, отловленных на других линиях, по внешним признакам дава-

ли субъективную оценку длительности их пребывания в ловушке – давно (например, были 

частично поедены другими животными) и недавно (например, зверек был живым или снят 

при вечерней проверке линий) попавшиеся. Соответствующую информацию регистрировали в 

журнале. Всего было обследовано 931 экз. мелких млекопитающих двух отрядов: Eulipotyphla –  

обыкновенная кутора (Neomys fodiens) 3 экз., обыкновенная бурозубка (Sorex araneus) 416, 

малая бурозубка (S. minutus) 28, равнозубая бурозубка (S. isodon) 12, средняя бурозубка 

(S. caecutiens) 6 экз. и Rodentia – рыжая полевка (Myodes glareolus) 443 экз., пашенная полевка 

(Microtus agrestis) 18, лесная мышовка (Sicista betulina) 4 экз. Все животные были разнесены 

по группам, для которых рассчитывали показатели относительной численности эктопаразитов: 

встречаемость (ИВ), индекс обилия (ИО) и их доверительные интервалы. Расчеты индексов  

и оценка значимости их различий (Fisher's Exact Test для ИВ и bootstrap ANOVA для ИО)  

выполнены в программе Quantitative Parasitology (Reiczigel et al., 2019).
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Численность эктопаразитов на мелких млекопитающих,  
оцененных по внешним признакам как «давно» или «недавно» попавшиеся

Все животные по внешним признакам были условно разделены на три группы: 
недавно попались (или живые), давно попались и остальные (табл. 1). Межгрупповые 
различия встречаемости и/или индекса обилия были получены для блох и иксодовых 
клещей (p ≤ 0.05). Ожидаемо, что эти различия определяются более низкими показа-
телями заражения у группы давно попавшихся животных. Для личинок и нимф двух 
видов клещей Ixodes trianguliceps и I. persulcatus рассчитаны ИВ и ИО. Значимые 
групповые различия (p ≤ 0.05) были получены для I. trianguliceps (табл. 1).

Численность эктопаразитов на мелких млекопитающих, отловленных  
ловушками с регистраторами точного времени поимки животного

По данным, обобщенным за весь период работы линии, наибольшее число мелких 
млекопитающих было поймано в интервале с 22.00 до 03.00 (рис. 1). Сравнение дан-
ных по численности эктопаразитов у двух групп мелких млекопитающих, различаю-
щихся по длительности пребывания в ловушке (до 8 ч и более 11 ч после поимки), 
не выявило существенных различий в их зараженности (табл. 2).

По результатам дисперсионного анализа сила влияния фактора времени – длитель-
ности пребывания животного в ловушке – на численность паразитов варьировала от 
9 (вши) до 24% (гамазовые и иксодовые клещи) (рис. 2).

По результатам моделирования «точки изменения» наиболее существенное сниже-
ние зараженности в первые часы после гибели животного отмечено для I. persulcatus 
(рис. 3A, 3B). Для блох также характерно покидание хозяина после его поимки в те-
чение первых часов. Численность вшей заметно снижается через 9–13 ч после гибели 
животного. Для гамазовых клещей отмечены две «точки перехода»: первая (через  
2 ч) определяется снижением численности, вторая (через 18–21 ч) – увеличением 
численности (рис. 3). Для I. trianguliceps не наблюдается существенных отклонений 
от средней численности в течение длительного времени пребывания хозяев в ловушке.

ОБСУЖДЕНИЕ

Численность паразитов – величина стохастическая, вместе с тем эта стохастич-
ность во многом является результатом воздействия комплекса факторов, например 
условий биотопа, сезона года, характеристик хозяина (вид, пол, возраст) и др. Фактор 
времени, в сравнении с вышеперечисленными, вносит существенный вклад в наблю-
даемые вариации численности эктопаразитов (рис. 2). В большей мере это относится 
к блохам, иксодовым и гамазовым клещам.
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Таблица 1. Численность эктопаразитов на мелких млекопитающих в зависимости от  
длительности их пребывания в ловушках (субъективная оценка состояния животного  
по внешним признакам)
Table 1. Infestation of small mammals differing in the duration of staying in traps 
(evaluation of animals by external signs)

Систематическая 
группа паразитов

Недавно попались
(32)

Давно попались
(80)

Остальные
(819)

ИВ, % ИО ИВ, % ИО ИВ, % ИО

Вши 12.5
[3.5–29]

1.2
[0.1–5.1]

13.8
[7.1–23.3]

0.4
[0.2–0.8]

17.7
[15.1–20.5]

0.9
[0.7–1.1]

Блохи 37.5
[21.1–56.3]

1.1
[0.6–1.9]

17.5
[9.9–27.6]

0.3
[0.1–0.5]

38.6*
[35.2–42]

1
[0.9–1.2]

Гамазовые клещи 40.6
[23.7–59.4]

0.9
[0.5–1.4]

37.5
[26.9–49]

1.0
[0.6–2.0]

42.6
[39.2–46.1]

1.1
[0.9–1.3]

Иксодовые клещи 40.6
[23.7–59.4]

4.4
[1.9–8.5]

22.5
[13.9–33.2]

2.3
[1.4–4.4]

37.6*
[34.3–41]

1.3*
[1.1–1.6]

I. persulcatus 15.6
[5.3–32.8]

2.8
[0.7–7]

15
[8–24.7]

0.4
[0.2–1.0]

19.7
[17–22.5]

0.7
[0.6–1]

личинки 15.6
[0.5–32.8]

2.5
[0.5–6.8]

12.5
[6.2–21.8]

0.4
[0.2–1.0]

15.8
[13.3–18.4]

0.6
[0.5–0.8]

нимфы 9.4
[0.2–25]

0.3
[0.03-1]

2.5
[0.3–8.7]

0.03
[0–0.06]

8.1
[6.3–10.1]

0.15
[0.11–0.21]

I. trianguliceps 37.5
[21.1–56.3]

1.6
[0.7–4.3]

7.5
[2.8–5.6]

0.09
[0.03–0.2]

25.5*
[22.6–28.7]

0.6
[0.5–0.7]

личинки 18.8
[7.2–36.4]

0.8
[0.1–3.5]

2.5
[0.3–8.7]

0.03
[0–0.06]

17*
[14.5–19.7]

0.4*
[0.3–0.5]

нимфы 28.1
[13.7–46.7]

0.7
[0.3–1.5]

3.8
[0.8–10.6]

0.05
[0–0.13]

11*
[8.9–13.3]

0.2
[0.13–0.22]

Примечания. В круглых скобках – число исследованных особей. Для каждого таксона  
приведены значения индекса встречаемости (ИВ), индекса обилия (ИО) и их доверительные  
интервалы (в квадратных скобках); * – Значимые (p < 0.05) межгрупповые различия 
ИВ и ИО.



131

Рисунок 1. Распределение числа поимок мелких млекопитающих 
в течение суток (обобщенные данные).
Figure 1. Distribution of small mammal captures during the day (generalized data).

Таблица 2. Численность эктопаразитов на мелких млекопитающих, 
в зависимости от длительности их пребывания в ловушках 
Table 2. Infestation of small mammals differing in the duration of staying in traps 

Систематическая 
группа паразитов

Время нахождения животного в ловушке

от 0 до 8 ч
(39)

от 11 до 23 ч
(35)

ИВ, % ИО ИВ, % ИО

Блохи 46.2
[30.1–62.8]

1.0
[0.6–1.6]

37.1
[20.2–59.4]

0.9
[0.5–1.7]

Вши 28.2
[15–44.9]

2.3
[1.1–5.5]

20
[8.4–36.9]

0.5
[0.1–1.8]

Гамазовые клещи 56.4
[39.6–72.2]

1.2
[0.7–1.9]

42.9
[26.3–60.6]

1.2
[0.7–2.1]

Иксодовые клещи 48.7
[32.4–65.2]

1.9
[1.1–3]

54.3
[36.6–71.2]

1.8
[1–3.3]

I. trianguliceps 35.9
[21.9–52.6]

0.95
[0.5–1.5]

28.6
[14.6–46.3]

1.2
[0.4–2.8]

I. persulcatus 23.1
[11.1–39.3]

0.9
[0.4–2.5]

31.4
[16.9–49.3]

0.5
[0.3–0.9]

Обозначения см. табл. 1.
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Рисунок 2. Относительный вклад различных факторов в наблюдаемые вариации 
численности основных систематических групп эктопаразитов мелких млекопитающих. 
Figure 2. Relative contribution of various factors to the observed variations 
in the counts of ectoparasites on small mammals: 
1 – time after being caught in a snap trap, 2 – season, 3 – year, 4 – host species,  
5 – host sex, 6 – host age, 7 – residual.

В нашем исследовании с помощью метода оценки резких изменений (Gallagher 
et al., 2011) мы попытались определить время, после которого наблюдается наиболее 
существенное снижения числа эктопаразитов различных систематических групп. 

Значительное снижение численности отмечено для Ixodes persulcatus с наибольшей 
вероятностью в первые часы после гибели животного (рис. 3). Полученные результаты 
согласуются с данными прямых полевых наблюдений, где было показано, что около 
40% личинок I. persulcatus покидает труп прокормителя в течение первых трех часов 
после поимки (Наумов, 1958). По результатам лабораторных опытов сход с хозяина 
питающихся личинок I. persulcatus начинали регистрировать через три часа после его 
гибели, и на следующий день эксперимента прикрепившиеся личинки отсутствовали 
(Nakao, Sato, 1996).
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Рисунок 3. Изменение численности эктопаразитов мелких млекопитающих 
в течение времени после поимки в ловушки:
А – изменение численности эктопаразитов разных систематических групп в течение 
времени после гибели животного, B – вероятность наступления события (точки перехода) – 
существенного изменения численности в течение времени для тех же групп эктопаразитов. 
Figure 3. Changes in the number of ectoparasites of small mammals 
over time after being caught in a snap trap (the change point analysis):
A – changes in the abundance of ectoparasites of different taxonomic groups over time 
after the host’s death, B – probability of a tangible change in abundance over time 
for the same groups of ectoparasites.
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Для другого вида иксодовых клещей – специфичного паразита мелких млекопита-
ющих I. trianguliceps – мы не получили резкого снижения численности в течение дли-
тельного времени после гибели хозяина (рис. 3), хотя данные по давно и недавно по-
павшимся животным показывают значительные различия в их зараженности (табл. 1).  
По-видимому, покидание I. trianguliceps животного растянуто во времени и не имеет 
столь резкого характера как у I. persulcatus.

Гамазовые клещи, собранные с мелких млекопитающих в районе исследования, 
имеют в своем составе паразитов (облигатных и факультативных), а также хищников и 
схизофагов (Bespyatova, Bugmyrin, 2006). При длительном нахождении животных в ло-
вушке происходит постепенное снижение численности паразитических и значительное 
возрастание свободноживущих видов. Этим можно объяснить некоторое увеличение 
зараженности мелких млекопитающих гамазовыми клещами, которое наблюдается, 
по нашим данным, спустя 18 ч после поимки животного (рис. 3). 

