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 ФОТОПЕРИОДИЧЕСКАЯ СТАБИЛЬНОСТЬ РЕАКЦИЙ 
НА ТЕМПЕРАТУРУ У НЕКОТОРЫХ ХРИЗОМЕЛОИДНЫХ ЖУКОВ 

(COLEOPTERA: CHRYSOMELIDAE, MEGALOPODIDAE)
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Температура и фотопериод – одни из главных абиотических факторов, регулирующих все 
аспекты жизненных циклов насекомых, особенно в умеренном климате. Нередко организм на-
секомого чувствителен не к двум этим факторам порознь, а к их совместному действию. На-
пример, фотопериод может влиять на температурные нормы реакции, т. е. не просто на сред-
ние значения скорости развития или массы тела, а на сам характер зависимости этих признаков 
от температуры. Такие сложные реакции удается выявить только в экспериментах с большим 
числом инкубационных режимов, где разные термические условия сочетаются с разной длиной 
светового дня. Впрочем, у некоторых видов насекомых, обитающих в климате с выраженной 
сезонностью, активное развитие и рост, по-видимому, нечувствительны к фотопериоду во всем 
оптимальном диапазоне температур. В данной работе мы анализируем и обобщаем результаты 
экспериментов, проведенных с четырьмя видами жуков-фитофагов из надсем. Chrysomeloidea: 
Chrysolina hudsonica из канадской лесотундры, Zeugophora subspinosa из зеленых насаждений 
С.-Петербурга, Chrysomela populi из лесов Брянской обл. и Cassida vittata со свекольных полей 
Марокко. Эти жуки различаются по сезонным циклам, кормовым растениям и реакциям на тем-
пературу, развиваются в природе при сезонных изменениях длины светового дня, но в экспери-
менте их выживаемость, скорость развития и итоговая масса тела оказались нечувствительными 
или крайне слабо чувствительными к фотопериоду. Подобные контрпримеры позволяют лучше 
понять, как эволюционируют жизненные циклы насекомых, в том числе сельскохозяйственных 
и лесных вредителей, в сезонном климате. В заключение мы обсуждаем возможные причины 
обнаруженной фотопериодической стабильности и нетривиальные перспективы ее дальнейшего 
исследования.

Ключевые слова: листоеды, большеноги, фотопериод, температура, пластичность, жизненный 
цикл, Cassida, Chrysolina, Chrysomela, Zeugophora.

DOI: 10.31857/S0367144522010014

Функционирование организма насекомого, особенно в сезонном климате, всегда в 
той или иной степени пластично: суточная активность, поведенческая терморегу-

EDN: DJKYSQ
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ляция, пищевые предпочтения, плодовитость, переход к состоянию покоя – все эти и 
многие другие аспекты жизненного цикла чувствительны к изменению внешних 
условий. Пластичность – универсальное свойство живого, которое состоит в том, что 
организм способен менять свою форму, состояние, скорость своих биологических 
процессов или образ поведения в ответ на изменения среды (West-Eberhard, 2003). 
Даже в течение благоприятного сезона условия редко остаются неизменными во вре-
мени и пространстве, так что способность оперативно реагировать на флуктуации эко-
логических факторов – необходимое условие существования в изменчивом мире. 
Одни из важнейших и в то же время наиболее пластичных параметров в жизненном 
цикле насекомого – скорости роста и развития.

От темпов развития зависит, насколько полно особь использует пищевые ресурсы, 
которые зачастую питательны или вообще доступны лишь в определенный период 
года. Слишком долгое развитие повышает вероятность встречи с естественными вра-
гами и прочими неблагоприятными факторами, но и ускоренное развитие также может 
сделать жертву более заметной для хищников и паразитоидов, если сопровождается 
активным и рискованным поиском пищи для покрытия возросших метаболических за-
трат (Blanckenhorn, 2000; Gotthard, 2001). Скорость развития определяет, насколько 
синхронно с другими членами популяции особь достигнет репродуктивного возраста 
и каковы, таким образом, шансы на успешное размножение, а также насколько свое-
временно она достигнет покоящейся стадии перед наступлением неблагоприятного 
сезона (Danks, 1987).

Масса тела насекомого влияет на потенциальную плодовитость и шансы выжить в 
период покоя или недостатка корма (и то, и другое обычно выше у более крупных 
особей), но также и на заметность особи для врагов (Blanckenhorn, 2000). Кроме того, 
для достижения большей массы тела к стадии имаго насекомым часто приходится 
дольше развиваться и больше питаться на стадии личинки. Таким образом, продолжи-
тельность развития и масса тела взаимосвязаны и совокупно влияют на приспособлен-
ность (Roff , 1992) – главную характеристику генотипа в естественном отборе.

Скорость физических, химических и биологических процессов как внутри насеко-
мого, так и в его окружении в первую очередь зависит от температуры (Медников, 
1977; Ratte, 1985). Кроме того, многие насекомые, особенно открытоживущие, а также 
связанные с ними организмы низших и высших трофических уровней, полагаются на 
сезонные изменения длины светового дня как надежный сигнал о скором наступлении 
неблагоприятных условий: например, жаркого засушливого лета (длинный день в 
сухих субтропиках) или морозной зимы (короткий день в холодном и умеренном кли-
мате). Широко распространены в природе и лучше всего исследованы в экологии на-
секомых качественные фотопериодические реакции, а именно уход в состояние покоя 
(диапаузу) при длине дня выше или ниже критической (Данилевский, 1961; Саулич, 
Волкович, 2004). Качественной такую пластичность называют потому, что фотопе-
риод определяет экспрессию двух дискретных, альтернативных фенотипов: активного 
развития и состояния покоя.

Непрерывные количественные признаки, такие как скорость развития и масса тела 
насекомых, тоже подвержены влиянию фотопериода и температуры, т. е. могут разли-
чаться в разных фототермических условиях (Заславский, 1984). Более того, эта пла-
стичность нередко имеет приспособительный характер. Например, сочетание низкой 
температуры и короткодневного фотопериода, характерное для конца вегетационного 
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сезона в умеренном климате, приводит у ряда видов к ускорению роста (более актив-
ному набору массы) и/или ускорению развития (более быстрому прохождению стадий 
онтогенеза) (Danks, 1987). Адаптивный смысл такой фотопериодической пластич-
ности представляется очевидным: по мере приближения неблагоприятных условий 
насекомому выгодно накопить больше резервов для предстоящей зимовки или хотя бы 
успеть завершить развитие как можно быстрее. Насколько фотопериод ускоряет раз-
витие – нередко зависит от температуры. Длина дня влияет не только и не столько на 
скорость физиологических процессов, сколько на ее температурную норму реакции 
(Кипятков, Лопатина, 2010), т. е. на характер зависимости скорости развития от темпе-
ратуры, либо, что то же самое, термолабильность, термочувствительность, или темпе-
ратурную пластичность развития. Поэтому для полноценного исследования влияния 
длины светового дня на преимагинальное развитие необходимо проследить ход раз-
вития при нескольких постоянных температурах.

В данной работе мы анализируем и обобщаем результаты наших лабораторных эко-
физиологических экспериментов, проведенных в разное время с собранными в при-
роде (в Канаде, России и Марокко) четырьмя видами жуков-фитофагов из надсем. 
Chrysomeloidea. Объединяет эти эксперименты то, что ни в одном случае не удалось 
выявить существенное влияние длины дня на скорость развития личинок и массу тела 
имаго. Отсутствие выраженных количественных фотопериодических реакций видится 
нам не менее важным фактом, чем их наличие, ведь такие контрпримеры играют роль 
своеобразного контроля, позволяют по-новому взглянуть на адаптацию насекомых к 
абиотической среде и даже на методику подобных экспериментов и, в конечном счете, 
приблизиться к пониманию, почему в одних случаях фотопериодическую пластич-
ность удается обнаружить, а в других случаях – нет, даже среди видов, обитающих в 
сходных условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В общих чертах все эксперименты были построены по сходной схеме: жуков собирали в при-
роде и доставляли в лабораторию, где полученные от имаго кладки яиц распределяли по фото-
термостатам с несколькими сочетаниями постоянной температуры и постоянного фотопериода. 
Температуру контролировали с помощью программы RLDataView 1.03 (Научно-исследователь-
ская лаборатория автоматизации проектирования, Таганрог), которая также записывала факти-
ческую температуру и сохраняла ее в памяти компьютера каждые 10 с. Вылупление личинок 
регистрировали один или два раза в сутки, наблюдая кладки под бинокулярным микроскопом. 
Личинок либо выкармливали свежесобранными листьями кормового растения, которые заменя-
ли по мере необходимости, либо содержали на живых растениях, высаженных в горшки. Окук-
ливание и выход имаго также отмечали один или два раза в сутки. Непитавшихся имаго 
взвешивали на весах CAUW-120 (CAS Corporation, Южная Корея) с точностью 0.1 мг (крупный 
вид Chrysomela populi) или Discovery DV215CD (Ohaus Corporation, США) с точностью 0.01 мг 
(прочие, более мелкие виды). Пол выплодившихся жуков определяли по гениталиям. Детали 
каждого эксперимента немного отличались в зависимости от биологии вида и климатических 
условий места сбора.

Chrysomela populi L. (Chrysomelidae). Имаго и личинки питаются листьями тополей (Populus 
spp.) и ив (Salix spp.), яйцекладка и окукливание происходят открыто на кормовом растении, зи-
мует взрослый жук. Имаго собрали 1 июня 2012 г. на зарастающей вырубке в окрестностях 
ст. Алтухово (Брянская обл., 52°40′ N, 34°20′ E), приблизительно в том же месте, где и для пре-
дыдущего эксперимента (Kutcherov et al., 2011). Сбор проводили вручную с подроста осины 
(Populus tremula L.). Жуков доставили в лабораторию в Санкт-Петербурге 4 июня и разделили на 
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13 групп. Каждую группу жуков (две самки и самец) содержали в отдельном прозрачном пласти-
ковом контейнере объемом 250 мл со слоем влажных опилок на дне и вентиляционными отвер-
стиями в крышке. Кормом для жуков и субстратом для откладки яиц служили свежесобранные 
молодые листья P. tremula. Контейнеры с жуками находились в фототермостате с постоянной 
температурой 24 °C и продолжительностью светового дня 18 ч (18L : 6D). В течение последую-
щих 20 дней жуков осматривали дважды в сутки, утром и вечером, заменяли корм и собирали 
яйца. Каждую кладку яиц, не разделяя, переносили вместе с листом осины в чашку Петри диа-
метром 4 см. Чтобы избежать высыхания, лист с яйцами помещали на мокрую фильтровальную 
бумагу, которую впоследствии регулярно увлажняли. Чашки с кладками распределяли по 15 экс-
периментальным режимам, представлявшим сочетания пяти постоянных температур (16, 18, 21, 
24 и 27 °C) и трех постоянных фотопериодов (12, 18 и 22 ч света в сутки: 12L : 12D, 18L : 6D и 
22L : 2D). Основная цель эксперимента состояла в том, чтобы уточнить наши предыдущие дан-
ные, а именно использовать более оправданную экологически длину дня (18 ч) в дополнение к 
использованному ранее 22-часовому фотопериоду (Kutcherov et al., 2011), a также улучшить ме-
тодику выращивания личинок, исключив из их рациона листья, с возрастом ставшие жесткими. 
Вышедших личинок переносили в чашку Петри диаметром 10 см и выкармливали молодыми 
осиновыми листьями, свежесть которых проверяли дважды в сутки. Куколок аккуратно отделяли 
пинцетом и переносили в другой контейнер на влажный ватный матрасик, где содержали вплоть 
до выхода имаго. Окукливание и линьку на имаго регистрировали два раза в день. Пол имаго в 
этом эксперименте не определяли.