Блохи – одни из самых активных эктопаразитов, поэтому было ожидаемо, что со 
временем происходит снижение их численности (табл. 1). По нашим данным, наи-
более существенное падение численности блох у мелких млекопитающих происходит 
в течение первых 4 ч после отлова (рис. 3). Ранее было показано (Борисова и др., 
1982), что у разных видов блох тенденции к схождению с трупа зверька выражены 
по-разному (что справедливо и для паразитов других систематических групп). Так, 
блохи Megabothris (Gebiella) rectangulatus (Wahlgren, 1903) начинают покидать живот-
ное через 10 мин после его гибели и через 12 ч полностью уходят в подстилку, за тот 
же период времени только около 40% Amalareus peniciliger (Grube, 1851) покидают 
своих хозяев (Борисова и др., 1982). Вши – постоянные безотрывные эктопаразиты-
гематофаги млекопитающих (Балашов, 2009). Относительный вклад фактора времени 
в наблюдаемые вариации численности у вшей ниже по сравнению с аналогичным 
показателем у других групп эктопаразитов мелких млекопитающих (рис. 2). Вши на-
чинают покидать тело хозяина в среднем через 9 ч после поимки животного (рис. 3).

Основным фактором, определяющим начало схода эктопаразитов с прокормителя, 
является понижение температуры тела хозяина. Скорость этого понижения зависит как 
от размера самого животного, так и от температуры окружающей среды. Следователь-
но, в разные сезоны проведения исследования темпы снижения числа эктопаразитов 
при длительном нахождении животного в ловушке могут различаться. Ранее было 
отмечено, что потери иксодовых клещей увеличивались с мая по август, что объясня-
лось ростом среднесуточной температуры окружающей среды (Колонин и др., 1977). 
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В целом, наши результаты подтверждают основное правило о том, что эктопара-
зиты со временем покидают тело погибшего хозяина. Часто при первичном осмотре 
животного мы можем сделать заключение о длительности его пребывания в ловушке. 
Сравнительный анализ наших данных показывает, что группа животных, которых мы 
отнесли к категории «давно попавшиеся», имеет более низкие показатели заражен-
ности эктопаразитами (табл. 1). С другой стороны, если доля этих животных в общей 
выборке низкая (в нашем случае около 10%), то ошибка, связанная с недоучетом 
паразитов, не должна быть высокой.

Суточная активность мелких млекопитающих в районе исследования приходится 
на вечерне-ночной период (с 22:00 до 03:00) вследствие чего значительное число от-
ловленных животных находилось в ловушках по 5–8 ч до паразитологического обсле-
дования. Соответственно данные по относительной численности эктопаразитов будут 
занижены и в первую очередь за счет личинок и нимф I. persulcatus. Использование 
вместо ловушек Геро живоловок не будет в полной мере компенсировать потерю иксо-
довых клещей (Шилова и др., 1958; De Pelsmaeker et al., 2020). Более частая проверка 
линии (в том числе и ночная) позволит снизить потери эктопаразитов, но потребует 
значительных усилий и, главное, регулярности (повторяемости) для корректного со-
поставления данных, например разных биотопов или периодов. При географической 
(биотопической) характеристике или многолетнем мониторинге видового состава  
и численности паразитов мелких млекопитающих можно игнорировать фактор дли-
тельности пребывания животного в ловушке, если, стандартизировать метод отлова 
и кратность сбора материала. Вместе с тем, потери эктопаразитов следует учитывать 
при построении прогностических моделей, в которых зараженность мелких млекопи-
тающих – важная составляющая расчетов.
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ON THE LOSS OF ECTOPARASITES OF SMALL MAMMALS CAPTURED  
IN SNAP TRAPS 

N. A. Kocherova, L. A. Bespyatova, S. V. Bugmyrin

Keywords: snap traps, fleas, lice, mites, ticks, Ixodes persulcatus, Ixodes trianguliceps 

SUMMARY

This study is aimed to comparatively estimate host abandonment times for different taxonomic 
groups of small mammal ectoparasites after host capture in standard snap traps. The input for the 
analysis was the data obtained in experiments with specially designed trap line with automatic log-
ging of animal capture instant. Overall, our results support the basic rule that ectoparasites abandon 
the dead host after some time. The most tangible and rapid reduction in infection rates after host’s 
death was detected for Ixodes persulcatus. Fleas and parasitic gamasid mites abandon the host during 
the first 2–4 hours; lice – 9–13 hours after snap-trapping. Ixodes trianguliceps displayed no sharp 
decline in abundance for a prolonged period of time.
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Представлены результаты исследований блох – паразитов четырех видов насекомоядных и 
грызунов, обитающих на территории Северной Карелии. Сборы блох выполнены в августе–
сентябре 2001, 2003–2004, 2006–2009, 2011, 2015 и 2019 годов в окрестностях Беломорской 
биологической станции Зоологического института РАН, расположенной у мыса Картеш. Обоб-
щены литературные данные об особенностях распространения, паразито-хозяинных связей 
и сезонной динамики восьми видов блох, распространенных на территории Северо-Запада 
европейской части России.
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Цель настоящего исследования состоит в уточнении особенностей распростра-
нения, паразито-хозяинных связей и сезонной динамики восьми видов блох, ареалы 
которых достигают северной границы умеренной зоны Северо-Запада европейской 
части России (далее – СЗР).

В физико-географическом отношении территория СЗР не представляет собой це-
лостного природного Региона. Большая часть СЗР расположена в пределах Восточно-
Европейской равнины и занимает также часть Фенноскандии. Относительная физико-
географическая однородность Региона при преобладании равнинных ландшафтов и 
бореального климата способствует распространению здесь экологически пластичных 
видов с широкими ареалами.
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Фауна блох СЗР и прилегающих областей Фенноскандии была проанализирована 
в нескольких сводках (Smit, 1969; Ващенок, 1996; Brinck-Lindroth, Smit, 2007) и ряде 
публикаций, посвященных распространению и относительной численности отдельных 
видов блох в подзонах южной, средней и северной тайги СЗР (Ващенок, 2006; Бес-
пятова и др., 2008 и другие указанные ниже работы).

Отловы грызунов и насекомоядных (табл. 1) проводились в течение девяти лет –  
в августе–сентябре 2001, 2003–2004, 2006-2009, 2011, 2015 и 2019 годов в окрест-
ностях Беломорской биологическая станции «Картеш» морского стационара Зоо-
логического института РАН (ББС ЗИН РАН). ББС ЗИН РАН расположена у мыса 
Картеш в северно-восточной части берега губы Чупа Кандалакшского залива Белого 
моря. Административно ББС ЗИН РАН находится на территории Лоухского р-на Ре-
спублики Карелия Российской Федерации. Географические координаты мест сбора  
66°20.230՛ с. ш., 33°38.972՛ в. д. 

Таблица 1. Виды мелких млекопитающих и их блох, собранных в окрестностях мыса 
Картеш в августе–сентябре 2001, 2003–2004, 2006–2009, 2011, 2015 и 2019 годов
Table 1. Small mammal species and species of fleas associated with these mammals collected near 
the Cape Kartesh in August-September 2001, 2003–2004, 2006–2009, 2011, 2015, and 2019

Вид блохи

Вид хозяина

ВсегоОбыкновенная 
бурозубка  

(51)

Обыкновенная 
кутора  

(6)

Рыжая  
полевка  

(19)

Лесная  
мышь  

(1)

Не  
определен  

(6)
Amalaraeus 
penicilliger 

1 5 2 8

Megabothris 
rectangulatus 

7 1 1 9

Leptopsylla bidentata 3 3

Ctenophthalmus 
agyrtes fennicus 

1 1

Ctenophthalmus 
uncinatus 

1 6 7

Rhadinopsylla 
integella

1 1

Doratopsylla d. 
dasycnema 

31 3 3 37

Palaeopsylla s. starki 26 17 2 45

Всего блох 59 20 27 3 2 111
В скобках указано число осмотренных особей мелких млекопитающих.

ББС ЗИН РАН находится 30 км южнее Северного Полярного Круга, т. е. на границе 
между Заполярьем и Умеренным поясом России. Преобладающим типом биотопов 
окрестностей Картеша являются сообщества древесно-кустарниковые растительности, 
представленные карликовой березовой и травянисто-кустарниковым ярусом.
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Количество ловушко-суток с применением средних и малых ловушек Геро соста-
вило от 150 до 200. В общей сложности за период полевых исследований с 83 экз.  
двух видов грызунов и двух видов насекомоядных было собрано 111 экз. блох восьми 
видов. Собранных эктопаразитов фиксировали в этаноле. Согласно принятой методике 
их затем выдерживали в 10% щелочи до растворения внутренних органов и муску-
латуры, обезвоживали в спиртах возрастающей крепости и заключали в канадский 
бальзам. Изготовленные тотальные бальзамные препараты хранятся в фондовой кол-
лекции блох ЗИН РАН.

Amalaraeus penicilliger pedias (Rothschild, 1911)
Материал. В августе и сентябре 2003, 2004, 2008 и 2011 годов с шести рыжих 

полевок, а также одной лесной мыши и одной обыкновенной бурозубки снято во-
семь экземпляров блох (7.2% от общего числа всех собранных), из которых 6 самок  
и 2 самца.

A. penicilliger (Grube, 1851) характеризуется Голарктическим, или Европейско-
Сибирско-Центральноазиатско-Канадским типом ареала (Медведев, 2009). Блохи  
A. penicilliger паразитируют на мышевидных грызунах, преимущественно на полев-
ках, в лесной зоне Евразии, проникая местами в тундру. Ареал A. penicilliger также 
охватывает горы южной Европы, Кавказа, Средней и Центральной Азии (Котти, 2018).

A. penicilliger подразделяют на семь подвидов. На территории СЗР, Эстонии, Лат-
вии, Швеции (северная часть), Норвегии и Финляндии обитает A. penicilliger pedias 
(Rothschild, 1911). Этот подвид известен из окрестностей Петербурга, ряда районов 
Ленинградской, Новгородской, Вологодской и Тверской областей (Ващенок, 1996; 
Brinck-Lindroth, Smit, 2007).

В рассматриваемом Регионе A. penicilliger pedias паразитирует преимущественно 
на рыжих полевках. Блохам A. penicilliger pedias свойственно бездиапаузное разви-
тие. В подзоне южной тайги Новгородской обл. (Ильмень-Волховская низина, Оскуй-
ский р-н) отмечался как наиболее многочисленный паразит рыжей полевки (30.6% 
от всех собранных блох) (Ващенок, Третьяков, 2003). Имаго A. penicilliger pedias 
отмечаются круглогодично. Однако численность блох A. penicilliger pedias снижается 
в теплый период года, начиная с апреля, повышается осенью, достигая максимального 
уровня в январе, и остается высокой до конца зимы. В отдельные годы численность 
A. penicilliger pedias оставалась высокой до марта. Например, во время максимальных 
подъемов в зимне-весенний период 2000–2001 и 2002–2003 годов индексы обилия 
(далее – ИО) доходили в зависимости от года до 1.5–3.95, тогда как летом в отдельные 
годы ИО поднимались только до 0.11–0.15. В подзоне южной тайги с декабря и до 
марта блохи A. penicilleger pedias преобладают среди других видов блох – паразитов 
рыжей полевки. Индексы доминирования (далее – ИД) A. penicilleger pedias в этот 
период варьировали от 50 до 92.9% (Ващенок, 2006).

На южной окраине средней тайги Вологодской обл. (Молого-Шекснинской низина, 
Бабаевский р-н) численность A. penicilliger pedias резко падала уже в первых числах 
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апреля и оставалась на низком уровне в течение всего лета и осени по ноябрь (Ва-
щенок, 2013). В этот период ИО блох A. penicilleger pedias был, как и в подзоне юж-
ной тайги, не высоким – от 0.03 до 0.13. При этом наиболее значительные подъемы 
численности отмечались в июле и сентябре. В течение октября и ноября происходил 
спад численности имаго A. penicilliger pedias, а в декабре этот показатель резко воз-
растал вплоть до февраля.

На территории средней тайги Карелии единичные особи A. penicilleger pedias были 
собраны с рыжих полевок, отловленных на о-ве Валаам, НП «Водлозерский», а также 
из окрестностей пос. Малая Гомсельга (ИО 5.0). В окрестностях Малой Гомсельги 
небольшое число экземпляров A. penicilleger pedias было собрано с пашенной по-
левки (ИО 0.3) и полевки-экономки (ИО 0.03) (Беспятова, Медведев, 2004; Беспятова 
др., 2008).

На территории северной тайги Карелии сборы блох A. penicilleger pedias имеются 
с рыжей полевки из окрестностей озер Водлозеро (ИО 5.1) и Паанаярви (ИО 12.9) 
(Беспятова и др., 2003б). Отмечалось, что на территории национального парка (далее –  
НП) «Паанаярви» блохи A. penicilleger pedias составляли в сборах 11% (Бугмырин и 
др., 2003). С рыжей полевки блохи A. penicilleger pedias собраны также на территории 
Костомукшского заповедника (ИО 0.30) и окрестностей Кухмо (Финляндия) (ИО 0.06) 
(Бугмырин и др., 2008). Наиболее северные сборы этого вида были выполнены на 
территории Кандалакшского заповедника (66°59՛ с.ш., 32°33՛ в. д.) с лесного лемминга 
(Myopus schisticolor (Liljeborg, 1844)) (ИО 0.16) (Бугмырин и др., 2004).

Регулярные находки блох A. penicilleger pedias в окрестностях Картеша подтверж-
дают распространение этого вида в северной части ареала на рыжей полевке и других 
мелких млекопитающих.

Megabothris (Gebiella) rectangulatus (Wahlgren, 1903)
Материал. В августе и сентябре 2003, 2007, 2008 и 2011 годов с семи рыжих по-

левок, а также одной лесной мыши снято девять экз. блох (8.1%), из них 7 самок  
и 2 самца.

M. (G.) rectangulatus характеризуется Транспалеарктическим, Европейско-Сибирско-
Центральноазиатским типом ареала. Паразитирует на полевках в Северной Европе, 
в Западной и Восточной Сибири, а также в горах Южной Европы и Средней Азии.

На территории СЗР обнаружен на территории Ленинградской и Вологодской 
областей, а также Эстонии, Финляндии, Швеции (севернее 61º с. ш.) и Норвегии 
(Ващенок, 1996; Brinck-Lindroth, Smit, 2007). В подзоне южной тайги на рыжей 
полевке блоха M. (G.) rectangulatus замещается М. (G.) turbidus (Rothschild, 1909) 
(Ващенок, Третьяков, 2003). На южной окраине средней тайги Вологодской обл.  
M. (G.) rectangulatus относится к редко встречающимся видам, блохи которого со-
ставляют в сборах 11.2%. Период паразитирования М. rectangulatus ограничивается 
исключительно теплым временем года: выплод блох наблюдается в апреле, и имаго 
полностью исчезают к сентябрю. За этот период у М. (G.) rectangulatus отмечались 
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два хорошо выраженных пика подъема численности. Один из них приходился на 
время выплода перезимовавших блох в апреле, другой – на второе поколение в июле. 
При этом в апреле ИО блох М. (G.) rectangulatus на рыжей полевке составил 0.13, 
в июле – 0.16. При перерасчете на 100 ловушко-суток июльские показатели ИО были 
в четыре раза выше апрельских (соответственно 2.57 и 0.65) (Ващенок, 2013).

В подзоне средней тайги Карелии M. (G.) rectangulatus отмечен на рыжей по-
левке в окрестностях пос. Малой Гомсельга (ИО 0.33), озер Водлозерье (ИО 0.11)  
и НП «Паанаярви» (ИО 0.52) (Беспятова, Медведев, 2004, Беспятова и др., 2003б).  
В НП «Паанаярви» блохи M. (G.) rectangulatus составляли 40% от всех собранных 
в этом месте. В НП «Оуланка» блохи M. (G.) rectangulatus составляли только 13% от 
общего числа (Бугмырин и др., 2003; Беспятова, Медведев, 2004).

В подзоне северной тайги в окрестностях Костомукши M. (G.) rectangulatus 
был обнаружен на рыжей (ИО 0.07) и темной полевках, на равнозубой бурозубке  
(ИО 0.33). Низкие ИО (от 0.08 до 0.2) отмечались на рыжей и темной полевках  
в районе Кухмо (Бугмырин и др., 2008).

Находки в окрестностях Картеша указывают на встречаемость M. (G.) rectangulatus 
в северной части ареала на своем основном хозяине – рыжей полевке, а также на 
других грызунах.

Peromyscopsylla bidentata bidentata (Kolenati, 1863)
Материал. В августе 2003, 2004 и 2008 годов с четырех зверьков рыжей полевки 

снято два экз. (2.7%), из которых 1 самка и 1 самец.
P. bidentata присущ Транспалеарктический, Европейско-Сибирский тип ареала. Па-

разитирует на полевках рода Myodes и других лесных грызунах от Пиринеев и Альп 
до восточных окраин Западносибирской низменности, Алтая и Тянь-Шаня. Кроме 
номинативного подвида, известно два подвида из Западной Европы, распространенных 
на Пиренеях и в Альпах.

P. b. bidentata паразитирует на рыжих полевках, реже на других грызунах и бу-
розубках на территории СЗР (Псковская, Новгородская и Ленинградская области),  
а также в Дании, Норвегии, Швеции и Финляндии (Ващенок, 1996; Brinck-Lindroth, 
Smit, 2007). На других мелких млекопитающих (обыкновенная и темная полевки, 
малая лесная мышь, обыкновенная и малая бурозубки) блохи P. b. bidentata встре-
чаются редко.

Имаго P. b. bidentata приурочено к осенне-зимнему сезону. В подзоне южной 
тайги Новгородской обл., по данным наблюдений в 1999–2000 и 2001–2002 г., выплод 
первых имаго P. b. bidentata происходил в сентябре, последних имаго – в марте. За 
этот период наблюдалось три подъема численности: в октябре, январе и марте. В от-
дельные годы зимний подъем численности P. b. bidentata был приурочен к декабрю. 
Средний ИО блох P. b. bidentata составил 0.19, а во время подъемов численности 
варьировал от 0.08 до 0.58 в разные годы. Период доминирования P. b. bidentata над 
другими видами блох охватывает от двух до трех месяцев – с сентября или октября до 
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ноября. ИД снижался по мере нарастания численности блохи Amalaraeus penicilliger 
(Ващенок, Третьяков, 2003; Ващенок, 2006).

На южной окраине средней тайги Вологодской обл. P. b. bidentata был отмечен 
лишь по находке одной самки, обнаруженной в октябре (Ващенок, 2013).

В подзоне средней тайги Карелии P. b. bidentata был отмечен на рыжей полевке 
(ИО 0.03–0.13), пашенной полевке (ИО 0.04) и полевке-экономке (ИО 0.03). В подзоне 
северной тайги Карелии на рыжей полевке ИО составлял от 0.06 до 0.22 (Беспятова 
и др., 2003б). В НП «Оуланка» блохи P. b. bidentata составляли 22% от общего числа 
собранных (Бугмырин и др., 2003, 2008). На территории Кандалакшского заповедника 
на лесном лемминге ИО блох P. b. bidentata составлял 0.26 (Бугмырин и др., 2004).

Ctenophthalmus (Ctenophthalmus) agyrtes fennicus Peus, 1950
Материал. В сборах представлена только 1 самка, собранная в сентябре 2004 г. 

Хозяин определен не был.
C. agyrtes (Heller, 1896) имеет Западнопалеарктический, Европейско-среди-

земноморский тип ареал. Блохи C. agyrtes паразитируют на мелких лесных и луговых 
грызунах, а также на насекомоядных от Средиземноморья до Нижнего Поволжья и 
Предуралья. В пределах вида выделяют до 23 подвидов (Lewis, 1974), из которых 
два с европейскими ареалами обнаружены на территории СЗР. Это, в частности,  
C. a. kleinschmidtianus Peus, 1950 и C. a. fennicus. Блохи C. agyrtes, собранные 
в Петербурге и его окрестностях, а также южнее – в Ленинградской, Новгородской  
и Псковской областях, отнесены к C. a. kleinschmidtianus. На Карельском перешейке 
и Финляндии распространен C. a. fennicus (Smit, 1967). Этот подвид также указан 
для Дании, Норвегии и Швеции (Brinck-Lindroth, Smit, 2007).

В подзоне южной тайги C. agyrtes – наиболее массовый паразит рыжей полевки. 
Кроме того, C. agyrtes отмечен на обыкновенной и темной полевках, малой лесной 
и желтогорлой мышах и на бурозубках. Имаго этого вида приурочено к весенне-
летнему периоду, в течение которого отмечались два подъема численности C. agyrtes: 
весенний – в апреле или мае, летний – в июле или августе. Позднее численность  
C. agyrtes снижалась. Отдельные особи C. agyrtes отмечались в зимний период. 
ИО блох C. agyrtes, рассчитанные за период с апреля по август, на рыжей полевке 
0.09, на обыкновенной полевке 0.26, на малой лесной мыши 0.14, на желтогорлой 
мыши 0.17. ИО в весенний период 0.14–0.56, а летом значения не поднимались выше 
0.17. Наименьшие показатели численности, таким образом, отмечены на рыжей по-
левке, а наиболее высокие – на обыкновенной. Максимальные ИД в разные годы 
варьировали от 11.7 до 14.3 (Ващенок, Третьяков, 2003; Ващенок, 2006).

На южной окраине подзоны средней тайги C. agyrtes на рыжей полевке отсутство-
вал. Однако обнаружение двух самцов на малых лесных мышах позволило предпо-
ложить, что здесь проходит северная граница распространения этого вида (Ващенок, 
2013).
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C. agyrtes обнаружен на рыжей полевке только в среднетаежной подзоне Карелии 
в окрестностях дер. Карку (ИО 0.13) (Беспятова и др., 2003б; Беспятова и др., 2008).

Единичная находка в районе мыса Картеш указывает на возможное расположение 
границы ареала C. a. fennicus севернее, чем предполагалось ранее.

Ctenophthalmus (Euctenophthalmus) uncinatus (Wagner, 1898)
Материал. В августе и сентябре 2008 г. с пяти рыжих полевок и одной обыкно-

венной бурозубки снято семь экземпляров (6.3%), из которых 2 самки и 5 самцов.
C. uncinatus имеет Западнопалеарктический, Европейский тип ареала. Паразит 

мелких лесных грызунов, но наиболее многочисленны его блохи на европейской ры-
жей полевки в лесной зоне Восточной и Северной Европы, а также Западной Сибири.