Cassida vittata Villers (Chrysomelidae). Имаго и личинки грызут листья сахарной и других 
разновидностей свеклы (Beta vulgaris vulgaris) и прочих амарантовых (Amaranthaceae), яйца и 
куколки располагаются на поверхности кормового растения, зимуют имаго. За месяц до экспери-
мента в лаборатории посадили корнеплоды столовой свеклы в субстрат на основе нейтрализо-
ванного торфа с перлитом и удобрением (N : P : K 800 : 900 : 800 мг/л). Свеклу выращивали по 
одной в глубоких горшках при комнатной температуре под люминесцентными лампами Dulux L 
55 W/830 (Osram GmbH, Германия) при 16-часовом фотопериоде. Имаго собирали вручную на 
полях сахарной свеклы возле г. Кенитра, Марокко (34°17′ N, 6°32′ W) 2–4 февраля 2021 г. и до-
ставили самолетом в С.-Петербург 8 февраля. В общей сложности было собрано 183 имаго. Жу-
ков держали по 60–65 особей в однолитровых контейнерах из прозрачного пластика с 
вентиляционными отверстиями в крышке и со слоем бумажных полотенец на дне. В Марокко 
жуков кормили листьями сахарной свеклы, а затем листья с отложенными на них яйцами соби-
рали ежедневно и хранили в холодильнике при 10 °C. По прибытии жуков поместили в фототер-
мостат с температурой 22 °C и фотопериодом 12L : 12D и каждый день снабжали свежими 
листьями столовой свеклы. Термолабильность развития яиц изучали отдельно от постэмбрио-
нальных стадий. Яйца собирали в чашки Петри диаметром 100 мм каждые 24 ч и размещали 
случайным образом по 8 режимам: короткодневный фотопериод 12L : 12D в сочетании с одной 
из пяти температур (16, 19, 22, 25 и 28 °C) и длиннодневный фотопериод 15L : 9D в сочетании с 
одной из трех температур (16, 22 и 28 °C). Выход личинок и гибель яиц отмечали ежедневно. 
Яйца, отложенные до приезда в лабораторию, инкубировали в той же камере, где находились 
родительские особи. Вышедших личинок в день вылупления пересаживали с помощью препаро-
вальной иглы на листья свеклы, по 7–12 шт. на растение (изредка 6 или 16, в зависимости от 
размеров растения, так как мы старались поддерживать равномерную плотность заселения), и 
размещали горшки с растениями по тем же восьми фототермостатам. Куколок переносили на 
слегка увлажненные ватные матрасики, окукливание и выход имаго отмечали ежедневно.

Chrysolina hudsonica Brown (Chrysomelidae). Взрослые жуки и личинки питаются листьями 
тысячелистника Achillea millefolium L. var. nigrescens E. Mey. и пижмы Tanacetum huronense 
Nutt., яйцекладка происходит открыто на растении, окукливание в дерне, зимовка на стадии има-
го. Восемь имаго и около 170 личинок собрали в Канаде на севере провинции Квебек в лесотун-
дре в окрестностях дер. Кууджуарапик (55°18′ N, 77°44′ W) 3–7 июля 2017 г. и доставили 
самолетом в С.-Петербург. Далее их выкормили местной разновидностью тысячелистника 
Achillea millefolium L. и создали лабораторную колонию имаго, которую поддерживали в течение 
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трех последующих лет, имитируя естественный суточный и годовой ход температуры и длины 
дня на их родине, при этом жуки находились в диапаузе 9–10 месяцев в году. Основной экспери-
мент проводили в 2020 г., когда лабораторная колония насчитывала 104 родительских особи. 
Яйца собирали раз в сутки с марта по май, в это время жуки находились в инкубаторе с охлаж-
дением MIR-554 (Panasonic Co., Япония), где температура варьировала от +5…+14 °C ночью до 
+14…+21 °C днем, а световой день постепенно увеличивался с 10.5 до 15 ч (в дополнение к 
встроенной люминесцентной лампе в инкубатор был подведен светодиодный светильник Garwin 
GL-W1900). Яйца распределяли по 12 экспериментальным режимам: 8 температур (8, 11, 15, 19, 
23, 25, 27 и 29 °C) при фотопериоде 18L : 6D и 2 температуры (15 и 25 °C) при фотопериоде 14L : 
10D. Личинок держали по 1–5 особей в прозрачных контейнерах объемом 250 мл с вентиляци-
онными отверстиями в крышке и со слоем сосновых опилок на дне, который поддерживали во 
влажном состоянии. Личинок выкармливали свежесобранными в природе листьями тысячелист-
ника. Выход личинок, окукливание и линьку на имаго отмечали ежедневно.

Zeugophora subspinosa F. (Megalopodidae). Имаго едят листья тополей и откладывают яйца в 
ткани листа, личинка минирует лист, окукливание в почве, зимовка на стадии предкуколки и/или 
имаго (см. «Обсуждение»). Взрослых жуков собрали на юго-западе С.-Петербурга в Петергофе 
и Стрельне (приблизительно 59°52′ N, 30°0′ E) на тополях Populus spp. в период с 24 мая по 
4 июня 2016 г., в общей сложности 11 особей. В качестве кормового растения в начале марта 
нарезали и укоренили черенки тополя Populus sp., используемого в городском озеленении (веро-
ятнее всего, декоративного гибрида), которые к маю дали обильную поросль. Горшки с живыми 
тополями стояли прямо в фототермостатах. Жуков сажали по 5 или 6 особей в прозрачную пер-
форированную пластиковую бутылку, которую надевали на лист тополя так, чтобы черешок рас-
полагался у самого горлышка, и затыкали горлышко бутылки ватной пробкой, плотно 
охватывающей черешок листа. Каждые 12 ч жуков в бутылке переносили в следующий фототер-
мостат на новое растение, т. е. яйцекладка родительских особей происходила в тех же условиях, 
что и последующее развитие их потомства. Развитие прослеживали при длиннодневном фотопе-
риоде 20L : 4D (четыре постоянные температуры: 17, 20, 23 и 26 °C; развитие яиц было допол-
нительно исследовано при 14 °C) и короткодневном фотопериоде 12L : 12D (две температуры: 
17 и 26 °C). При температурах ниже 23 °C самки откладывали яйца неохотно, поэтому некоторые 
яйца были получены при 23 и 26 °C, а затем перенесены в более низкие температуры, где и про-
ходило дальнейшее развитие. Поскольку яйца находились внутри листьев и имели малые разме-
ры (около 0.3 × 0.8 мм), зафиксировать вылупление личинок можно было лишь в проходящем 
свете под микроскопом. Поэтому термолабильность развития яиц изучали отдельно на срезан-
ных листьях, помещенных в чашки Петри, и только в длиннодневных условиях, осматривая ли-
стья дважды в сутки. Для остальных особей в эксперименте время вылупления осталось 
неизвестно. Окончив питание, личинки выходили из листа и падали в заранее подставленный 
контейнер с влажными опилками, где впоследствии диапаузировали или окукливались. Выход 
из листа, окукливание и линьку на имаго отмечали ежедневно. Пол имаго не определяли.

Статистический анализ проводили в программной среде R, версия 4.1.1, с помощью пакета 
RStudio (RStudio Team, 2020; R Core Team, 2021).

Влияние температуры и фотопериода на выживаемость оценивали следующим образом. 
Особь, дожившую до окончания стадии, обозначали «1», а погибшую – «0». После этого, ис-
пользуя пакет lme4 (Bates et al., 2015), строили обобщенную линейную смешанную модель с 
биномиальной структурой ошибок и логит-функцией связи. Поскольку особей практически 
всегда держали группами, то группу включали в модель как случайный фактор (случайный ин-
терсепт). Для наглядности выживаемость также выражали через медианный (по всем группам) 
процент особей, успешно завершивших ту или иную стадию.

Для каждой выжившей особи в эксперименте были известны продолжительность стадий яйца, 
личинки, куколки, масса имаго, а также реальная температура, при которой протекало развитие. 
Значения продолжительности развития (D, сут) для анализа были преобразованы в скорости 
(R = 1/D, сут–1). Влияние температуры, фотопериода и пола на скорость развития и массу тела 
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оценивали с помощью линейных моделей в пакете nlme (Pinheiro et al., 2021), указав при необхо-
димости, что дисперсия отличается в каждом температурном режиме (функция varIdent) 
(Pinheiro, Bates, 2000). Для каждого анализа строили две модели: смешанную (с учетом группы 
особей как случайного фактора) и простую (включающую только изучаемые переменные), из 
которых потом выбирали лучшую, исходя из разности информационных критериев Акаике ΔAIC 
(Burnham, Anderson, 2002). Требования гомогенности, линейности и нормальности остатков 
проверяли визуально по соответствующим графикам. Параметры линейной регрессии a и b с их 
ошибками для каждой стадии развития брали из соответствующей модели. Нижний порог разви-
тия вычисляли как –a/b, сумму градусо-дней – как 1/b (Campbell et al., 1974).

Если не указано иное, все количественные результаты в статье приведены в формате «среднее 
арифметическое ± стандартное отклонение».

Фактическая температура содержания насекомых в экспериментах редко отклонялась от уста-
новленных значений более чем на 0.5 °C. Для удобства чтения графиков на рис. 1 и 3 символы 
немного разнесены влево и вправо от установленных целых значений температуры, так что их 
положение по оси абсцисс не строго соответствует реальной температуре за период развития, 
поскольку это не принципиально для иллюстрации наблюдаемых эффектов. Кроме того, чтобы 
не перегружать таблицы 1, 3, 4 и 5, мы не приводим реальные значения температуры для каждой 
стадии в каждом режиме. На рис. 2 положение точек по оси абсцисс принципиально важно для 
иллюстрации результатов регрессионного анализа и потому строго соответствует средней изме-
ренной температуре за период развития.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Chrysomela populi. Всего в эксперименте участвовали 172 кладки, в среднем 
12 кладок на режим. Фактическое число кладок в разных режимах составляло от 9 до 
18 в зависимости от ожидаемой смертности при разных температурах, а также от раз-
мера самих кладок. Яиц в эксперименте в общей сложности было 7102, а средняя 
кладка состояла из 42.8 ± 12.8 яиц (минимум 10, максимум 73). Вылупляемость ли-
чинок из яиц оказалась очень неравномерной, от 0 до 100 % в кладке, однако средне-
режимные показатели варьировали слабо: от 62 (18 °C, 18L : 6D) до 97 % (21 °C, 12L : 
12D). Предварительный обзор данных не выявил заметной связи между процентом 
вылупившихся личинок и условиями содержания (рис. 1, а), поэтому дальнейший 
анализ мы не проводили. Напротив, выживаемость на постэмбриональных стадиях 
явно зависела от условий содержания (рис. 1, б, в). Температура значимо повлияла на 
выживание личинок (обобщенная смешанная линейная модель, LRT χ2 = 784.2, 
p < 0.0001; рис. 1, б) и, в меньшей степени, куколок (χ2 = 11.0, p = 0.0009; рис. 1, в): 
развивающиеся особи лучше выживали при более низких экспериментальных темпе-
ратурах. Фотопериод не оказал значимого влияния на выживание (личинки: χ2 = 1.3, 
p = 0.2; куколки: χ2 = 0.8, p = 0.4).

Отрождение личинок из яиц в кладке было синхронным, поэтому, во избежание 
псевдорепликации, для каждого выводка рассчитывали среднюю продолжительность 
развития, преобразовывали ее в скорость (1/сут) и далее анализировали выборку, со-
ставленную из таких средних. Выборки для личинок и куколок состояли из индивиду-
альных скоростей развития (т. е. без усреднения по группам), а принадлежность особи 
к выводку учитывали, используя смешанную модель. Скорость развития яиц значимо 
зависела от температуры (GLS ANOVA, F1, 157 = 4823.8, p < 0.0001) и на пределе значи-
мости – от фотопериода (F1, 157 = 5.2, p = 0.02), а взаимодействие факторов темпера-
туры и фотопериода было незначимым (F1, 157 = 0.06, p = 0.8).
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Рис. 1. Медианная выживаемость при развитии в разных сочетаниях постоянной температуры 
и фотопериода яиц (а), личинок (б) и куколок (в) Chrysomela populi L.; яиц (г), личинок (д) 

и куколок (е) Cassida vittata Villers; яиц (ж), внутрилистных (з) и почвенных (и) стадий 
Zeugophora subspinosa F.