Описано два подвида C. uncinatus. На территории Латвии и Эстонии, Норвегии, 
Швеции, Финляндии, а также СЗР (Санкт-Петербурга, Ленинградской, Новгородской 
и Псковской областей) представлена номинативная форма (Smit, 1969; Ващенок, 1996; 
Brinck-Lindroth, Smit, 2007). 

C. uncinatus паразитирует на рыжей и других полевках рода Myodes. В подзоне 
южной тайги Новгородской обл. этот вид отмечен на всех обитателях лесных биото-
пов и, кроме того, на обыкновенной полевке. ИО, рассчитанный для весенне-летнего 
периода, на рыжей полевке составил 0.4, на обыкновенной – 0.31, на желтогорлой 
мыши – 0.38, на малой лесной мыши был самым низким – 0.13. Максимальные по-
казатели ИО, наблюдавшиеся на рыжей полевке, в апреле варьировали от 1.59 до 
2.87 в разные годы

Блохи C. uncinatus приурочены к теплому времени года. Как и у блох C. agyrtes, 
у рассматриваемого вида наблюдалось два подъема численности весной и летом. Наи-
более редкая встречаемость блох C. uncinatus приходилась на осенне-зимний период, 
когда в сборах отмечались лишь отдельные особи. Подъем же численности проис-
ходил в апреле (при этом ИО 1.67–2.88), второй подъем – в июле (ИО 0.21– 0.39).  
В апреле и мае C. uncinatus представлял более половины всех блох, т.е. ИД этого 
вида был в пределах 56.4–59.7 или 52.0–72.7. В разные годы ИД варьировал от 25.7 
до 54.4 в июне и июле, от 8.7 до 40.5 в августе, от 4.2 до 23.8 – с сентября по ноябрь 
(Ващенок, Третьяков, 2003; Ващенок, 2006).

На южной окраине средней тайги Вологодской обл. на рыжих полевках блохи  
C. uncinatus составляли 66.7%. Здесь в годичном цикле C. uncinatus не отмечено 
существенных отличий по сравнению с таковым в других частях ареала. Выплод 
первой генерации C. uncinatus после зимовки в коконах происходит в апреле, второй – 
в июле. При этом бóльшая часть блох второй генерации, закончив развитие, остается 
в коконах до следующей весны (Ващенок, 2013).

В Карелии на рыжей полевке в разных точках сборах ИО составлял не более 0.5, 
на пашенной полевке – 0.05–0.09, на лесной мышовке – 0.05. Блохи C. uncinatus 
отмечались также на лесном лемминге и обыкновенной бурозубке. В подзоне се-
верной тайги Карелии на рыжей полевке ИО составлял менее 0.4 (Беспятова и др., 
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2008; Бугмырин др., 2008). Однако в сборах в окрестностях НП «Паанаярви» блохи 
C. uncinatus составляли 33% от общего количества (Бугмырин и др., 2003). На тер-
ритории Кандалакшского заповедника на лесном лемминге ИО не превышал 0.10 
(Бугмырин и др., 2004).

Наши данные подтверждают распространение блох C. uncinatus в районе Север-
ного Полярного круга.

Rhadinopsylla (Actenophthalmus) integella Jordan et Rothschild, 1921
Материал. В сентябре 2004 г. с одной рыжей полевки снята одна самка.
Rh. integella характеризуется Транспалеарктическим, Европейско-Сибирско-

Восточноазиатским типом ареала. Rh. integella – паразит мелких лесных грызунов, 
распространенный в лесной зоне Европы (от Пиренеев и Альп) и доходящий на вос-
ток до Западной Сибири.

В Ленинградской обл. блохи Rh. integella известны главным образом с рыжих поле-
вок (Ващенок, 1996). Вид известен также из Дании, Норвегии, Швеции и Финляндии 
(Brinck-Lindroth, Smit, 2007). Вид приурочен к холодному времени года, и в связи 
с низкой численностью его годичный цикл остается малоизученным. Установлено, 
что блохи Rh. integella появляются в сентябре–октябре и отмечаются до марта. В этот 
период ИО варьирует от 0.01 до 0.08, а ИД не поднимались выше 8.3%. При этом 
в отдельные годы наблюдений блохи Rh. integella обнаружены не были (Ващенок, 
Третьяков, 2003; Ващенок, 2006).

На южной окраине средней тайги Вологодской обл. Rh. integella также отмечался 
как малочисленный вид, приуроченный к осенне-зимнему периоду. Выплод и первый 
подъем численности имаго Rh. integella происходил в октябре (ИО 0.9). После спада 
численности в ноябре, в декабре ИО достигал 0.22. В феврале блохи Rh. integella 
в сборах отсутствовали. Можно предположить, что после летней диапаузы первое по-
коление Rh. integella приурочено к октябрю, а второе поколение – к декабрю. Из яиц, 
отложенных декабрьскими блохами, развивается третья генерация, которая остается 
в коконах до осени следующего года (Ващенок, 2013).

В подзоне средней тайги Карелии обнаружен Rh. integella на рыжей полевке 
в окрестностях пос. Малая Гомсельга (ИО 0.08). Отмечаются находки этого вида  
в ряде других мест Карелии, расположенных в подзоне северной тайги (Беспятова 
и др., 2003б; Бугмырин и др., 2004, 2008). ИО на рыжей полевке составлял от 0.04 
до 0.08.

Единичная находка в окрестностях Картеша указывает на возможную северную 
границу ареала этого редкого вида блох.

Doratopsylla dasycnema dasycnema (Rothschild, 1897)
Материал. В августе и сентябре 2003 и 2008 г. с 36 особей обыкновенной буро-

зубки собран 31 экз. (33.3%), из которых 16 самок и 15 самцов. Кроме того, блохи 
этого вида (1 самка и 2 самца) были собраны с трех зверьков обыкновенней куторы, 
а также одна самка и два самца – с трех рыжих полевок.
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D. d. dasycnema имеет Западнопалеарктический, Европейско-Западносреди-
земноморский тип ареала. D. d. dasycnema паразитирует на насекомоядных, преиму-
щественно на обыкновенной землеройке, от Средиземноморья до Зауралья. Извест-
но три подвида. На территории России представлена номинативная форма. Подвид 
известен также из Дании, Норвегии, Швеции и Финляндии (Brinck-Lindroth, Smit, 
2007). Блохи D. d. dasycnema встречались только в летних сборах (Ващенок, 1996). 
В Карелии, например, они собирались в июне–октябре (Беспятова и др., 2003а).  
В подзоне южной тайги Новгородской обл. блохи D. d. dasycnema собраны преимуще-
ственно с обыкновенной бурозубки и в небольшом количестве – с малой бурозубки. 
На грызунах, за исключением редких находок на рыжей полевке, этот вид не встре-
чался. На обыкновенной бурозубке имаго D. d. dasycnema появлялись после зимнего 
перерыва, как правило, в апреле, реже – в конце марта. D. d. dasycnema имеет три 
подъема численности в течение весны, лета и осени в сентябре или октябре, по-
сле чего их численность снижается. Отдельные особи D. d. dasycnema отмечались 
и позднее – до января. Средний ИД 37.3, а ИО 0.31. Максимальные показатели ИО, 
наблюдавшиеся во время подъемов численности, в разные годы весной 0.53–1.28, 
летом варьировали от 0.38–1.86, осенью 0.4–1.14. На малой бурозубке этот вид блох 
отмечался с перерывами с мая по ноябрь. За период наблюдений средние значения 
ИО 0.07, максимальные – не более 0.43. D. d. dasycnema обнаруживался на малой 
бурозубке, как правило, во время повышения его численности на обыкновенной бу-
розубке (Ващенок, Третьяков, 2004; Ващенок, 2006).

На южной окраине средней тайги Вологодской обл. на рыжих полевках  
D. d. dasycnema составила 0.7% от общего числа собранных блох (Ващенок, 2013).

В подзоне средней тайги Карелии D. d. dasycnema обнаружен преимущественно 
на обыкновенной, равнозубой, малой и средней бурозубках (ИО 0.59–3.3) (Беспятова 
и др., 2003а; Беспятова, Медведев, 2004; Бугмырин и др., 2008).

Находки блох D. d. dasycnema в районе Картеша указывает на то, что северная 
граница ареала этого вида достигает Полярного круга.

Palaeopsylla soricis starki Wagner, 1930
Материал. В сентябре 2003, 2004 и 2008 г. с 38 особей обыкновенной бурозубки 

снято 27 экз. (40.5%), из которых 16 самок и 10 самцов. Кроме того, блохи этого вида 
(11 самок и 6 самцов) были собраны с шести зверьков обыкновенной куторы. Кроме 
того, с двух рыжих полевок были сняты 1 самка и 1 самец этого вида.

P. soricis (Dale, 1878) имеет Западнопалеарктический, Европейско-Западно-
Восточносредиземноморский тип ареал. Описано пять подвидов P. soricis. Номина-
тивный подвид P. s. soricis характеризуется Европейско-Западносредиземноморским 
типом ареала. Он паразитирует на землеройках рода Sorex от Средиземноморья до 
Зауралья.

Подвид P. soricis starki известен из Норвегиии (северная часть), Швеции, о-ва 
Готланд Финляндии (Brinck-Lindroth, Smit, 2007). На территории СЗР (Псковской, 
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Новгородской и Ленинградской областей) наиболее часто на обыкновенной бурозубке 
паразитирует P. soricis starki (Ващенок, 1996). Размножение этих блох происходит 
в гнездах землероек, когда там находятся выводки молодых зверьков. P. soricis starki 
использует тот же круг хозяев, что и Doratopsylla d. dasycnema, и имеет сходную 
с ним фенологию. P. s. starki наиболее обилен на обыкновенной бурозубке и мало-
числен на малой.

В подзоне южной тайги Новгородской обл. у Р. soricis starki отмечалось три подъ-
ема численности весной, летом и осенью (отдельные особи встречались до января). 
Выплод имаго Р. soricis starki наблюдается в апреле. Средний ИД Р. soricis starki 
56.2%, а ИО 0.44. Показатели обилия в периоды подъемов численности в разные 
годы весной 1.14–4.20, летом 0.31–1.09, а осенью 1.23–4.79. На малой бурозубке  
ИД 45.1%, ИО 0.07. На малой бурозубке отмечены два подъема численности  
Р. soricis starki – в апреле и октябре, когда ИО повышались соответственно до 0.36 
и 0.49. Однако на этом хозяине Р. soricis starki отсутствовал с мая по июль, а также 
в ноябре и декабре. В эти месяцы блохи Р. soricis starki собирались преимущественно 
с обыкновенной бурозубки. Небольшое количество блох Р. soricis starki было собрано 
с обыкновенной куторы (Ващенок, Третьяков, 2004; Ващенок, 2006).

На южной окраине средней тайги Вологодской обл. на рыжих полевках блохи  
Р. soricis starki в сборах составляла 1% (Ващенок, 2013).

Блохи Р. soricis starki был обнаружен на всей территории таежной зоны Карелии 
(Беспятова и др., 2003а, 2003б; Беспятова, Медведев, 2004; Бугмырин и др., 2004). 
Блохи Р. soricis starki отмечались на обыкновенной, средней и равнозубой бурозубках 
(ИО 0.09–0.54), на рыжей (ИО 0.01–0.04) и пашенной (ИО 0.03) полевках, а также на 
полевке-экономке (ИО 0.06) и лесной мышовке (ИО 0.07).

В окрестностях Картеша Р. soricis starki является наиболее часто встречающимся 
видом блох, паразитирующих на обыкновенной бурозубке и куторе.

Локальную фауну блох, изученную в окрестностях Картеша, следует сопоставить  
с фауной СЗР в целом. Полный список видов блох фауны СЗР включает 56 видов. 
Однако сюда входят паразиты птиц, крупных и средних млекопитающих и руко-
крылых (Ващенок, 1996). На мелких млекопитающих, обитающих на территории 
СЗР, отмечены 22 вида блох. Распространенные в этой части Европы виды блох 
представляют собой в целом широко распространенных паразитов мелких млеко-
питающих Палеарктики и Средиземноморья. Из них транспалеарктические ареалы 
имеют 16 видов, западнопалеарктические – девять видов. Голарктические, западно-
центральнопалеарктические и коспополитические ареалы имеют по пять видов (Мед-
ведев, 2009).

В окрестностях мыса Картеш, расположенного на границе Заполярья и пояса уме-
ренного климата России, обнаружено восемь видов блох семи родов. Для четырех 
видов характерны широкие ареалы: голарктические, как у Amalaraeus penicilliger, 
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и транспалеарктические, как у Megabothris (Gebiella) rectangulatus, Peromyscopsylla 
bidentata и Rhadinopsylla (Actenophthalmus) integella. Остальные четыре вида – 
Ctenophthalmus (C.) agyrtes, C. (Euctenophthalmus) uncinatus, Palaeopsylla soricis 
и Doratopsylla dasycnema – характеризуются ареалами Западнопалеарктического типа. 
Четыре вида представлены подвидами, каждый из которых имеет узкий региональ-
ный ареал. Это, в частности, Peromyscopsylla b. bidentata, Ctenophthalmus (C.) agyrtes 
fennicus, Palaeopsylla s. soricis и Doratopsylla d. dasycnema.

Особенностью локальной фауны блох в окрестностях мыса Картеш является до-
минирование в сборах насекомоядных – обыкновенной бурозубки и обыкновенной 
куторы, зверьки которых составили 64% в отловах. Соответственно, их паразиты –  
блохи Palaeopsylla s. starki и Doratopsylla d. dasycnema – составили около 74% от 
общего числа блох, собранных за девять летних сезонов. Два вида – Ctenophthalmus 
(Euctenophthalmus) uncinatus fennicus и Rhadinopsylla (Actenophthalmus) integella – 
в сборах были представлены единичными находками. Зверьки рыжей полевки со-
ставили около 31%. Ее паразитами были блохи Megabothris rectangulatus (25.9% от 
общего числа всех блох, снятых с рыжей полевки), Ctenophthalmus uncinatus (22.2%) 
и Amalaraeus penicilliger (18.5%). Кормовая база грызунов в виде злаковых растений 
в районе мыса Картеш сильно обеднена. Это обусловливает то, что в сборах зверьки 
рыжей полевки составили менее четверти, тогда как обыкновенной бурозубки больше 
половины (около 60%).

Однако на территории СЗР в целом рыжая полевка является доминирующим ви-
дом, для которого характерна наиболее высокая и устойчивая численность в смешан-
ных лесах тайги. Так, в подзоне южной тайги Ильмень-Волховской низины на долю 
рыжей полевки приходилось около 50% от общего количества зверьков, отловленных 
в этом биотопе. Другим типичным обитателем смешанного леса, ненамного уступаю-
щим по численности рыжей полевке, является обыкновенная бурозубка, доля кото-
рой среди выловленных зверьков достигает 35.2%. Обыкновенная бурозубка является 
также самым распространенным политопным видом среди мелких млекопитающих. 
Однако видовое разнообразие блох (индекс разнообразия (ИР) Шеннона 0.89) у обык-
новенной бурозубки значительно уступает таковому у рыжей полевки (ИР 1.75). Как 
полагают, это обусловливается подвижным образом жизни обыкновенной бурозубки 
и слабой связью ее с постоянным гнездом (Беспятова и др., 2003а).

Кроме обнаруженных в окрестностях Картеша видов блох, основными паразитами 
рыжих полевок на территории СЗР являются блохи Megabothris turbidus (Rothschild, 
1909), M. walkeri (Rothschild, 1902) и Peromyscopsylla sylvatica (Meinert, 1896), от-
сутствующие в наших сборах. На насекомоядных, кроме Doratopsylla dasycnema и 
Palaeopsylla soricis, на территории СЗР паразитирует Ctenophthalmus bisoctodentatus 
(Kolenati, 1863) (Ващенок, Третьяков, 2003, 2004, 2005; Медведев, Третьяков, 2013). 
В целом же в подзоне южной тайги рыжая полевка служит основным прокормите-
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лем для восьми видов блох, которые неравноценны по численности. Так, к груп-
пе малочисленных видов относятся Hystrichopsylla talpae, Rhadinopsylla integella, 
Peromyscopsylla silvatica и Ctenophthalmus agyrtes, к группе массовых видов – блохи 
Peromyscopsylla bidentata, Megabothris turbidus, Ctenophthalmus uncinatus и Amalaraeus 
penicilliger (Ващенок, Третьяков, 2003).

При этом отмечается, что малочисленные виды никогда не занимают преобла-
дающего положения в структуре сообщества блох, тогда как массовые виды домини-
руют в определенный период сезон, сменяя друг друга. На территории СЗР блохам 
свойствен однотипный способ питания, что обуславливает дифференциацию ниш по 
сезонной приуроченности, или формирование различных годичных циклов (Ващенок, 
2006). Так, при относительно малой численности паразитов насекомоядных – блох 
Doratopsylla dasycnema и Рalaeopsylla soricis – различий в фенологии их имаго не 
наблюдалось. Оба вида паразитируют на насекомоядных с весны до осени и исчеза-
ют зимой. У видов блох рыжей полевки расхождение по времени отмечается только 
у видов, которые наиболее тесно связаны с этим грызуном и другими видами рода 
Myodes. На территории лесного пояса СЗР к ним относятся Amalaraeus penicilliger, 
Ctenophthalmus uncinatus, Peromyscopsylla bidentata, P. silvatica и Rhadinopsylla in-
tegella. Приуроченный к теплому времени года Ctenophthalmus uncinatus преобла-
дает с апреля по август, формируя три поколения. Подобную же фенологию имеет 
Megabothris rectangulatus, присутствующие в наших сборах в окрестностях Картеша. 
Блоха Amalaraeus penicilliger отличается способностью паразитировать в течение кру-
глого года, причем наиболее высокая численность приходится на холодное время года 
с пиком в феврале, а наиболее низкая отмечается в теплый период года. У осенне-
зимнего паразита Peromyscopsylla bidentata показатель обилия достигает наиболее 
высокого уровня осенью.

Данные о восьми видах, блохи которых собирались на границе Умеренного пояса 
и Заполярья на территории Северо-Запада европейской части России, указывают на 
высокий адаптивный потенциал этих эктопаразитов. Несмотря на ограниченный по 
времени теплый период года, отмечается устойчивое существование популяций блох 
Doratopsylla dasycnema и Рalaeopsylla soricis. Их основной прокормитель – обыкно-
венная бурозубка – характеризуется подвижным образом жизни и отсутствием под-
земной гнездовой камеры (многие грызуны имеют гнездовые камеры, что позволило 
многим представителям отряда блох освоить обширные пространства Палеарктики 
и Неарктики).

Сборы блох в районе мыса Картеш производись регулярно на протяжении девяти 
лет, однако только в наиболее комфортный период августа–сентября. Отсутствие дан-
ных о фауне блох в другие месяцы года на этой территории не позволяет в полной 
мере оценить особенности годичных циклов блох в условиях Севера России.
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FLEAS (SIPHONAPTERA) OF SMALL MAMMALS  
OF THE CAPE KARTESH (THE WHITE SEA)  

AND DISTRIBUTON OF THESE SPECIES  
IN NORTHWESTERN EUROPEAN RUSSIA

S. G. Medvedev, M. K. Stanyukovich

Keywords: fleas, Siphonaptera, distribution, host-association, fauna of North-West of 
Russia

SUMMARY

Results of the study of fleas, parasites of five insectivore and rodent species, dwelling in the 
territory of northern Karelia, are represented. Fleas were collected in August-September 2001, 2003–
2004, 2006–2009, 2011, 2015, and 2019 in environs of the White Sea biological station “Kartesh”  
of the Zoological Institute Russian academy of sciences. Literary data on peculiarities of distribu-
tion, host-parasite relations, and seasonal dynamics of eight flea species distributed in the territory 
of northwestern European Russia are summarized.
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Исследовано морфологическое строение экзоскелета 293 половозрелых самок Ixodes pav-
lovskyi occidentalis Filippova et Panova, 1998 из Западной и Восточной Сибири. У 44 из них 
(15.0±2.09%) выявлено шесть типов аномалий тела. Наиболее часто встречается повреждение 
поверхности скутума – «шагреневая кожа» (77.3±6.32% от числа особей с нарушениями экзо-
скелета). Зарегистрированы четыре самки (1.4±0.68%), каждая из которых имеет одновременно 
две аномалии тела.

У самцов I. p. occidentalis выявлено четыре типа аномалий у восьми особей из 243 ис-
следованных (3.3±1.15%), что достоверно меньше, чем у самок. Большинство самцов 
I. p. occidentalis имели парные вдавления на конскутуме, поэтому данный признак считали 
нормой строения для этого вида, тогда как у Ixodes persulcatus Schulze, 1930 такой фенотип 
является наиболее распространенным нарушением экзоскелета. Самцы I. p. occidentalis с двумя 
аномалиями не зарегистрированы.

Показано, что у самок и самцов I. p. occidentalis частота нарушений развития экзоске-
лета меньше, чем в гемипопуляциях I. persulcatus азиатской части России, но больше, чем 
у I. p. pavlovskyi (остров Русский, Приморский край).

Ключевые слова: аномалии экзоскелета, Ixodes pavlovskyi, структура популяций
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Вид Ixodes pavlovskyi Pomerantsev, 1946 представлен двумя подвидами: I. p. pav-
lovskyi Pomerantsev, 1946 и I. p. occidentalis Filippova et Panova, 1998 (Померанцев, 
1950; Филиппова, Панова, 1998). Первый встречается на Дальнем Востоке России  
и в Японии; второй – в Сибири, Восточном Казахстане, Киргизии (Филиппова, Ушако-
ва, 1967; Nakao et al., 1992; Бардзимашвили, 1997; Якименко и др., 2013; Филиппова, 
2017; и др.).