По горизонтальной оси – температура, °C; по вертикальной оси – доля выживших особей, %. Длина 
светового дня: 1 – 12 ч, 2 – 15 ч, 3 – 18 ч, 4 – 20 ч, 5 – 20 ч (предкуколки), 6 – 20 ч (куколки), 7 – 22 ч.

Для удобства восприятия символы, соответствующие одному температурному режиму, немного разнесены 
вдоль оси температур. Вертикальными отрезками обозначены верхний и нижний квартили.
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При анализе термолабильности развития личинок и куколок и массы тела имаго 
смешанные модели (с учетом кладки как случайного фактора) имели более высокую 
поддержку, чем модели только с фиксированными факторами (температура и фотопе-
риод): в каждом случае величина ΔAIC составляла не менее 120 в пользу смешанной 
модели. Скорость развития личинок зависела от температуры (смешанная линейная 
модель, LRT χ2 = 868.1, p < 0.0001), фотопериода (χ2 = 20.1, p < 0.0001) и взаимодей-
ствия этих двух факторов (χ2 = 23.5, p < 0.0001). Скорость развития куколок сильно 
зависела только от температуры (χ2 = 1002.1, p < 0.0001), а влияние фотопериода 
(χ2 = 5.8, p = 0.02) и взаимодействия температуры с фотопериодом (χ2 = 6.1, p = 0.01) 
было на пределе значимости. Сходная картина была получена и для скорости полного 
развития от яйцекладки до выхода имаго: значимое влияние температуры (χ2 = 1477.7, 
p < 0.0001) и остальные эффекты на пределе значимости (фотопериод: χ2 = 5.5, 
p = 0.02; взаимодействие: χ2 = 3.4, p = 0.06). Масса имаго в среднем составила 96 ± 
12.5 мг и не зависела ни от одного из исследованных факторов (температура: χ2 = 0.5, 
фотопериод: χ2 = 0.03, взаимодействие: χ2 = 0.01, везде p > 0.5).

В целом влияние температуры на развитие было однозначным и предсказуемым: 
чем выше была температура, тем раньше наступала линька на следующую стадию 
(табл. 1), а зависимость скорости развития от температуры в исследованном диапазоне 
была линейной (рис. 2, а, б; табл. 2). Влияние фотопериода было слабым и разнона-
правленным. Если сопоставить продолжительности развития в табл. 1, никаких зако-
номерных различий между фотопериодическими режимами не прослеживается, кроме 
едва заметной и неустойчивой тенденции к более быстрому развитию в двух длинно-
дневных режимах (18 и 22 ч) по сравнению с короткодневным (12 ч). Значения ниж-
него температурного порога и суммы градусо-дней весьма сходны в разных фотопери-
одических условиях (табл. 2), хотя развитие при 22 ч света в сутки отличается более 
высокими порогами. Если исключить данные, полученные при экстремально длинно-
дневном 22-часовом фотопериоде, статистическая значимость влияния фотопериода 
на скорость развития существенно ослабевает (кладки яиц: GLS ANOVA F1, 106 = 0.6, 
p = 0.4; личинки: LRT χ2 = 5.9, p = 0.02; куколки: χ2 = 2.1, p = 0.1; полное развитие: 
χ2 = 0.0, p > 0.9), как и значимость взаимодействия факторов температуры и фотопе-
риода (личинки: χ2 = 4.5, p = 0.03; куколки: χ2 = 1.9, p = 0.2; полное развитие: χ2 = 0.8, 
p = 0.4). Можно заключить, что обнаруженное влияние фотопериода не только ни-
чтожно мало, но и почти целиком сводится к реакции личинок на слишком длинный 
световой день, с которым они никогда не встречаются в природе.

Cassida vittata. В общей сл ожности в экспери менте участвовало 2277 яиц и 292 ли-
чинки первого возраста. Самки этого вида щитоносок откладывают яйца по одному, 
что снимает проблему возможных различий между кладками, существующую у 
Chrysomela populi, но поскольку яйца, собранные одновременно, инкубировали в 
одной чашке, случайным фактором в смешанных моделях выступала дата сбора. При 
анализе выживания яиц смешанная модель имела значительно более высокую под-
держку, чем модель, включающая только факторы температуры и фотопериода 
(ΔAIC = 44.5). Впрочем, выживание яиц не зависело ни от фотопериода (обобщенная 
смешанная линейная модель, LRT χ2 = 2.1, p = 0.2), ни от температуры (χ2 = 3.2, 
p = 0.08) (рис. 1, г).

При анализе выживания личинок и куколок мы использовали группирование особей 
по отдельным растениям свеклы в качестве случайного фактора, но для обеих стадий 
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смешанная модель оказалась статистически равносильна более простой модели, вклю-
чающей только фиксированные факторы (ΔAIC = 2), поэтому мы выбрали последнюю. 
Выживание личинок C. vittata зависело от температуры (обобщенная линейная мо-
дель, LRT χ2 = 13.3, p = 0.0003), но не от фотопериода (χ2 = 2.7, p = 0.1), а выживание 
куколок не зависело от обоих факторов (температура: χ2 = 3.3, p = 0.07; фотопериод: 
χ2 = 0.2, p = 0.7). Как видно на рис. 1, д, выживаемость личинок была тем выше, чем 
выше температура, при которой протекало их развитие. Такая же тенденция просле-
живается и у куколок (рис. 1, е), но, по-видимому, небольшое число особей в экспери-
менте (табл. 3) и значительный разброс данных не позволяют подтвердить эту тен-
денцию статистически. Как личинки, так и куколки в целом лучше выживали в 

Таблица 1. Продолжительность развития Chrysomela populi L. (средняя ± стандартное от-
клонение, сут) при разных сочетаниях температуры и фотопериода

Стадия Фото-
период, ч

Температура, °C

16 18 21 24 27

Яйцо 
(кладки) 

12 10.8 ± 0.56 
(12)

7.9 ± 0.45 (8) 5.8 ± 0.25 
(12)

4.7 ± 0.33 
(11)

4.0 ± 0.41 
(16)

18 10.4 ± 0.63 
(9)

8.3 ± 0.34 
(11)

5.9 ± 0.52 
(11)

4.4 ± 0.22 (9) 3.9 ± 0.23 
(11)

22 10.3 ± 0.50 
(8)

8.5 ± 0.32 (8) 5.7 ± 0.29 
(12)

4.7 ± 0.29 
(11)

3.9 ± 0.39 
(12)

Личинка 12 23.0 ± 1.35 
(194)

18.1 ± 0.62 
(173)

13.2 ± 0.58 
(324)

10.3 ± 0.53 
(76)

9.3 ± 0.67 
(68)

18 22.6 ± 1.27 
(156)

18.3 ± 2.36 
(164)

13.5 ± 0.64 
(266)

10.0 ± 0.39 
(96)

9.0 ± 0.51 
(63)

22 21.8 ± 1.24 
(170)

17.9 ± 0.87 
(192)

12.9 ± 0.74 
(171)

10.6 ± 0.80 
(120)

8.7 ± 0.69 
(18)

Куколка 12 10.1 ± 0.33 
(176)

7.7 ± 0.39 
(162)

5.6 ± 0.27 
(302)

4.2 ± 0.36 
(66)

3.5 ± 0.27 
(52)

18 9.6 ± 0.30 
(135)

7.7 ± 0.31 
(152)

5.6 ± 0.33 
(256)

4.1 ± 0.23 
(81)

3.5 ± 0.30 
(56)

22 9.5  ± 0.28 
(155)

7.7 ± 0.31 
(189)

5.5 ± 0.24 
(156)

4.2 ± 0.29 
(105)

3.3 ± 0.35 (9)

Полное 
развитие

12 43.7 ± 1.46 
(176)

33.7 ± 0.59 
(162)

24.5 ± 0.59 
(302)

18.9 ± 0.44 
(66)

16.5 ± 0.71 
(52)

18 42.6 ± 1.46 
(135)

34.3 ± 2.14 
(152)

24.9 ± 0.64 
(256)

18.5 ± 0.40 
(81)

16.2 ± 0.70 
(56)

22 41.5 ± 1.42 
(155)

34.1 ± 0.83 
(189)

24.0 ± 0.86 
(156)

19.4 ± 0.88 
(105)

15.7 ± 0.91 
(9)

П р и м е ч а н и е. Числа в скобках означают количество кладок или особей в режиме.
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Таблица 2. Параметры термолабильности развития исследованных видов жуков

Стадия Фотопериод, 
ч

Параметры линейной регрессии 
(± стандартная ошибка) Нижний 

порог 
развития, °C

Сумма 
градусо-

дней, 
°C × сутa, сут–1 b, °C–1 × сут–1

Chrysomela populi
Яйцо (клад-

ки) 
12 ˗0.157 ± 0.0069 0.0157 ± 0.00037 10.0 63.9
18 ˗0.163 ± 0.0072 0.0159 ± 0.00038 10.2 62.9
22 ˗0.162 ± 0.0080 0.0157 ± 0.00043 10.3 63.7

Личинка 12 ˗0.061 ± 0.0008 0.0065 ± 0.00004 9.4 153.8
18 ˗0.060 ± 0.0009 0.0065 ± 0.00005 9.3 154.9
22 ˗0.063 ± 0.0011 0.0066 ± 0.00006 9.5 151.2

Куколка 12 ˗0.164 ± 0.0018 0.0164 ± 0.00010 10.0 60.9
18 ˗0.163 ± 0.0022 0.0164 ± 0.00012 9.9 61.0
22 ˗0.171 ± 0.0022 0.0168 ± 0.00013 10.2 59.5

Полное раз-
витие

12 ˗0.035 ± 0.0003 0.0036 ± 0.00001 9.6 278.3
18 ˗0.033 ± 0.0003 0.0035 ± 0.00002 9.5 286.7
22 ˗0.037 ± 0.0004 0.0037 ± 0.00002 10.0 270.3

Cassida vittata
Яйцо 12 ˗0.184 ± 0.0016 0.0153 ± 0.00010 12.0 65.3

15 ˗0.185 ± 0.0018 0.0154 ± 0.00011 12.0 65.0
Личинка 12 ˗0.054 ± 0.0041 0.0051 ± 0.00018 10.7 198.0

15 ˗0.059 ± 0.0046 0.0053 ± 0.00020 11.2 190.4
Куколка 12 ˗0.254 ± 0.0154 0.0190 ± 0.00071 13.4 52.5

15 ˗0.225 ± 0.0085 0.0177 ± 0.00050 12.7 56.5
Личинка + 

куколка
12 ˗0.049 ± 0.0029 0.0041 ± 0.00013 11.8 242.2
15 ˗0.049 ± 0.0026 0.0041 ± 0.00011 11.8 241.8

Chrysolina hudsonica

Яйцо 18 ˗0.059 ± 0.0011 0.0091 ± 0.00007 6.6 110.4
Личинка 18 ˗0.024 ± 0.0007 0.0039 ± 0.00004 6.0 253.2
Куколка 18 ˗0.067 ± 0.0011 0.0098 ± 0.00008 6.8 101.7
Полное раз-

витие
18 ˗0.014 ± 0.0003 0.0022 ± 0.00002 6.4 461.3

Zeugophora subspinosa

Яйцо 20 ˗0.067 ± 0.0106 0.0093 ± 0.00056 7.3 107.9
Яйцо + пи-

тающаяся 
личинка

20 ˗0.015 ± 0.0035 0.0027 ± 0.00016 5.5 370.1

Куколка 20 ˗0.012 ± 0.0022 0.0038 ± 0.00013 3.2 266.6
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короткодневных условиях (12 ч), чем в длиннодневных (15 ч), но и эти различия тоже 
невелики на фоне общей вариабельности данных (рис. 1, д, е).

В связи с тем, что в фототермостатах находились живые растения в горшках, нам 
пришлось отказаться от системы вентиляции, которая выравнивала бы температуру по 
всему объему камеры. Это позволило поддерживать более высокую относительную 
влажность (около 50 %) и более рационально использовать ограниченный объем. При 
этом, однако, температура в разных частях фототермостата могла отличаться на 0.5–
1.5 °C, поэтому фактическая температура развития С. vittata иногда существенно от-
личалась от установленных значений, а, следовательно, вносила дополнительный 
«шум» в полученные значения скорости развития.

Скорость развития яиц, личинок и куколок C. vittata линейно зависела от темпера-
туры в исследованном диапазоне: чем выше была температура, тем пропорционально 
быстрее было развитие (рис. 2, в). Термолабильность развития яиц (табл. 2 и 3) анали-
зировали с помощью смешанной модели, где, как и в случае с выживанием, в качестве 
случайного фактора была дата откладки (и такая модель имела более высокую под-
держку, чем модель без случайного фактора c ΔAIC = 43.5). Скорость развития яиц 
значимо зависела от температуры (LRT χ2 = 265.8, p < 0.0001), а влияние фотопериода 
было незначимо, как и влияние взаимодействия двух этих факторов (χ2 = 0.2, p = 0.7 
в обоих случаях).

При анализе развития личинок и куколок мы также использовали группирование 
особей по кормовым растениям в качестве случайного фактора, и смешанные модели 
лучше описывали наблюдаемые данные, чем модели, включающие только фиксиро-
ванные факторы (ΔAIC > 15). Пол не повлиял на скорость развития ни сам по себе, ни 

Таблица 3. Продолжительность развития Cassida vittata Villers (средняя ± стандартное 
отклонение, сут) при разных сочетаниях температуры и фотопериода

Стадия Фото-
период, ч

Температура, °C

16 19 22 25 28

Яйцо (от-
дельный 
экспери-
мент)

12 15.6 ± 0.86 
(231)

10.2 ± 1.21 
(162)

6.6 ± 0.69 
(237)

5.5 ± 0.81 
(321)

4.0 ± 0.49 
(359)

15 15.5 ± 0.99 
(266)

– 6.8 ± 0.66 
(280)

– 4.0 ± 0.40 
(283)

Личинка 12 32.8 ± 2.42 
(32)

23.1 ± 2.21 
(40)

17.9 ± 1.16 
(38)

13.9 ± 1.15 
(37)

11.6 ± 0.79 
(43)

15 34.8 ± 3.09 
(30)

– 19.3 ± 2.30 
(34)

– 11.1 ± 0.62 
(38)

Куколка 12 14.8 ± 1.10 
(31)

9.9 ± 0.82 
(33)

6.2 ± 0.59 
(35)

4.5 ± 0.44 
(32)

3.1 ± 0.48 
(41)

15 16.1 ± 0.97 
(24)

– 6.5 ± 0.71 
(28)

– 3.3 ± 0.58 
(38)

П р и м е ч а н и е. Числа в скобках означают количество особей.
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Рис. 2. Температурные нормы преимагинального развития: личинки Chrysomela populi L. при 
трех фотопериодах (а) и полное развитие этого вида (б); постэмбриональное развитие Cassida 

vittata Villers при двух фотопериодах (в); личинки Chrysolina hudsonica Brown при 
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во взаимодействии с другими факторами (данные не приводим). Скорость развития 
личинок значимо зависела от температуры (LRT χ2 = 11.7, p < 0.0001), но не зависела 
от фотопериода и взаимодействия этих двух факторов (в обоих случаях χ2 = 0.6, 
p = 0.4). В абсолютных значениях короткодневный фотопериод несколько ускорял 
личиночное развитие при 16 и 22 °C, но замедлял при 28 °C по сравнению с развитием 
в длиннодневных условиях, хотя все эти различия не превышали стандартное откло-
нение (см. табл. 3) и могли объясняться вышеупомянутой неоднородностью темпера-
туры внутри фототермостатов. Скорость развития куколок значимо зависела от темпе-
ратуры (χ2 = 14.1, p = 0.0002) и не обнаружила значимой зависимости ни от 
фотопериода (χ2 = 0.2, p = 0.7), ни от взаимодействия факторов фотопериода и темпе-
ратуры (χ2 = 0.3, p = 0.6), хотя в короткодневных условиях развитие было немного 
быстрее (см. табл. 3). Параметры линейной регрессии, описывающей зависимость 
скорости развития всех стадий от температуры, были практически одинаковы при 
двух фотопериодах (см. табл. 2; рис. 2, в).

Влияние температуры, фотопериода и пола на массу имаго анализировали с по-
мощью модели без случайных факторов, так как она была статистически равносильна 
(ΔAIC = 2) более сложной смешанной модели, а результаты обеих моделей были 
сходны. Масса имаго значимо зависела только от пола (GLS ANOVA, F1, 254 = 173.9, 
p < 0.0001) и от взаимодействия факторов пола и температуры (F1, 254 = 10.2, p < 0.002). 
Самки C. vittata были крупнее самцов (9.96 ± 1.11 мг и 8.38 ± 1.05 мг соответственно), 
а значимое взаимодействие факторов выражалось в том, что половой диморфизм по 
массе тела был тем лучше выражен, чем выше была температура содержания преима-
гинальных стадий (рис. 3, а).

Chrysolina hudsonica. Независимо от температуры инкубации больше половины 
яиц как в эксперименте, так и в лабораторной культуре по неясной причине погибали 
в первые же дни и, вероятно, были не оплодотворены, поэтому оценить реальную вы-
живаемость эмбрионов было невозможно. В общей сложности в эксперименте уча-
ствовало 628 личинок первого возраста, из которых до стадии имаго дожили 276. 
Ввиду малого размера групп, которыми содержали личинок, и в целом сравнительно 
небольшого объема выборки все статистические анализы проводили без учета слу-
чайных факторов – тем более что смешанные модели описывали данные не лучше 
(ΔAIC = 2) и давали сходный результат. Выживаемость личинок и куколок была мак-
симальной при 11–25 °C, несколько снижаясь при более высокой и более низкой экс-
периментальной температуре, но обобщенная линейная модель не показала значимого 
влияния температуры на выживание (личинки: LRT χ2 = 2.7, p = 0.1; куколки: LRT χ2 = 
0.4, p = 0.5). Влияние фотопериода на выживание личинок и куколок при двух иссле-
дованных температурах (15 и 25 °C) также было незначимо (личинки: LRT χ2 = 2.1, 

длиннодневном фотопериоде (г); внутрилистные стадии Zeugophora subspinosa F. при 
длиннодневном фотопериоде (д).

По горизонтальной оси – температура, °C; по вертикальной оси – скорость развития, сут-1. Длина светового 
дня: 1 – 12 ч, 2 – 14 ч, 3 – 15 ч, 4 – 18 ч, 5 – 20 ч, 6 – 22 ч.

Линии регрессии построены по всему массиву индивидуальных скоростей развития, точки с 
вертикальными отрезками обозначают средние значения со стандартными отклонениями и приведены для 
наглядности. Данные на рис. (г) и (д), полученные при короткодневных фотопериодах, не использовались в 

регрессионном анализе.
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p = 0.1; куколки: LRT χ2 = 0.4, p = 0.5). В среднем по всем режимам выживаемость ли-
чинок и куколок составила 41 и 93 % соответственно (ср. число яиц, личинок и ку-
колок в табл. 4). Chrysolina hudsonica оказался способен завершать развитие в ши-
роком диапазоне постоянных температур от 8 до 27 °C, хотя особи, успешно 
перелинявшие на имаго при 8 °C, все же имели недоразвитые надкрылья и конечности. 
При самой высокой температуре 29 °C изначально было лишь 4 личинки и все они 
погибли, не окуклившись.

Между самками и самцами не обнаружено различий в скорости развития, поэтому 
все дальнейшие анализы проведены на объединенной выборке. Скорость развития 
всех стадий Chrysolina hudsonica значимо зависела от температуры (однофакторный 
GLS ANOVA, яйца: F1, 604 = 17076, p < 0.0001; личинки: F1, 244 = 7827, p < 0.0001; ку-
колки: F1, 230 = 16820, p < 0.0001; см. табл. 4). Влияние фотопериода на развитие яиц и 
куколок при 15 и 25 °C оказалось незначимым (яйца: F1, 331 = 0.3, p = 0.6; куколки: F1, 

106 = 0.7, p = 0.4), как и взаимодействие факторов фотопериода и температуры для всех 
стадий (яйца: F1, 331 = 2.3, p = 0.1; личинки: F1, 113 = 0.6, p = 0.4; куколки: F1, 106 = 0.9, 
p = 0.3). Фотопериод значимо, но слабо повлиял на скорость развития личинок (F1, 113 = 
7.9, p = 0.006): в условиях короткого дня (14 ч) личинки развивались немного дольше. 
Влияние фотопериода на общую скорость развития от яйца до имаго было ожидаемо 
еще слабее и на пределе значимости (F1, 106 = 5.1, p = 0.03). Несмотря на широкий тем-

Рис. 3. Масса тела имаго  Cassida vittata Villers (а) и Chrysolina hudsonica Brown (б), 
развивавшихся при разных сочетаниях температуры и фотопериода.

По горизонтальной оси – температура, °C; по вертикальной оси – масса, мг. 1 – 12 ч света в сутки, самки; 
2 – 12 ч, самцы; 3 – 15 ч, самки; 4 – 15 ч, самцы; 5 – 14 ч, самки; 6 – 14 ч, самцы; 7 – 18 ч, самки; 

8 – 18 ч, самцы.

Символы, соответствующие одному температурному режиму, немного разведены в стороны вдоль оси 
абсцисс. Вертикальными отрезками обозначены стандартные отклонения.
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пературный диапазон, использованный в эксперименте, скорость развития не обнару-
жила существенных отклонений от линейной зависимости (см. табл. 2, рис. 2, г).

На массу имаго значимо повлияли температура (F1, 102 = 14.6, p = 0.0002) и пол 
(F1, 102 = 234.1, p < 0.0001), а также, на пределе значимости, – фотопериод (F1, 102 = 6.0, 
p = 0.02). Самки были значительно крупнее самцов, и масса взрослых особей обоих 
полов была тем больше, чем выше температура в период развития. Различия по массе 
имаго между фотопериодическими режимами были очень малы и неоднозначны 
(рис. 3, б).

Zeugophora subspinosa. В эксперименте по изучению термолабильности эмбрио-
нального развития (в срезанных листьях) исходно было 92 яйца, а в эксперименте с 
полным развитием (в живых листьях саженцев тополя) – 499 яиц. Смешанная модель, 
описывающая зависимость выживания яиц от температуры инкубации в отдельном 
эксперименте со срезанными листьями, была статистически неотличима (ΔAIC = 0.2) 
от более простой модели без учета группы (листа) как случайного фактора, поэтому в 
итоговом анализе мы использовали последнюю. Выживание яиц Z. subspinosa в иссле-
дованном диапазоне не зависело от температуры (обобщенная линейная модель, LRT 
χ2 = 0.02, p = 0.9), и вылупляемость варьировала в разных режимах от 53 до 79 % 
(рис. 1, ж). Напротив, в эксперименте с живыми растениями простые обобщенные 
линейные модели имели более слабую поддержку (ΔAIC > 3), чем смешанные модели, 
где в качестве случайного фактора была указана принадлежность к группе особей, 
развивавшихся в одном листе. Выживание яиц и личинок внутри листьев зависело от 
температуры на пределе значимости (обобщенная смешанная линейная модель, 
LRT χ2 = 4.0, p = 0.045) и не зависело от фотопериода (χ2 = 1.6, p = 0.2). Выживаемость 
была максимальной при 23 °C и длинном дне, а при остальных сочетаниях темпера-
туры и фотопериода оказалась в 2–4 раза ниже (рис. 1, з). Дальнейший анализ выжива-
емости был возможен только для длиннодневных условий. Короткодневные условия 
вызвали диапаузу на стадии предкуколки (т. е. части последнего личиночного воз-
раста, которую особь проводит, не питаясь, в подземной колыбельке), а поскольку за-
дачей работы было исследование именно активного развития, выживаемость в период 
покоя у данного вида мы не изучали. В длиннодневных условиях выживание поч-
венных стадий не зависело от температуры (обобщенные смешанные линейные мо-
дели, предкуколки: LRT χ2 = 1.6, p = 0.2; куколки: χ2 = 0.2, p = 0.7) и доля выживших 
варьировала от 33 до 50 % (рис. 1, и).