I. p. occidentalis по сравнению с его сородичем, обитающим по современным дан-
ным преимущественно на островах Японского моря (Болотин и др., 1977; Колонин, 
1986; Nakao et al., 1992; Филиппова, 2017; Гордейко, 2019), имеет более обширный 
ареал и бо́льшую степень изученности различных аспектов экологии, биологии и 
эпидемиологического значения (Филиппова, Ушакова, 1967; Ушакова, Филиппова, 
1968; Чигирик и др., 1974; Филиппова, Панова, 1998; Korenberg et al., 2010; Ливанова 
и др., 2011, 2012; Малькова и др., 2012; Якименко и др., 2013; Коренберг и др., 2013; 
Чичерина и др., 2015; Romanenko et al., 2016; Ефимова, Дроздова, 2017 и др.). Вме-
сте с тем, практически ничего не известно о гетерогенности природных популяций  
I. p. occidentalis по морфологическим нарушениям строения экзоскелета, несмотря 
на достаточно большое число публикаций в отношении встречаемости и распростра-
ненности аномалий развития тела у родственных видов иксодовых клещей (Перво-
майский, 1954; Alekseev, Dubinina, 1996; Zharkov et al., 2000; Dubinina et al., 2004; 
Алексеев и др., 2008; Панова, 2011; Щучинова, 2014; Морозов и др., 2015; Никитин, 
Морозов, 2016, 2017а, 2017б; Chitimia-Dobler et al., 2017; Nikitin, Morozov, 2017 и др.).

Цель сообщения – описать типы и частоту встречаемости аномалий строения эк-
зоскелета половозрелых самок и самцов I. p. occidentalis, собранных на территории 
Западной и Восточной Сибири.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор имаго клещей проведен на флаг с растительности в лесопарковой зоне Новосибир-
ского научного центра (55°23' N, 83°08' E–54°08' N, 84°22' E), вдоль автомобильной трассы 
Бердск-Новосибирск и в рекреационной зоне г. Красноярска (56°01'58'' N, 92°39'31'' E), преиму-
щественно в третьей декаде мая 2017–2021 гг. (табл. 1). Отметим, что ранее I. p. occidentalis 
регистрировали на юге Красноярского края единично (Хазова, 2007), и обнаруженный участок 
с высокой численностью этого вида является первым наблюдением подобного рода на терри-
тории Восточной Сибири.

Известно, что I. p. occidentalis наблюдают в одних и тех же биотопах и в те же сроки, что 
и Ixodes persulcatus Schulze, 1930 (Якименко и др., 2013; Филиппова, 2017). Доля I. p. occiden-
talis от суммы двух представителей рода Ixodes по отдельным сборам в районах исследований 
колебалась от 23.5±3.89 до 91.0±1.79% (табл. 1).
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Таблица 1. Годы сбора и объемы выборок имаго иксодовых клещей с территории Сибири 
в местах массовой встречаемости Ixodes pavlovskyi occidentalis (2017–2021 гг.)
Table 1. Years of collection and volumes of samples of adult ixodid ticks from Siberia in places 
of mass occurrence of Ixodes pavlovskyi occidentalis (2017–2021)

Дата сбора Район сбора
Собрано клещей рода 

Ixodes, экз.
Доля I. pavlovskyi 
от числа Ixodes, 

%

Всего 
собрано 

клещей, экз. I. pavlovskyi I. persulcatus
21.05.2017 г. Новосибирск 

(Академгородок)
233 23 91.0 259*

24.05.2017 Автотрасса Бердск–
Новосибирск

124 29 81.0 158*

20.06.2018 г. Красноярск 
(пос. Овинный) 

26 84 23.6 110

25.05.2019 г. Красноярск 
(пос. Овинный)

28 91 23.5 120*

21.05.2020 г. Красноярск 
(пос. Овинный)

58 89 39.5 147

27.05.2021 г. Красноярск 
(пос. Овинный)

67 89 42.9 156

Итого 536 405 57.0 950*
*В сборах, кроме клещей рода Ixodes, единично присутствуют Dermacentor reticulatus.

Обследованные биотопы в пригородах Новосибирска (Академгородок) и вдоль автотрас-
сы Бердск–Новосибирск ранее описаны в научных публикациях и представлены березово-
сосновыми борами с включением осины (Ливанова и др., 2011, 2012; Малькова и др., 2012; 
Чичерина и др., 2015).

Участок массовой встречаемости I. p. occidentalis в окрестностях пос. Овинный (Красно-
ярский край) находится в 8 км от административного центра субъекта. Сбор клещей на этом 
участке проходил вдоль дороги и троп через березово-осиновый лес с включениями сосны 
среди густой травяной растительности. Доля вида (имаго) в течение четырех лет наблюдений  
в период максимальной активности представителей рода Ixodes колебалась от 23.5±3.89 до 
47.6±4.12% (табл. 1). Число имаго I. p. occidentalis составляло в сборах от 26 до 67 особей. 
Подтверждение в течение четырех лет обитания половозрелых I. p. occidentalis вблизи пос. 
Овинный позволяет считать доказанным факт формирования на этой территории самостоя-
тельной группировки (популяции) этого вида иксодовых клещей.

Видовая диагностика иксодовых клещей проведена по определителям (Померанцев, 1950; 
Филиппова, 1977; Якименко и др., 2013). Кроме уже упомянутых двух представителей рода 
Ixodes в сборах с растительности единично регистрировали Dermacentor reticulatus (Fabricius, 
1794).
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Строение наружного скелета имаго анализировали с использованием стереомикроскопов  
в отраженном свете (увеличение ×80, МС–2 «Биомед» и ×84, МБС–10, ЛОМО, Россия). Клас-
сификация выявляемых аномалий дана в соответствии со схемой типизации, разработанной 
Алексеевым с соавторами при описании изменчивости экзоскелета I. persulcatus и Ixodes ricinus 
(Linnaeus, 1758) (Alekseev, Dubinina, 1996; Zharkov et al., 2000; Dubinina et al., 2004; Алексеев 
и др., 2008). За норму строения (морфологический стандарт) принимали фенотип, присущий 
большинству особей изучаемого подвида, соответственно все отклонения от нормы называли 
аномалиями или нарушениями строения экзоскелета.

Всего проанализировано строение экзоскелета 293 самок и 243 самцов I. p. occidentalis, 
собранных на территории Западной и Восточной Сибири.

Статистическая обработка материала выполнена стандартными методами вариационной 
статистики (Елисеева, Юзбашев, 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

По оценке специалистов участки повышенной встречаемости I. p. occidentalis 
в окрестностях ряда городов Западной Сибири (г. Томск, г. Новосибирск, г. Бердск), 
сформировались в конце ХХ – начале первого десятилетия ХХI века (Романенко, 2011; 
Ливанова и др., 2011, 2012; Малькова и др., 2012; Чичерина и др., 2015). В пригородах 
Кемерово I. p. occidentalis регистрировали уже в 70-х годах ХХ века (Чигирик и др., 
1974). Зона симпатрии с высокой долей этого вида в окрестностях г. Красноярска, 
вероятно, возникла в последние 5–7 лет, так как в предшествующие годы I. p. oc-
cidentalis на территории Красноярского края и других субъектов Восточной Сибири 
никогда и нигде в массовом количестве не регистрировали (Емельянова, Захлебная, 
1969; Опыт создания …, 1974; Хазова, 2007; Якименко и др., 2013; Филиппова, 2017).

При описании морфологической изменчивости экзоскелета имаго I. p. occidenta-
lis данные по отдельным точкам и годам для каждого пола представлены в сумми-
рованном виде (табл. 2 и 3). Такой подход позволяет выявить типы наиболее рас-
пространенных нарушений строения тела и сравнить их встречаемость у этого вида  
с данными по I. persulcatus (Никитин, Морозов, 2016, 2017а; Nikitin, Morozov, 2017) 
и I. p. pavlovskyi, особи которых были собраны нами на о-ве Русский (Приморский 
край).

У самок I. p. occidentalis зарегистрировано шесть типов аномалий строения эк-
зоскелета (табл. 2). Наиболее часто встречается нарушение, которое названо «ша-
греневая кожа» (Р9): фенотип с конгломератом выпуклостей и вдавлений на скутуме  
(рис. 1д). Строение особи без аномалий скутума приведено на рис. 1а. Именно ано-
малия Р9 наиболее распространена в гемипопуляциях I. persulcatus (Никитин, Мо-
розов, 2016, 2017а, 2017б), а также у особей из восточной части ареала I. pavlovskyi. 
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Аномалия Р9 зарегистрирована у 34 самок I. p. occidentalis, что составляет 11.6±1.87% 
от всех исследованных особей, или 77.3±6.32% от числа клещей, имеющих нарушения 
строения тела. У самок I. persulcatus аномалия Р9 наблюдается в гемипопуляциях азиат-
ской части России с частотой от 17.8±1.58 до 47.6±4.12%. Таким образом, частота ано-
малии Р9 у самок I. p. occidentalis близка к нижней границе проявления этого фенотипа 
у имаго таежного клеща, но значительно выше, чем у самок I. p. pavlovskyi (2.1±0.68% 
из 437 исследованных особей).

Таблица 2. Встречаемость аномалий экзоскелета в выборках самок 
Ixodes pavlovskyi occidentalis (2017–2021 гг.)
Table 2. The incidence of abnormalities of the exoskeleton in the samples of male 
Ixodes pavlovskyi occidentalis (2017–2021)

Тип нарушения экзоскелета  
(обозначение типов аномалий по: Алексеев и др., 2008)

Число самок  
с аномалией, экз.

Встречаемость 
аномалии, %   

(X±m)

Вмятина слева за цервикальной бороздой (Р6) 2 0.7±0.48

Парные вдавления на одной из сторон скутума (Р7) 8 2.7±0.95

Одиночное вдавление на одной из сторон скутума (Р8) 4 1.4±0.68

Неровная поверхность скутума (Р9) 34 11.6±1.87

Нарушение развития, затрагивающее одновременно два  
или более члеников одной ноги (Р22) 1 0.3±0.34

Разрастание хитина 1 0.3±0.34

Самки с двумя аномалиями 4 1.4±0.68

Всего проанализировано самок 293 –

Всего особей с аномалиями 44 15.0±2.09

Число типов аномалий 6 –

Вторая по встречаемости у самок I. p. occidentalis является аномалия Р7 – парные 
симметричные вдавления на обеих сторонах скутума (табл. 2). Она выявлена у 8 осо-
бей (2.7±0.95% от числа исследованных). Кроме перечисленных, зарегистрированы 
две самки с аномалией Р6 – двойными вдавлениями с одной стороны скутума и одна 
самка с аномалией Р22 – нарушением развития члеников ног, а также четыре самки  
с Р8 – одиночным вдавлением скутума. У одной самки наблюдали разрастание хитина 
скутума. Такая аномалия не включена в схему типизации, используемую нами при 
описании нарушений строения тела имаго иксодовых клещей (Алексеев и др., 2008).
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Рисунок 1. Примеры аномалий экзоскелета, регистрируемых у Ixodes pavlovskyi occidentalis. 
Обозначения нарушений строения приведены по Алексеев и др., 2008: а – самка 
I. p. occidentalis без аномалий (Восточный Казахстан, 1968); б – самец I. p. occidentalis 
без аномалий (Восточный Казахстан, 1968); в – внешний вид спинной поверхности самцов 
I. pavlovskyi (Таежный клещ …, 1985); г – самец I. p. occidentalis, хорошо видны парные 
вдавления на конскутуме (Новосибирск, 2017); д – самка I. p. occidentalis с аномалией 
скутума Р9 – «шагреневая кожа» (Новосибирск, 2017); е – самец I. p. occidentalis 
с аномалией Р9 на конскутуме (Красноярск, 2018). Экземпляры а, б определены и любезно 
предоставлены Н.А. Филипповой (Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург)  
для коллекции Иркутского научно-исследовательского противочумного института.
Figure 1. Examples of exoskeleton anomalies recorded in Ixodes pavlovskyi occidentalis. 
Designations of structural disorders are given according to the work of Alekseev et al. (2008):  
а – female I. p. occidentalis without abnormalities (East Kazakhstan, 1968); б – male 
I. p. occidentalis without abnormalities (East Kazakhstan, 1968); в – drawing of covers 
of the dorsal surface of males of I. pavlovskyi (Taiga tick…, 1985); г – male I. p. occidentalis 
with clearly visible paired indentations on the conscutum (Novosibirsk, 2017); д – female 
I. p. occidentalis with scutum anomaly P9 – “shagreen skin” (Novosibirsk, 2017); е – male 
I. p. occidentalis with P9 anomaly on the conscutum (Krasnoyarsk, 2018). Specimens а, б 
(from East Kazakhstan, 1968) identified and kindly provided by N.A. Filippova (Zoological 
Institute of the Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg) for the collection of the Irkutsk 
Research Antiplague Institute.
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У 44 из 293 исследованных самок I. p. occidentalis (15.0±2.09%) выявлено 
шесть типов аномалий экзоскелета. Это существенно меньше, чем у I. persulcatus 
в гемипопуляциях азиатской части России (Никитин, Морозов, 2016), но статисти-
чески достоверно больше (Р<0.001), чем у самок I. p. pavlovskyi (5.5±1.09% из 437 
исследованных).