Скорость развития яиц и в целом внутрилистных стадий значимо зависела от темпе-
ратуры, причем смешанные модели здесь также имели более высокую поддержку, чем 
модели без случайных факторов (ΔAIC > 29) (смешанная линейная модель, яйца 
Z. subspinosa в срезанных листьях: χ2 = 44.7, p < 0.0001; яйца + питающиеся личинки в 
живых листьях: χ2 = 79.5, p < 0.0001). Влияние фотопериода на суммарную скорость 
развития внутрилистных стадий (яйца и личинки) было слабым и неоднозначным. 
Смешанная модель показала, что влияние и фотопериода как такового, и его взаимо-
действия с температурой находится на пределе значимости (χ2 = 3.6, p = 0.06 и χ2 = 4.2, 
p = 0.04, соответственно). При 17 °C влияние фотопериода явно отсутствовало, а при 
26 °C наблюдалось некоторое ускорение развития в короткодневных условиях по срав-
нению с длиннодневными (табл. 5), однако результаты регрессионного анализа 
(рис. 2, д) показывают, что «короткодневные» данные вполне укладываются в «длин-
нодневную» норму реакции. Даже если фотопериод и повлиял на скорость развития 
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минирующих личинок, этот эффект был очень слаб и его затруднительно обнаружить 
на небольшой выборке. Тем не менее, длина дня, при которой развивались личинки, 
несомненно повлияла на дальнейший онтогенез.

Термолабильность развития предкуколок, развития куколок и массы имаго лучше 
(или, во всяком случае, не хуже) описывали простые модели без случайных факторов 
с ΔAIC ≈ 4 в пользу простой или смешанной модели, что неудивительно, если учесть 
небольшое количество особей в эксперименте, доживших до данных стадий. Скорость 
развития предкуколок в длиннодневных условиях (20 ч) не зависела от температуры 
(GLS ANOVA: F1, 45 = 2.9, p = 0.1): продолжительность этого периода заметно варьиро-
вала внутри каждого режима, но в среднем оказалась сходной, составив 2.5 недели 
при 20 °C и около трех недель при остальных температурах (табл. 5). При 17 °C и 12 ч 
света в сутки развитие всех 18 предкуколок в эксперименте остановилось, что мы ин-
терпретируем как диапаузу. При 26 °C и 12 ч окуклились только 4 особи из 20 (табл. 5), 
а остальные также диапаузировали. Развитие куколок в длиннодневных 
условиях значимо зависело от температуры инкубации (F1, 23 = 828, p < 0.0001). В от-
личие от предкуколок, скорость развития яиц, питающихся личинок, а также и куколок 
зависела от температуры линейно (рис. 2, д; см. табл. 2 и 5). Масса имаго оказалась 
тем выше, чем ниже была температура содержания преимагинальных стадий: 

Таблица 5. Продолжительность развития Zeugophora subspinosa F. (средняя ± стандартное 
отклонение, сут) при разных сочетаниях температуры и фотопериода

Стадия
Фото-

период, 
ч

Температура, °C

14 17 20 23 26

Яйцо (отдельный 
эксперимент)

20 14.6 ± 1.52 
(16)

11.4 ± 0.44 
(22)

8.7 ± 0.44 
(22)

6.8 ± 0.34 
(15)

5.7 ± 0.60 
(17)

Яйцо + питающаяся 
личинка

12 – 33.0 ± 3.49 
(18)

– – 17.7 ± 1.68 
(20)

20 – 32.3 ± 0.82 
(8)

25.7 ± 2.87 
(25)

21.1 ± 1.88 
(42)

19.0 ± 2.61 
(34)

Предкуколка 12 – – – – 27.6 ± 10.59 
(4)

20 – 21.6 ± 2.05 
(4)

17.3 ± 3.66 
(14)

20.2 ± 6.02 
(20)

20.7 ± 5.46 
(9)

Куколка 12 – – – – 11.5 ± 0.56 
(2)

20 – 20.0 ± 0.06 
(2)

15.7 ± 0.81 
(6)

13.6 ± 1.37 
(9)

11.9 ± 0.58 
(8)

П р и м е ч а н и е. Числа в скобках означают количество особей.
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в сред нем 2.6 мг при 26 °C, 2.8 мг при 23 °C, 2.2 мг при 20 °C, и 3.1 мг при 17 °C, 
и, несмотря на явное отклонение при 20 °C, в целом влияние температуры на массу 
было высоко значимо (F1, 23 = 30.8, p < 0.0001).

ОБСУЖДЕНИЕ

Мы исследовали одновременное влияние постоянной температуры и постоянного 
фотопериода на скорость преимагинального развития и массу тела имаго у четырех 
видов хризомелоидных жуков, обитающих в разных природных зонах. Chrysolina 
hudsonica населяет тундры и лесотундры северной Канады и Аляски (Brown, 1962; 
Silfverberg, 1994), Chrysomela populi и Z. subspinosa – транспалеарктические виды, 
распространенные от таежной зоны до степей (Bieńkowski, 2004), a ареал Cassida 
vittata хоть и простирается через всю Евразию с запада на восток, но наиболее обычен 
этот вид в Средиземноморье, где сильно вредит посевам свеклы (Menozzi, 1930; 
Warchałowski, 2000; Snaiki et al., 2007; El-Dessouki et al., 2014).

Ни у одного из изученных видов фотопериод не повлиял значимо на выживаемость, 
у C. vittata не обнаружено влияния фотопериода на скорость развития, у Chrysomela 
populi и C. vittata – на массу тела. Влияние фотопериодических условий на скорость 
развития у Chrysomela populi, C. vittata и Z. subspinosa и на массу тела у Chrysolina 
hudsonica ничтожно в абсолютных показателях, даже когда оно близко к пределу ста-
тистической значимости (см. табл. 1, 3, 4, 5; рис. 3). У Z. subspinosa фотопериод вызы-
вает качественную фенотипическую пластичность (индуцирует личиночную диа-
паузу), но существенно не влияет на такой количественный признак, как скорость 
активного развития личинок.

Выживаемость в разных экспериментальных режимах показывает, что четыре ис-
следованные популяции занимают разные температурные ниши, закономерно сменя-
ющие друг друга с севера на юг. Самый северный вид – субарктический Chrysolina 
hudsonica – явный температурный генералист, выживаемость которого слабо варьи-
рует в широком температурном диапазоне, что может быть адаптивно в резко конти-
нентальном климате побережий Гудзонова залива. Петербургскую популяцию 
Zeugophora subspinosa мы исследовали при меньшем числе температур, что, конечно, 
ограничивает возможности для сравнения, но выживаемость данной популяции также 
мало зависит от температуры содержания, хотя у яиц и личинок, по-видимому, име-
ется термический оптимум около 23 °C (см. рис. 1, ж–и). У обеих популяций значения 
нижнего температурного порога развития меньше (см. табл. 2), чем у более южных 
Chrysomela populi и Cassida vittata. Выживаемость у Chrysomela populi в целом макси-
мальна при температурах от 21 °C и ниже, а у C. vittata – выше 22 °C (см. рис. 1, а–е). 
Вероятно, такое возрастание стенотермности к югу объясняется тем, что в более те-
плом климате, во-первых, выше биоразнообразие и сильнее межвидовая конкуренция, 
что способствует большей специализации и разделению ниш, в том числе темпера-
турных. Во-вторых, возможностей для такого разделения ниш в теплом климате тоже 
больше как во времени (через сезонную приуроченность стадий жизненного цикла), 
так и в пространстве (через предпочтение определенных микроместообитаний). 
В более суровом и холодном климате, напротив, представляется оптимальным полнее 
использовать все имеющиеся ресурсы, т. е. быть генералистом. Самая южная из иссле-
дованных популяций – марокканская C. vittata – имеет и самые большие значения 
нижнего температурного порога развития (см. табл. 2). Корреляция массы имаго с 
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температурой, напротив, не связана с географическим происхождением популяции: у 
обоих полов Chrysolina hudsonica и самок C. vittata имаго тем крупнее, чем выше тем-
пература содержания преимагинальных стадий (см. рис. 3), у Z. subspinosa (пол не 
определяли) и самцов C. vittata – наоборот, а у Chrysomela populi (пол также не опре-
деляли) масса не зависит от температурных условий развития.

Среди всех изученных популяций только для марокканской C. vittata точно известно 
ежегодное число поколений: на приатлантической равнине Гарб, где мы собирали ма-
териал для экспериментов, имаго выходят из диапаузы в декабре–январе, а в мае–июне 
жуки нового поколения уходят в облигатную диапаузу (Hilal, Smlali, 1992; Hmimina, 
Bendahou, 2015), т. е. развитие моновольтинное. Насколько нам известно, фенологию 
Chrysolina hudsonica никто специально не изучал, но очень короткое и прохладное 
лето в канадской Субарктике, относительно долгое развитие у этого листоеда (табл. 4) 
и продолжительная диапауза имаго (см. «Материал и методика») свидетельствуют о 
моновольтинном цикле. Брянская популяция Chrysomela populi, по косвенным 
данным, развивается в двух поколениях за сезон (литература по фенологии географи-
ческих популяций этого и близких видов обобщена ранее: Kutcherov et al., 2011).

Опубликованные данные по вольтинизму и зимующей стадии Z. subspinosa противо-
речивы. Британские популяции моновольтинны и зимуют на стадии имаго (Cox, 1976), 
сибирские – также моновольтинны, но зимуют в почве на стадии личинки (Дубешко, 
Медведев, 1989). Недавние наблюдения в Екатеринбурге (Богачева, Замшина, 2010) и 
Уфе (Муравицкий, 2015) согласуются с данными из Великобритании: личинки оку-
кливаются в середине лета и в августе наблюдается второй пик численности имаго, 
причем по крайней мере в Уфе жуки нового поколения приступают к яйцекладке. 
Наши экспериментальные результаты отчасти уточняют сезонный цикл Z. subspinosa: 
развитие личинок петербургской популяции в длиннодневных условиях приводит к 
выходу имаго в том же сезоне, а в короткодневных условиях значительная часть ли-
чинок (вплоть до 100 % при низкой температуре) уходит в диапаузу, откладывая до 
весны окукливание и линьку на имаго. Важно отметить, что продолжительность 
стадии предкуколки сопоставима с длительностью всего предыдущего развития и 
практически не зависит от температуры (см. табл. 5), что указывает на наличие пе-
риода покоя. Иными словами, у предкуколок исходно имеется предрасположенность к 
неглубокому летнему покою, который переходит в глубокую зимнюю диапаузу, если 
личинка до этого питалась в короткодневных условиях, особенно при низкой темпера-
туре (о соотношении летней и зимней диапауз у насекомых см.: Саулич, Мусолин, 
2017). Таким образом, в разных частях ареала, а также в особенно теплые или хо-
лодные годы Z. subspinosa может зимовать либо на стадии имаго, либо на стадии ли-
чинки. Для получения более подробной картины сезонного цикла этого вида нужны 
специальные эксперименты с манипуляцией фототермическими условиями на протя-
жении периода развития личинок из разных популяций.

Жизненный цикл у Cassida vittata протекает на фоне растущей длины светового дня, 
так что длинный день (15 ч света в сутки) сигнализирует об окончании благоприят-
ного сезона, у остальных видов – на фоне сначала растущей и достигающей макси-
мума длины дня (18–22 ч), а затем убывающей, так что короткодневные фотопериоды 
(14–12 ч) служат сигналами надвигающейся зимы. Экспериментальные температуры 
и фотопериоды в наших экспериментах были подобраны индивидуально для каждого 
вида, чтобы максимально соответствовать климату в исходном местообитании. Един-
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ственным исключением было использование 22-часовой световой фазы в экспери-
менте с Chrysomela populi, так как нам было интересно реплицировать ранее прове-
денный эксперимент (Kutcherov et al., 2011). Впрочем, все влияние такого экстремально 
длинного дня свелось к чуть более быстрому и термолабильному развитию (см. 
табл. 1; рис. 2, б) и несколько повышенной смертности личинок и куколок при 27 °C 
(см. рис. 1, б, в). Наши предыдущие данные по другому листоеду, брянской популяции 
Gastrophysa viridula (DeGeer), также полученные при 22 ч света в сутки, практически 
совпадают с данными для чешской популяции, полученными при 18-часовом фотопе-
риоде (Honěk et al., 2003; Кучеров, Кипятков, 2011).

Таким образом, четыре вида жуков-листоедов, обитающих в разных климатических 
условиях, с разными сезонными циклами, кормовыми растениями и температурными 
фенотипами (порогами, оптимумами, термолабильностью), развиваются в природе 
при естественных сезонных изменениях длины светового дня, но в эксперименте ско-
рость их развития и итоговая (имагинальная) масса тела оказываются нечувствитель-
ными или крайне слабо чувствительными к фотопериоду. При этом в тех же или 
сходных по климату географических районах обитают виды насекомых, в том числе 
жуков, у которых скорость развития и/или масса тела, а также термолабильность этих 
признаков зависят от длины дня (Лопатина и др., 2011; Гусев, Лопатина, 2018; 
Kutcherov et al., 2018; Лопатина, Гусев, 2019). Однако известны и примеры отсутствия 
влияния фотопериода на температурные нормы развития и/или массы тела (Кучеров, 
Кипятков, 2011; Pazyuk et al., 2014). В чем может быть причина такой фотопериодиче-
ской стабильности?

Во-первых, признак может не эволюционировать из-за отсутствия необходимой на-
следственной изменчивости или фенотипической пластичности, особенно вблизи 
границ ареала (Takahashi et al., 2016). В целом, как показывают эксперименты по 
оценке внутрипопуляционной изменчивости (Parker, 1984) и искусственному отбору 
(Chippindale et al., 1997), особи насекомых широко варьируют по скорости развития, и 
эти различия имеют как генетическую, так и модификационную составляющую. 
Иными словами, скорость развития не фиксирована и может различаться как у разных 
генотипов, так и у одного генотипа в зависимости от условий, и поэтому отсутствие 
исходного материала для естественного отбора кажется маловероятным. Кроме того, в 
нашем предыдущем эксперименте с брянской популяцией Chrysomela populi 
(Kutcherov et al., 2011) было обнаружено влияние фотопериода и на термолабильность 
развития, и на массу тела, т. е. по крайней мере у этой популяции есть соответству-
ющий запас фенотипической пластичности. Эксперименты различались тем, что в 
первой работе личинок выкармливали смесью листьев разного возраста (мягких и 
жестких), что привело к избыточной смертности, а в данной работе мы более строго 
контролировали качество корма, исключив из рациона жесткие листья. Такое изме-
нение методики позволило повысить выживаемость, но нивелировало эффект фотопе-
риода. Одновременное влияние пищи и длины дня на термолабильность преимаги-
нального развития Chrysomela populi стало темой следующего проведенного нами 
эксперимента (Kutcherov, Lopatina, в печати).

Во-вторых, даже при наличии необходимой изменчивости признак может не эволю-
ционировать, если не вносит существенного вклада в приспособленность (Lahti et al., 
2009), и тогда фотопериодическая пластичность скорости развития или массы тела 
может не поддерживаться отбором по причине ее ненадобности. Для точной оценки 
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адаптивности фотопериодической пластичности необходимы наблюдения в полевых 
или полуестественных условиях, а также лабораторные эксперименты с разными по-
пуляциями. Например, наши эксперименты с чешуекрылыми Aglais io (L.) и Loxostege 
sticticalis (L.) показали, что фотопериодическая пластичность скорости и термола-
бильности развития у одних популяций выражена, а у других – практически отсут-
ствует (Рыжкова, Лопатина, 2015а, 2015б; Kutcherov et al., 2015). Таким образом, фото-
периодическая стабильность температурных норм развития у четырех исследованных 
видов хризомелоидных жуков может быть лишь свойством конкретных популяций, в 
которых по той или иной причине отбор на скорость развития ослаблен, и не наблю-
даться в других частях ареала.

В-третьих, вызванное фотопериодом ускорение, замедление развития или изме-
нение термолабильности (т. е. наклона нормы реакции по отношению к оси темпе-
ратур) может повышать приспособленность особи к климатическим факторам, но 
приводить к негативным скоррелированным изменениям. Например, в случаях, когда 
зимовка возможна лишь на строго определенной стадии, форсированное развитие при 
позднесезонном фотопериоде может быть сопряжено с негативными последствиями 
для будущего выживания и размножения особи, такими как физиологические на-
руше ния или дефицит запасных веществ (Gotthard, 2001).

В-четвертых, эксперименты в константных условиях лишь приблизительно модели-
руют процессы, протекающие в естественной среде, где и температура, и длина дня, и 
прочие факторы непостоянны во времени и неоднородны в пространстве. Так, наблю-
даемое нами статистически значимое, но чрезвычайно слабое влияние фотопериода 
(см. также: Kutcherov et al., 2015, 2019; Лопатина и др., 2020) может быть отголоском 
более сильных реакций, которые проявились бы, например, если бы насекомое испы-
тывало значительные ночные понижения температуры и/или постепенное изменение 
длины светового дня.

Таким образом, когда у насекомого отсутствует отчетливая реакция на сезонный 
экологический фактор (длину дня) в климатическом поясе с ярко выраженной сезон-
ностью, вопросов возникает едва ли не больше, чем при наличии разнообразных форм 
фенотипической пластичности. Почему жизненный цикл данной популяции устроен 
именно так, а не иначе? Не является ли отсутствие фотопериодической пластичности 
результатом действия противонаправленных векторов естественного отбора? Пода-
вляющее большинство экофизиологических экспериментов с насекомыми традици-
онно проводится в константных условиях, но не упускаем ли мы из виду важные адап-
тации, упрощая в эксперименте изучаемые факторы среды? Поиск ответов на эти 
вопросы – задача будущих исследований.
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PHOTOPERIODIC INSENSITIVITY OF TEMPERATURE-DEPENDENT 
DEVELOPMENT IN SOME CHRYSOMELOID BEETLES (COLEOPTERA: 

CHRYSOMELIDAE, MEGALOPODIDAE)

D. A. Kutcherov, E. B. Lopatina

Key words: leaf beetles, leaf-mining beetles, life history, photoperiod, plasticity, temperature, 
Cassida, Chrysolina, Chrysomela, Zeugophora.

S U M M A R Y

Temperature and photoperiod are among the major abiotic factors that control all the aspects of 
insect life histories, especially in temperate climates. Oftentimes, an insect is sensitive not to each of 
these two factors separately but rather to their joint action on the organism. For example, photoperiod 
can modify thermal reaction norms for development and body size, i.e., it does not simply change the 
average values of these traits but aff ects the very pattern of their temperature-dependence. Identifi cation 
of such interactive eff ects requires a dedicated experimental design in which insects are being reared 
under various combinations of temperature and daylength. However, in some insect species coming 
from seasonal climates, active development and growth seem to be insensitive to photoperiod over the 
whole nonstressful temperature range. Here, we analyze and summarize the results of our laboratory 
experiments with four phytophagous chrysomeloid beetles: Chrysolina hudsonica from Canadian 
forest-tundra, Zeugophora subspinosa from urban greenbelts of St. Petersburg, Chrysomela populi from 
Bryansk forests of southwestern Russia, and Cassida vittata from Moroccan sugar beet plantations. 
These beetles diff er in their seasonal occurrence, host plant preferences, and thermal phenotypes, 
and experience natural variation in daylength throughout their developmental period in the fi eld. 
Nevertheless, under experimental conditions, their survivorship, developmental rate and body mass at 
maturity turn out to be insensitive or extremely weakly sensitive to photoperiod. Even though these are 
negative results, such counterexamples provide a key to better understanding how insect life histories 
evolve in seasonal climates. We conclude by discussing possible causes of the discovered photoperiodic 
insensitivity and some non-trivial implications of our fi ndings for future research.
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Проанализированы литературные данные о сезонном развитии клопов-слепняков подсем. 
Phylinae, населяющих Голарктику. Рассмотрены сведения о 39 видах, входящих в три трибы 
(Pilophorini, Hallodapini и Phylini). Триба Pilophorini представлена в обзоре пятью видами, три 
из которых завершают одно поколение в году и зимуют на стадии яйца, однако нет оснований 
считать их годичные циклы облигатно моновольтинными, поскольку они изучены лишь в реги-
онах с относительно прохладным климатом. Два других вида этой трибы (Pilophorus confusus и 
P. typicus) в регионах с более теплым климатом (Испания и Япония соответственно) поливоль-
тинны, но зимуют также на стадии яйца. Данные для трех видов, входящих в трибу Hallodapini, 
свидетельствуют об их однотипном сезонном цикле с реализацией одно поколения в году и 
зимовкой на эмбриональной стадии. Наибольшее разнообразие сезонных циклов свойственно 
клопам трибы Phylini. Так, из пяти обсуждаемых в обзоре видов рода Chlamydatus два зимуют 
на стадии имаго, хотя в целом для сем. Miridae более характерна зимовка яиц. Поливольтинный 
сезонный цикл у трех видов этого рода, а у двух других (Ch. allii и Ch. wilkinsoni) число реализу-
емых поколений и зимующая стадия пока неизвестны. Из оставшихся 26 видов трибы Phylini у 
шести видов сезонный цикл поливольтинный, и они завершают в разных климатических поясах 
от двух до четырех поколений в год. К этой же трибе относится и бивольтинный Campylomma 
verbasci, который имеет редкую для полужесткокрылых сезонную адаптацию – смену кормовых 
растений в течение года, реализуемую разными поколениями (переход после зимовки с древес-
ных растений на травянистые). Подсем. Phylinae характеризуется очень высоким разнообразием 
как видового состава, так и экофизиологических особенностей (таких, как пищевая специализа-
ция, вольтинизм, зимующая стадия, сезонная смена кормовых растений, проявление крылового 
полиморфизма и т. п.).

EDN: SXMXWB
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Настоящая статья продолжает серию публикаций о сезонных адаптациях полужест-
кокрылых семейства слепняков (Heteroptera: Miridae) (Саулич, Мусолин, 2019, 2020, 
2021). Обзор посвящен видам одного из крупнейших в семействе подсем. Phylinae. 
Входящие в это подсемейство 6 всесветно распространенных триб объединяют более 
440 родов. Наибольшее видовое разнообразие выявлено в областях со средиземномор-
ским типом климата, пустынях и полупустынях. Помимо собственно Средиземно-
морья, Малой и Средней Азии в Палеарктике, это климатически соответствующие им 
юг северной Америки в Неарктике, Южная Африка, южная и центральная Австралия. 
Фауна умеренного пояса образована в основном представителями трех триб: 
Pilophorini (16 родов), Hallodapini (56 родов) и Phylini (более 230 родов) (Schuh, 
Schwartz, 1988; Cassis, Schuh, 2012; Schuh, Weirauch, 2020).

Основой для обзора послужила собственная база данных о публикациях по се-
зонным адаптациям полужесткокрылых, он-лайн базы данных «The Planetary 
Biodiversity Inventory (PBI) for Plant Bugs» (Schuh, 2012, 2021; Konstantinov, Namyatova, 
2019) с информацией о распространении, пищевой специализации и экземплярах 
клопов, депонированных в музейных коллекциях (данные по состоянию на май 
2021 г.). В обзор включены 39 видов, для которых есть хотя бы базовые сведения по 
фенологии и вольтинизму.

Триба P I L O P H O R I N I  Douglas et Scott, 1876

Триба Pilophorini представлена в Голарктике примерно 150 видами из 16 родов. Все 
изученные виды – хищники с дополнительным питанием на растениях, т. е. зоофито-
фаги. Они нередко связаны с определенными видами растений или типом раститель-
ности (Schuh, 1991; Cassis, Schuh, 2012; Schuh, Weirauch, 2020).

Род PILOPHORUS Hahn, 1826

Род Pilophorus объединяет около 130 видов, обитающих в разных зоогеографиче-
ских областях, преимущественно в Голарктике и Ориентальной области. Клопы часто 
похожи на муравьев (мирмекоморфия), зоофитофаги, питаются тлями и другими мел-
кими насекомыми (Southwood, Leston, 1959; Cassis, Schuh, 2012; Yasunaga et al., 2021).