 Известно, что у самок I. persulcatus у одной особи могут быть одновременно две 
или очень редко три аномалии экзоскелета (Панова, 2011; Никитин, Морозов, 2016).  
В нашей выборке самок I. p. occidentalis у четырех особей (1.4±0.68%) отмечено по 
два нарушения строения тела: три особи с Р9+Р6 и одна особь с Р9+Р7. Интерес-
но, что встречаемость самок с аномалиями строения тела несколько выше в сборах 
иксодовых клещей, проведенных вдоль автотрассы Новосибирск–Бердск, и меньше 
у особей из пригородов Красноярска, что может отражать степень антропогенного 
воздействия.

В выборке из 243 самцов I. p. occidentalis выявлено четыре типа аномалий экзо-
скелета (табл. 3). Как и у особей I. p. pavlovskyi, большинство исследованных самцов 
I. p. occidentalis на поверхности идиосомы имели в задней части парные вдавления 
(рис. 1б–1г). В определителе Филипповой (1977) и монографии (Таежный клещ …, 
1985) изображена идиосома самца I. pavlovskyi с парными вдавлениями (рис. 1в). 
Судя по фотографии особи, происходящей из западной части ареала вида (рис. 1г), 
можно считать, что рассматриваемый признак идентичен аномалии, выявляемой  
у самцов I. persulcatus (Алексеев и др., 2008; Никитин, Морозов, 2017а; Nikitin, Mo-
rozov, 2017). Вместе с тем, частота регистрации и форма вмятин у двух родственных 
видов различаются. У I. p. occidentalis, как и у I. p. pavlovskyi, вмятины наблюдают-
ся на конскутуме абсолютного большинства самцов (отсутствие признака выявлено  
у 3.7±1.21% особей). Именно поэтому уже в начале работ по доказательству валидно-
сти вида I. pavlovskyi было приведено изображение этих вмятин (рис. 1в) (Филиппова, 
1977; Таежный клещ …, 1985). Следовательно, у I. pavlovskyi данный фенотип должен 
рассматриваться как норма. У I. persulcatus фенотип с парными вдавлениями на кон-
скутуме в гемипопуляциях из азиатской части России регистрировали у 16.4±0.72%  
самцов (Никитин, Морозов, 2017а). Форма вдавлений у I. persulcatus чаще всего вы-
глядит как аккуратные округлые, симметричные ямки, с почти не нарушенной внутри 
них пунктировкой. У I. pavlovskyi парные вдавления обычно имеют форму широких 
треугольников с неправильными очертаниями и нарушенной пунктировкой (рис. 1б, 
1г, 1е).



161

Таблица 3. Встречаемость аномалий экзоскелета в выборках самцов 
Ixodes pavlovskyi occidentalis (2017–2021 гг.)
Table 3. Occurrence of exoskeleton abnormalities in samples of male 
Ixodes pavlovskyi occidentalis (2017–2021)

Тип нарушения экзоскелета самцов  
(обозначение типов аномалий по:  
Алексеев и др., 2008)

Число самцов  
с аномалией,  

экз.

Встречаемость  
аномалии, %  

(X±m) 

Неровная поверхность скутума (Р9) 4 1.6±0.82

Одиночные вдавления на конскутуме (Р12) 1 0.4±0.41

Деформация краевого валика, которая может  
сопровождаться вмятинами на конскутуме (Р14)

2 0.8±0.58

Деформация вентральных щитков (Р15) 1 0.4±0.41

Самцы с двумя аномалиями 0 0

Всего проанализировано самцов 243 –

Всего самцов с аномалиями 8 3.3±1.15

Число типов аномалий 4 –

Самым распространенным нарушением экзоскелета самцов I. p. occidentalis, как 
и самок, является аномалия Р9: зарегистрирована у четырех клещей, что составляет 
1.6±0.82% от числа исследованных самцов, или 50.0±17.7% от числа самцов, имею-
щих отклонения в строении (табл. 3; рис. 1е).

Второй по встречаемости аномалией у самцов I. p. occidentalis является изменение 
формы задней части тела (Р14) – зарегистрировано два самца (0.8±0.58% от числа 
исследованных). Кроме того, выявлено по одной особи с аномалией Р12 – вдавлением 
на конскутуме и аномалией Р15 – деформацией вентральных щитков.

Всего самцов, имеющих нарушения строения экзоскелета, зарегистрировано во-
семь (3.3±1.15%). Имаго с двумя аномалиями одновременно отсутствовали.

Доля самцов I. p. occidentalis с аномалиями экзоскелета ниже, чем самок. Это 
также характерно для I. p. pavlovskyi и I. persulcatus (Никитин, Морозов, 2017б).

Встречаемость самцов I. p. occidentalis с аномалиями экзоскелета существенно 
меньше, чем в большинстве гемипопуляций I. persulcatus азиатской части России 
(Никитин, Морозов, 2017а, 2017б), но статистически достоверно не отличается от 
доли аномальных имаго у I. p. pavlovskyi (1.6±0.66% из 366 исследованных). 
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Таким образом, наблюдается значительное сходство по типам выявляемых анома-
лий в популяциях I. persulcatus, I. ricinus (Алексеев и др., 2008), а также I. pavlovskyi. 
Это хорошо прослеживается по наиболее распространенным аномалиям экзоскелета: 
Р9 – преобладает в гемипопуляциях самок всех трех видов клещей; парные вдавле-
ния на конскутуме самцов для I. pavlovskyi являются нормой строения тела, а для 
I. persulcatus и I. ricinus – часто встречаемыми нарушениями развития экзоскелета.

Следует подчеркнуть и определенное сходство частоты регистрации аномалий  
у представителей рода Ixodes в зависимости от климата в районе исследований. Ранее 
показано, что с увеличением географической широты (ростом континентальности 
климата) в популяциях I. persulcatus наблюдается увеличение доли взрослых особей 
с аномалиями экзоскелета (Панова, 2011; Никитин, Морозов, 2016, 2017а, 2017б). Не-
что подобное проявляется и у I. pavlovskyi: в гемипопуляциях подвида, обитающего 
в более высоких широтах (I. p. occidentalis с территории Сибири), выявлено больше 
взрослых самцов и самок с аномалиями экзоскелета, чем среди особей из более юж-
ных районов (I. p. pavlovskyi, собранных на о-ве Русский, Приморский край).

Следовательно, изменчивость экзоскелета самок и самцов изученных представи-
телей рода Ixodes характеризуется гомологией по типам аномалий, которые могут 
проявляться с разной частотой на уровне видов, подвидов и популяций.
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EXOSKELETAL ANOMALIES IN IXODES PAVLOVSKYI OCCIDENTALIS 
(PARASITIFORMES, IXODIDAE)

A. Ya. Nikitin, Yu. A. Verzhutskaya, I. M. Morozov , 
A. B. Timoshkin,  

V. V. Panov, V. Yu. Kolesnikova

Keywords: anomalies of the exoskeleton, Ixodes pavlovskyi, population structure

SUMMARY

The types of exoskeletal abnormalities and their frequency are described in 293 females and 243 
males of Ixodes pavlovskyi occidentalis Filippova et Panova, 1998, collected by flagging from vegeta-
tion in the suburbs of Novosibirsk, Berdsk, and Krasnoyarsk in 2017–2021. Six types of exoskeletal 
abnormalities were detected in 44 females of I. p. occidentalis (15.0±2.09%). The most frequent 
damage of the scutum surface is "shagreen skin" (77.3±6.32% of the number of tick individuals with 
exoskeletal disorders). Four females (1.4±0.68%) were registered with two body abnormalities at the 
same time. Four types of abnormalities were detected in eight individuals of male I. p. occidentalis 
(3.3±1.15%), which is significantly less than in females. Most males of I. p. occidentalis had paired 
depressions on the conscutum, so this trait was considered the norm of structure in this species, 
whereas in Ixodes persulcatus Schulze, 1930, this phenotype is the most common type of exoskeletal 
disorders. No males of I. p. occidentalis with two anomalies were registered. Similarity of types of 
exoskeleton abnormalities in I. pavlovskyi, I. persulcatus and Ixodes ricinus (Linnaeus, 1758) was reg-
istered. The frequency of exoskeletal disorders in females and males of I. p. occidentalis is less than 
in populations of I. persulcatus from the Asian part of Russia, but exceeds than in I. p. pavlovskyi.

Thus, the proportion of individuals with anomalies in I. persulcatus and I. pavlovskyi in popula-
tions from higher latitudes with a continental climate (Siberia) is higher than in ticks living to the 
South (Primorsky Territory, Russian Island).
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Рассмотрены данные о географическом распространении и паразитировании вши Poly-

plax hannswrangeli в Западной Сибири. Паразитирование P. hannswrangeli отмечено на 8 видах 

мелких млекопитающих. Определён список видов, которые наиболее тесным образом связаны  

с этой вошью. Для пяти видов мелких млекопитающих (обыкновенная бурозубка, азиатский 

бурундук, водяная и восточноевропейская полёвки, а также полёвка-экономка), обитающих  

в лесной зоне Западной Сибири, прокормление P. hannswrangeli выявлено впервые для этого 

региона. В Западной Сибири P. hannswrangeli встречается лишь в лесотундре и лесной зоне. 

Установлено, что среднее обилие P. hannswrangeli в северной тайге Западной Сибири было 

в 2 раза выше, чем в лесотундре и средней тайге.