Pilophorus cinnamopterus (Kirschbaum, 1856).

Ареал европейско-сибирский. Вид широко распространен в Палеарктике (Вино-
куров и др., 2010), непреднамеренно завезен в Северную Америку (Ньюфаундленд) 
(Wheeler, Henry, 1992).

Обитает на соснах (Pinus spp.) и лиственницах (Larix spp.) (Southwood, Leston, 1959; 
Wheeler et al., 2006; Schuh, 2021). Зоофитофаг. Питается тлями (в основном из трибы 
Cinarini), незрелыми шишками, хвоей и смолистыми выделениями деревьев 
(Kullenberg, 1944; Southwood, Leston, 1959; Wheeler, 2001). Клопы не только похожи на 
муравьев внешне, но имитируют и их поведение, что характерно для истинной мими-
крии (Wheeler et al., 2006).
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Вид моновольтинный. Зимуют яйца. В Швеции, Англии и Франции имаго окрыля-
ются во второй половине июля и обычно доживают до начала октября (Kullenberg, 
1944; Southwood, Leston, 1959; Ehanno, 1987). По данным этикеток музейных кол-
лекций, имаго массово регистрируют в природе с июня по сентябрь (табл. 1; Schuh, 
2021).

Pilophorus clavatus (Linnaeus, 1767).

Ареал голарктический (Винокуров и др., 2010).

Как в европейской части, так и на Дальнем Востоке России, вид отмечен на большом 
числе видов широколиственных пород деревьев и на кустарниках, особенно часто 
встречаясь на ивах (Salix spp.) (Кержнер, 1988). В Канаде и США вид известен на ивах 
(Kelton, 1980; Wheeler et al., 2006), дубах (Quercus spp.) и кизиле (Cornus spp.) (Schuh, 
Schwartz, 1988).

Дает одно поколение в году. Зимуют яйца. В Англии личинки встречаются в июне–
июле, имаго – с июля по сентябрь (Southwood, Leston, 1959; Schuh, 2021). Такие же 
сроки сезонного развития указаны и для Дальнего Востока России (Кержнер, 1988). 
Имаго массово регистрируют с июля по сентябрь (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Pilophorus confusus (Kirschbaum, 1856).

Ареал европейско-сибирский; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку 
(Wheeler, Henry, 1992; Винокуров и др., 2010).

Обычно живут на лиственных деревьях и кустарниках (Schuh, 2021).

Диапаузирующие яйца переживают зиму в молодых ветвях различных древесных 
пород. В Англии имаго обычны в июле–августе (Southwood, Leston, 1959). Имаго мас-
сово регистрируют с июня по август (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Сезонный цикл P. confusus исследован на юге Европы (Ramirez-Soria et al., 2018, 
2019; как P. gallicus Remane, 1954), где он играет важную роль в регулировании чис-
ленности грушевой медяницы Cacopsylla pyri (L.) (Homoptera: Psyllidae) и других 
мелких членистоногих, вредящих грушам (Rosaceae: Pyrus communis L.). В Испании 
(провинция Мурсия (Murcia): 38.4° с. ш., 1.1° з. д.) Pilophorus confusus завершает три 
перекрывающихся поколения в году. Активные стадии этого вида встречаются на гру-
шевых деревьях с марта по начало ноября (Sanchez, Ortin-Angulo, 2012). Зимовка про-
текает на стадии яйца. На основании трехлетних наблюдений было установлено, что 
первые личинки появляются с конца марта по конец апреля, имаго первого поколения 
окрыляются в середине мая. При умеренной температуре и удлиняющемся световом 
дне они образуют первый (весенний) пик численности клопа. Второй (летний) и мак-
симально выраженный в году пик численности имаго приходится на период наиболее 
высоких температуры воздуха и продолжительности дня. Третий (осенний) пик чис-
ленности сопряжен с убыванием температуры и продолжительности дня. С середины 
октября клопы постепенно исчезают из поля зрения (Ramirez-Soria et al., 2018).

В лабораторных условиях установлено, что при содержании клопов в длинно-
дневных (ДД) условиях 16 ч света и 8 ч темноты в сутки идет активное развитие всех 
стадий, а в короткодневных (КД) условиях 9 ч света и 15 ч темноты формируется эм-
бриональная диапауза. В отличие от многих других насекомых, также зимующих на 
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эмбриональной стадии, влияние температуры (18 и 23 °C) на индукцию эмбрио-
нальной диапаузы у P. confusus в условиях эксперимента проявилось слабо. Самки от-
кладывают две категории яиц: недиапаузирующие и диапаузирующие. Из недиапаузи-
рующих яиц при температуре 25 °C и ДД через 15 дней отрождаются личинки. Из 
диапаузирующих яиц после их реактивации (90 дней в пониженной температуре 6 °C 
и ДД) в условиях инкубации (25 °C и ДД) личинки начинают отрождаться в среднем 
через 22.3 ± 0.5 дня (Ramirez-Soria et al., 2019).

Проявилась эта закономерность и в природных условиях юго-востока Испании. Ко-
личество активно развивающихся (т. е. недиапаузирующих) яиц было наибольшим в 
первом поколении P. confusus, наименьшим – в третьем поколении, тогда как количе-
ство диапаузирующих яиц наоборот возрастало в последнем поколении. При этом 
было обнаружено три категории самок. Самки первой категории откладывали только 
активно развивающиеся (недиапаузирующие) яйца, второй категории – только диа-
паузирующие яйца. Самки третьей категории откладывали как те, так и другие яйца 
одновременно. Доля самок, откладывающих смешанные кладки, мало различалась 
в разных поколениях (от 14.3 до 25.0 %). В отличие от этого доли самок, откладыва-
ющих активно развивающиеся яйца и диапаузирующие яйца, сильно различались в 
разных поколениях: самки первой категории преобладали в весеннем поколении 
(66.7 %), и их доля сильно сокращалось в осеннем, а самок второй категории, 
наоборот, было мало в весеннем поколении и их доля возрастала в осеннем (85.7 %; 
рис. 1; Ramirez-Soria et al., 2018).

Pilophorus perplexus Douglas et Scott, 1875.

Распространен в Европе, Северной Африке (о. Мадейра, Алжир, Марокко, Тунис) и 
Азии (Грузия, Армения, Азербайджан, Иран). Вид непреднамеренно завезен в Се-
верную Америку (Wheeler, Henry, 1992; Kerzhner, Josifov, 1999; Schuh, 2021).

Обычно живет на лиственных деревьях и кустарниках (Schuh, 2021).

Изучен на юге Англии, где обычен на дубах (Quercus spp.). Имаго встречаются с 
июля по октябрь, питаются тлями (особенно из подсем. Lachninae), уничтожают яйца 
и гусениц младших возрастов яблонной плодожорки, паутинных клещиков и других 
мелких беспозвоночных. Зимующие яйца откладывают в молодые веточки расте-
ний-хозяев. Личинки отрождаются в мае–июне следующего года. Одно поколение 
в году (Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с июня по сентябрь 
(см. табл. 1; Schuh, 2021).

Pilophorus typicus (Distant, 1909).

Распространен в Юго-Восточной Азии (Kerzhner, Josifov, 1999; Yasunaga et al., 2014, 
2021; Schuh, 2021).

Питается на различных травянистых растениях, в том числе овощных культурах – 
поражает огурцы, баклажаны, красный перец, тыквы и др. Нередко вредит в теплицах. 
Личинки встречаются на растениях семейств Acanthaceae, Asteraceae, Convolvulaceae, 
Ericaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Lamiaceae, Rutaceae, Solanaceae, Urticaceae. Зоо-
фитофаг, нападает на трипсов, белокрылок, цикадок и паутинных клещей, экологи-
чески тесно связан с муравьями (Yasunaga et al., 2021).
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На юге Японии (острова Кюсю и Рюкю) P. typicus активен почти круглогодично, и в 
течение года встречаются все стадии развития. В г. Нагасаки (Nagasaki; 32.8° с. ш., 
129.9° в. д.), по многолетним наблюдениям, завершает 4 поколения за год (Yasunaga 
et al., 2021). Имаго в основном регистрируют с мая по декабрь (см. табл. 1; Schuh, 
2021).

В связи с перспективностью применения этого вида против Bemisia tabaci 
(Gennadius) (Hemiptera: Aleyrodidae), основного вредителя табака в странах Юго-Вос-
точной Азии, P. typicus исследован в Японии (г. Нанкоку (Nankoku), о. Сикоку, префек-
тура Коти (Кочи) (Kochi Prefecture), 33.6° с. ш., 133.6° в. д.). В лабораторных условиях 
с использованием в качестве корма листьев очитка Sedum rubrotinctum (Saxifragales: 
Crassulaceae) и замороженных яиц Ephestia kuehniella Zeller (Lepidoptera: Pyralidae) 
изучены показатели развития всех стадий от яйца до имаго в широком диапазоне тем-
ператур от 17.5 до 30.0 °C (Nishikawa et al., 2010). Обнаружено, что длительность раз-
вития отдельных стадий сильно зависит от температуры (72.0 ± 4.5 дня от яйца до 
имаго при 17.5 °C и 20.7 ± 1.1 при 30.0 °C; средние ± SD), но мало различается 
у особей разных полов (Nishikawa et al., 2010).

В пределах интервала температур 17.5–30.0 °C установлены уравнения регрессии 
скорости развития (для самок: 1/Y = −0.0337 + 0.0028T, r2 = 0.9953; и самцов: 1/Y = 
−0.0340 + 0.0028T, r2 = 0.9854, где Y – длительность развития, T – температура). Опре-
делены нижние температурные пороги и суммы эффективных температур для завер-
шения развития от яйца до имаго (для самок: 12.0 °C и 357.1 гр.-дн.; для самцов: 
12.1 °C и 357.1 гр.-дн. соответственно). В результате исследований был сделан вывод 
о том, что наиболее благоприятны для разведения P. typicus температуры, близкие 
к диапазону 25.0–27.5 °C, однако корм, использованный для разведения клопов в 
данных экспериментальных условиях, слишком дорог, и для экономической эффек-
тивности применения этого вида в качестве агента биометода необходим поиск 

Рис. 1. Доли самок Pilophorus gallicus Remane, откладывающих диапаузирующие, 
недиапаузирующие яйца и оба типа яиц вместе (в одной кладке) в природных условиях в 

провинции Мурсия (Испания, 38.4° с. ш. , 1.1° з. д.; по: Ramirez-Soria et al., 2018).

Под гистограммой приведены усредненные данные о температуре (°С) и длине дня (фотофаза : скотофаза; 
С : Т) в течение недели, предшествующей датам сбора самок в природе).
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альтернативного кормового ресурса для поддержания культуры (Nishikawa et al., 
2010).

Триба H A L L O D A P I N I  Van Duzee, 1916

Эта сравнительно небольшая всесветно распространенная триба объединяет 64 рода 
(Cassis, Schuh, 2012). Большинство видов этой трибы связано с муравьями, на которых 
многие виды похожи.

Род HALLODAPUS Fieber, 1858

Hallodapus montandoni Reuter, 1895.

Распространен в Европе, на Кавказе и в Средней Азии, на восток до Монголии и 
Северо-Западного Китая (Kerzhner, Josifov, 1999; Konstantinov, Vinokurov, 2011).

В Англии встречается на лугах, обычно на голой земле между дерновинами злаков. 
Клопы этого вида нападают на рыжих лесных муравьев Myrmica scabrinodis Nylander 
(Hymenoptera: Formicidae), с которыми обычно обитают совместно. Полнокрылые 
особи крайне редки.

Одно поколение в году. Зимуют яйца. Личинки появляются в начале июня, имаго 
окрыляются в конце июля и обычно доживают до сентября (Southwood, Leston, 1959). 
Судя по материалам музейных коллекций, имаго массово регистрируют с мая по ав-
густ (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Hallodapus rufescens (Burmeister, 1835).

Ареал европейско-сибирский (Винокуров и др., 2010).