Ключевые слова: Polyplax hannswrangeli, Западная Сибирь, распространение, прокорми-

тели, встречаемость, обилие
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Вошь Polyplax hannswrangeli описана Eichler в 1952 г. из Силезии (Eichler, 1960). 
В Европе это редкий вид, известный из Польши, Франции, Чехословакии, Австрии, 
Белоруссии (Černý, 1959; Wegner, 1966; Mahnert, 1971; Haitlinger, 1976), Слова-
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кии (Krištofik, Dudich, 2000). Большинство находок этой вши зарегистрировано на 
рыжей полёвке – Clethrionomys (Myodes) glareolus Scheber, 1780 (Beaucournu, Arza-
masov, 1967; Beaucournu, 1968). Smetana (1961) в качестве её прокормителей указы-
вал и другие виды полёвок, в частности, тёмную – Agricola agrestis Linnaeus, 1761, 
снеговую – Chionomys nivalis Martins, 1842, подземную – Microtus subterraneus Selys-
Longchamps, 1838 и татранскую – Microtus tatricus Kratochvil, 1952. В Европе изредка 
в качестве хозяев P. hannswrangeli отмечались и землеройки (Wegner, 1966; Haitlinger, 
2007). Эпидемиологическое значение этой вши не установлено (Beaucournu, 1968).

В России известные нам находки P. hannswrangeli сосредоточены в азиатской части 
страны (Волков и др., 1978; Никулина, 1978, 1981). Авторы указывали эту вошь для 
Северо-Восточного Забайкалья (Хабаровский край, Читинская и Амурская области). 
В этой части ареала численность P. hannswrangeli сравнительно низкая, существен-
но ниже Hoplopleura acanthopus (Burmeister, 1839). Тем не менее, эта вошь и здесь 
имеет широкий круг прокормителей. Так, в Читинской области (Никулина, 1978)  
в небольшом количестве она встречалась на крупнозубой, средней и бурой бурозуб-
ках (Sorex daphaenodon Thomas, 1907, S. caecutiens Laxmann, 1788, S. roboratus Hol-
lister, 1913). Однако 99.2 % вшей этого вида снято с грызунов (в порядке убывания): 
полёвки – экономка (Alexandromys oeconomus Pallas, 1776), красная (Myodes rutilus 
Pallas, 1779), красносерая (Craseomys rufocanus Sundevall, 1846), Максимовича 
(Alexandromys maximowiczii Schrank, 1859), а также лесной лемминг (Myopus schisti-
color Lilljeborg, 1844). Отмечается также паразитирование P. hannswrangeli на мелких 
млекопитающих в ряде районов Якутии (Плеснивцева, 1982; Жовтый, Плеснивцева, 
1986; Мордосов, Прокопьев, 2013).

В Западной Сибири первые сведения по этому виду вшей получены в 1980-х годах 
XX в. Ельшин (1983) для мелких млекопитающих лесотундры указал 6 видов вшей 
(определение В.Н. Зарубиной), в том числе P. hannswrangeli. На долю этого вида 
приходилось 46 % от всех учтённых вшей (Ельшин, 1987). Вошь P. hannswrangeli 
в условиях лесотундры преимущественно паразитировала на красной полёвке, а также 
встречалась на тёмной полёвке и полёвке Миддендорфа (Alexandromys middendorffii 
Poliakov, 1881). В тундре вошь P. hannswrangeli на мелких млекопитающих не заре-
гистрирована (Ельшин, 1983). В более южных широтах Западной Сибири, несмотря 
на специальные исследования по этой группе паразитических членистоногих (Попов, 
1977; Иголкин, 1978; Стариков и др., 1988; Starikov, Kravchenko, 2021), вошь P. hanns-
wrangeli также не регистрировалась. Начиная с 2008 г. по настоящее время основное 
внимание мы сосредоточили на изучении состава паразитофауны мелких млекопи-
тающих в лесной зоне Западной Сибири. На этой территории ранее было известно  
6 видов вшей: Hoplopleura acanthopus (Burmeister, 1839), H. affinis (Burmeister, 1839), 
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H. longula (Neumann, 1909), Polyplax serrata (Burmeister, 1839), P. borealis Ferris, 1933 
и P. spinigera (Burmeister, 1839) (В.М. Попов, 1953; В.В. Попов, 1977; Иголкин, 1978). 
Наши исследования в Среднем Приобье (средняя тайга) позволили дополнить этот 
список ещё одним видом – Polyplax hannswrangeli (Starikov et al., 2021). Кроме этого, 
анализ просмотра коллекции вшей музея Зоологического института РАН аспиранткой 
В.Н. Кравченко дал возможность добавить ещё один вид, встречающийся в лесной 
зоне Западной Сибири, – Enderleinellus tamiasis Fahrenholz, 1916. Эта специфическая 
вошь азиатского бурундука (Eutamias sibiricus Laxmann, 1769) обнаружена в 1927 г. 
близ посёлка Саранпауль Берёзовского р-на Ханты-Мансийского автономного округа –  
Югры (современное название округа). Правильность определения этой вши установ-
лена Д.И. Благовещенским. Таким образом, на данный момент в лесной зоне Западной 
Сибири встречаются представители 8 видов вшей мелких млекопитающих. Из них, 
несомненно, наименее изучены география и паразитирование вши P. hannswrangeli.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в 2008–2021 гг. на территории Ханты-Мансийского автономного 
округа – Югры. В средней тайге это были окрестности городов Ханты-Мансийск, Сургут, 
деревни Тундрино Сургутского р-на, деревни Юган Сургутского р-на, окр. г. Нижневартовск, 
территории заказников «Васпухольский», «Елизаровский», «Сургутский» и памятника при-
роды «Чеускинский бор». Вши мелких млекопитающих на этих территориях представлены 
сравнительно широко, однако P. hannswrangeli регистрировался лишь на первых трёх из них. 
В северной тайге учёты эктопаразитов мелких млекопитающих проводили на территории при-
родного парка «Нумто» (Белоярский р-н), заказника «Сорумский» (Белоярский р-н), заказника 
«Унторский» (Октябрьский р-н) и близ посёлка Саранпауль Берёзовского р-на. P. hannswrangeli 
отмечен лишь на мелких млекопитающих особо охраняемых природных территорий Бело-
ярского р-на.

Мелких млекопитающих добывали методом ловчих канавок (Наумов, 1955), направ-
ляющих заборчиков из полиэтиленовой плёнки (Охотина, Костенко, 1974) и ловушко-линий 
(Кучерук, 1963). Русские и латинские названия видов млекопитающих приведены по Лисов-
скому с соавторами (2019). Для сбора вшей с мелких млекопитающих следовали рекомен-
дациям Сосниной и Тихвинской (1969), а также Зарубиной (1976). Для определения видов 
вшей использовали определители Благовещенского (1964), Beaucournu (1968) и Зарубиной 
(1986). Латинские названия видов вшей приведены по Durden и Musser (1994). Всего в лес-
ной зоне Западной Сибири учтено более 20000 особей мелких млекопитающих 26 видов, 
с которых снято 6263 вши четырёх видов – Hoplopleura acanthopus (Burmeister, 1839), H. 
edentula Fahrenholz, 1916, H. longula (Neumann, 1909) и Polyplax hannswrangeli Eichler, 1952. 
В работе использованы общепринятые в паразитологии индексы: индекс встречаемости –  
ИВ (%) и индекс обилия – ИО (экз.) (Беклемишев, 1961).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные материалы, а также литературные данные (Ельшин, 1983, 1987) позво-
ляют утверждать, что в Западной Сибири P. hannswrangeli представлен в лесотундре, 
локально в северной и средней тайге, при этом распространяется на юг по террито-
рии, прилегающей к левобережью Средней Оби. В разных точках исследования коли-
чество прокормителей P. hannswrangeli варьировало от одного до четырёх (табл. 1). 

Таблица 1. Заражённость мелких млекопитающих Polyplax hannswrangeli 
в лесной зоне Западной Сибири
Table 1. Small mammal infestation of Polyplax hannswrangeli in the forest zone 
of Western Siberia
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зо
на

Вид

Количество 
зверьков

И
нд

ек
с 

вс
тр

еч
ае

мо
ст

и,
 %

И
нд

ек
с 

об
ил

ия
, э

кз
.

Доля  
P. hannswrangeli 
от всех учтённых 

вшей, %

ис
сл

ед
ов

ан
ны

х

за
ра

ж
ён

ны
х

С
ев

ер
на

я 
та

йг
а

Природный парк 
«Нумто»

Myodes rutilus 145 6 4.14 0.46 69.08
Заказник 

«Сорумский»
Myodes rutilus 90 8 8.88 0.10

62.50
Eutamias sibiricus 9 1 11.1 0.11

С
ре

дн
яя

 т
ай

га

Окрестности 
г. Сургут

Myodes rutilus 203 1 0.49 0.005

16.23
Arvicola amphibius 19 1 5.26 0.05
Agricola agrestis 87 17 19.54 0.47
Microtus rossiaemeridionalis 191 2 1.05 0.02

Окрестности
 г. Ханты-Мансийск

Alexandromys oeconomus 384 9 2.34 0.04 2.60

Окрестности
 деревни Тундрино Сургутского р-на

Sorex araneus 184 2 1.09 0.01
1.33

Alexandromys oeconomus 504 23 4.56 0.11
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В лесотундре и средней тайге отмечено доминирование вшей H. acanthopus либо 
H. edentula. В северной тайге более половины всех учтённых вшей приходилось на 
P. hannswrangeli. На этой территории среднее обилие P. hannswrangeli на мелких 
млекопитающих было в 2 раза выше, чем в лесотундре и средней тайге. В средней 
тайге вошь P. hannswrangeli наиболее тесно связана паразитированием с тёмной по-
лёвкой и полёвкой-экономкой, в северной тайге и лесотундре – с красной полёвкой. 
Всего в Западной Сибири паразитирование P. hannswrangeli зарегистрировано на 
8 видах мелких млекопитающих. В лесотундре это полёвки красная, тёмная и Мид-
дендорфа. В лесной зоне в качестве прокормителей P. hannswrangeli впервые отме-
чены обыкновенная бурозубка (Sorex araneus Linnaeus, 1758), азиатский бурундук, 
полёвки водяная (Arvicola amphibius Linnaeus, 1758), экономка и восточноевропейская 
(Microtus rossiaemeridionalis Ognev, 1924).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Вошь P. hannswrangeli встречается в Евразии, имеет сравнительно широкий круг 
прокормителей, которыми преимущественно являются мышевидные грызуны. В За-
падной Сибири, как и в других частях ареала, несмотря на сравнительную редкость, 
её вполне можно отнести к полигостальным видам вшей, паразитирующим, как пра-
вило, на грызунах.
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FEATURES OF DISTRIBUTION AND PARASITIZING  
OF POLYPLAX HANNSWRANGELI EICHLER, 1952 (ANOPLURA)  

IN WESTERN SIBERIA

V. P. Starikov, V. N. Kravchenko, E. A. Vershinin, 
K. A. Bernikov, V. A. Petukhov

Keywords: Polyplax hannswrangeli, Western Siberia, distribution, hosts, prevalence, 
abundance 

SUMMARY

The article describes the geographical distribution and parasitizing of the louse Poly-
plax hannswrangeli in Western Siberia. Parasitizing of P. hannswrangeli has been noted on 
8 small mammal species. The list of species most strongly associated with this louse was de-
termined. For five species of small mammals (the common shrew, Siberian chipmunk, Eur-
asian water vole, East European vole, and root vole) inhabiting the forest zone of West-
ern Siberia, the feeding of P. hannswrangeli was detected for the first time for this region. 
In Western Siberia, P. hannswrangeli is found only in the forest-tundra and forest zones. 
It was found that the average po9pulation density of P. hannswrangeli in the northern taiga of Western 
Siberia was 2 times higher than in the forest-tundra and middle taiga zones.
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