Типичный обитатель поверхности почвы. Предпочитает открытые, хорошо прогре-
ваемые биотопы; в частности, в Сибири обычен на лугах (Винокуров, Канюкова, 
1995). По наблюдениям в Англии, это обитатель вересковых пустошей. Бо́льшая часть 
популяций представлена короткокрылой формой, длиннокрылые особи редки 
(Southwood, Leston, 1959).

В году одно поколение. В Англии имаго окрыляются в начале июля и доживают до 
сентября. Зимуют яйца (Southwood, Leston, 1959). Имаго регистрировали с июня по 
август (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Род SYSTELLONOTUS Fieber, 1858

Systellonotus triguttatus (Linnaeus, 1767).

Распространен в Европе, в Азии обнаружен в Армении, Казахстане и Тюменской 
обл. России (Винокуров, Канюкова, 1995; Kerzhner, Josifov, 1999; Konstantinov, 
Namyatova, 2008).

В Англии заселяет открытые песчаные участки, заросшие вереском, обычно по со-
седству с внешне сходными с ними муравьями Formica fusca L. или Lasius niger (L.). 
Зоофитофаги. На всех стадиях развития питаются и растительной, и животной пищей, 
при этом замечено, что клопы никогда не нападают на живых муравьев. В качестве 
растительной пищи используют сок бутонов, молодых побегов и незрелых плодов ве-
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реска и овсяницы овечьей (Festuca ovina), сосут также «медвяную росу», могут пи-
таться на галлах на ивах. Животную пищу в основном составляют тли. Самцы всегда 
полнокрылые, самки, внешне напоминающие муравьев, обычно короткокрылые 
(Southwood, Leston, 1959).

Зимуют яйца, отложенные в трещины коры (например, ивы ползучей Salix repens). 
Личинки отрождаются весной следующего года. Имаго встречаются с конца мая до 
середины августа. Одно поколение в году. Имаго массово регистрируют с мая по ав-
густ (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Триба P H Y L I N I  Douglas et Scott, 1865

Одна из крупнейших триб подсем. Phylinae, объединяющая более 136 палеарктиче-
ских родов и более 100 родов из Неарктики (Cassis, Schuh, 2012; Schuh, Weirauch, 
2020).

Род ATOMOSCELIS Reuter, 1875

Atomoscelis onusta (Fieber, 1861) (пятнистый слепняк).

Ареал западно-центральнопалеарктический; вид непреднамеренно завезен в Се-
верную Америку (Wheeler, Henry, 1992; Винокуров и др., 2010).

Трофически связан с дикорастущими маревыми (амарантовыми), повреждает 
многие сельскохозяйственные культуры – свеклу, кукурузу, тыкву, дыни (Асанова, Ис-
каков, 1977; Винокуров, Канюкова, 1995; Schuh, 2021).

Зимуют яйца. В Казахстане развиваются три поколения в году. Длительность пре-
имагинального развития составляет около одного месяца (Асанова, Искаков , 1977). 
Имаго обычны с марта по октябрь (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Род ATRACTOTOMUS Fieber, 1858

Atractotomus magnicornis (Fallén, 1807).

Ареал европейский; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку (Wheeler, 
Henry, 1992; Kerzhner, Josifov, 1999).

По наблюдениям в Англии, обычно живет на елях (Picea spp.), редко селится на 
других хвойных породах (Southwood, Leston, 1959), известен с многих видов сосен 
(Pinus spp.) (Schuh, 2021).

Зимуют яйца. Личинки достигают имагинальной стадии в конце июня – начале 
июля. Имаго доживают до сентября. Яйца откладывают на кормовые растения, ли-
чинки отрождаются весной следующего года. Одно поколение в году (Southwood, 
Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с июня по август (табл. 1; Schuh, 2021).

Atractotomus mali (Meyer-Dür, 1843).

Ареал палеарктический; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку 
(Wheeler, Henry, 1992; Kerzhner, Josifov, 1999).

Фитозоофаг. Питается паутинными клещами, тлями и их сладкими выделениями, 
гусеницами и куколками чешуекрылых и другими мелкими насекомыми. В Казахстане 



43

известен как хищник, уничтожающий гусениц яблонной моли в их гнездах (Асанова, 
Искаков, 1977). Склонен к каннибализму (Collyer, 1953). Основные кормовые рас-
тения – деревья и кустарники сем. розоцветных (Rosaceae), хотя находили и на расте-
ниях многих других семейств, в том числе хвойных (Schuh, 2021).

В Европе и на севере Северной Америки (в Канаде) сезонный цикл моновольтинный 
(Kullenberg, 1944; Jonsson, 1985; Ehanno, 1987). По наблюдениям в Англии, зимуют 
яйца, имаго встречаются с конца июня по начало августа. Одно поколение в году 
(Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с июня по август (см. табл. 1; 
Schuh, 2021).

Род CAMPYLOMMA Reuter, 1878

Campylomma verbasci (Meyer-Dür, 1843) (слепняк коровяковый, mullein plant bug).

Ареал западнопалеарктический: вся Северная Африка, Европа, Закавказье, Турция, 
Средняя Азия и северо-восток Китая (Konstantinov, Vinokurov, 2011). Только в 1930-х 
годах обнаружен на Британских островах (Wheeler, Henry, 1992). В Северной Аме-
рике – адвентивный вид (Kerzhner, Josifov, 1999).

В Европе коровяковый слепняк рассматривался как нейтральный для сельского 
хозяйства вид, однако в 1990 г. отмечен его значительный вред в яблоневых садах в 
Нидерландах, Бельгии и Болгарии (Wheeler, 2000a, 2000b). Фитозоофаг, питается мел-
кими насекомыми (трипсами, белокрылками, тлями, мелкими гусеницами). В Казах-
стане в массе размножается на хлопке, где питается паутинными клещиками (Асанова, 
Искаков, 1977). Был найден на многих лиственных породах деревьев (Schuh, 2021).

На большей части европейского ареала клопы завершают два поколения за год 
(Southwood, Leston, 1959; Niemczyk, 1978; Torres et al., 1999), в Норвегии (60° с. ш.) – 
одно поколение (Skanland, 1980; Jonsson, 1983, 1985), в Иране – три (Pourhadji, 2001). 
Зимуют яйца в состоянии диапаузы (Thistlewood, Smith, 1996). Имаго массово реги-
стрируют с мая по сентябрь (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Для клопов этого вида характерна смена кормовых растений в течение года. Ли-
чинки первого (перезимовавшего) поколения питаются на древесной растительности. 
Окрыляющиеся имаго этого поколения в июне–июле перелетают на травянистые рас-
тения, чаще на коровяк (Verbascum thapsus), где дают начало второму поколению, пол-
ностью развивающемуся на травах. Имаго второго поколения в августе–октябре воз-
вращаются с трав на древесные растения, преимущественно на яблони и груши, где 
откладывают зимующие яйца в стебли молодых побегов (Southwood, Leston, 1959).

Сезонное развитие С. verbasci подробно исследовано в Канаде, поскольку после на-
турализации этого вида на североамериканском континенте обнаружилась его суще-
ственная вредоносная деятельность на плодовых деревьях. Личинки младших воз-
растов, питаясь на завязывающихся плодах яблонь и груш, наносят уколы, которые 
впоследствии проявляются в виде темных корковых рубцов. Это снижает качество 
плодов и их коммерческую стоимость. В то же время, будучи хищниками, личинки 
С. verbasci уничтожают мелких насекомых, однако в общем экономическом балансе 
вред, причиняемый личинками при питании на яблонях, превосходит их полезность 
как хищников. В противоположность этому, на грушевых деревьях C. verbasci явля-
ется важнейшим хищником, уничтожающим грушевую медяницу (Psylla pyri L.), 
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поэтому сохранение этого хищного клопа на грушах считается оправданным 
(Thistlewood, Smith, 1996).

В Канаде (Ричмонд, Британская Колумбия [49.2° с. ш., 123.1° з. д.] и Онтарио, 
Квебек [46.8° с. ш., 71.2° з. д.]) обычно вид дает два или три поколения за сезон, в 
редкие годы – даже четыре. Личинки первого поколения выходят из перезимовавших 
яиц в начале мая, одновременно с началом цветения яблонь и груш. В некоторые годы 
в течение 3–4 дней отрождается до 50 % личинок. Они живут в соцветиях или в пау-
тинных гнездах, образованных гусеницами. В начале июня бо́льшая часть окрыляю-
щихся имаго перелетают на травянистые растения и образуют здесь несколько поко-
лений, из которых имаго последнего в сентябре–октябре возвращаются на фруктовые 
деревья и откладывают зимующие яйца (Thistlewood et al., 1990; Thistlewood, Smith, 
1996).

В лабораторных условиях разными авторами установлена длительность развития 
личинок С. verbasci. Завершение этой стадии требует 23 дня при температуре 21 °C 
(McMullen, Jong, 1970), 21 день при 22 °C (Smith, Borden, 1991) и 16 дней при темпе-
ратуре 23 °C (Niemczyk, 1978). Питание животной пищей при этом обязательно, хотя 
пыльца цветущих растений может частично возмещать недостаток белковой пищи 
(Bartlett, 1996).

На основе результатов лабораторных исследований, полученных при разных кон-
стантных температурах, предложена модель, позволяющая прогнозировать сроки от-
рождения личинок из перезимовавших яиц в природных условиях (Judd, McBrien, 
1994).

Род CHLAMYDATUS Curtis, 1833

Chlamydatus allii V. G. Putshkov, 1959 (луковый прыгающий клопик).

Ареал евразиатский степной (Винокуров и др., 2010).

В европейской части России отмечен на диких видах чеснока (Allium spp.), вредит 
луку-порею (Allium porrum L.) (Винокуров и др., 2010).

Зимуют имаго (Асанова, Искаков, 1977). В России имаго регистрировали в июле и 
сентябре, в остальные месяцы – единично (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Chlamydatus evanescens (Boheman, 1852).

Ареал евразиатский (Kerzhner, Josifov, 1999).

Питается на перечнике (Lepidium spp.) и реже – на очитке (Sedum spp.) (Southwood, 
Leston, 1959).

В Англии завершает два поколения в году. Имаго летнего поколения окрыляются в 
июне – начале июля, осеннего – в конце августа – сентябре и даже в октябре. Имаго 
второго поколения зимуют и активизируются в мае следующего года. Яйца отклады-
вают на листья кормового растения, с цветом молодых листьев которого гармонирует 
окраска отрождающихся личинок (Southwood, Leston, 1959). Зимовка Ch. evanescens 
на стадии имаго отмечена также в Швеции (Kullenberg, 1944). Имаго обычны в августе 
(см. табл. 1; Schuh, 2021).
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Chlamydatus pulicarius (Fallén, 1807).

Ареал голарктический (Schuh, Schwartz, 2005; Schuh, 2021).

В Сибири чаще встречается на лугах (Винокуров, Канюкова, 1995). Подобно 
Ch. pullus, Ch. pulicarius – многоядный вид (Пучков, 1972; Schuh, 2021). В Казахстане 
обнаруживается также на кукурузе, свекле, гречихе.

Зимуют яйца. Дает два поколения в году (Асанова, Искаков, 1977). Имаго массово 
регистрируют с июня по август (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Chlamydatus pullus (Reuter, 1870) (черный слепняк).

Ареал голарктический (Schuh, Schwartz, 2005; Винокуров и др., 2010).

Вредит многим полевым и огородным культурам, но более обычен на люцерне, 
эспарцете и клевере.

В Казахстане большей частью дает два поколения в год, на юге – три поколения. 
Имаго встречаются с конца мая до поздней осени. Зимуют яйца (Асанова, Искаков, 
1977).

Исследован в Англии, где клопы часто попадаются на щавеле (Rumex spp.) и горце 
птичьем (Polygonum aviculare L.), но основными кормовыми растениями для них 
служат клевер ползучий (Trifolium repens L.) и люцерна хмелевидная (Medicago 
lupulina L.). В год завершают два поколения. Имаго первого поколения появляются в 
конце мая – начале июня, второго – в конце июля, и отдельные его особи доживают до 
конца сентября. Зимуют яйца. Имаго обоих полов всегда полнокрылые (Southwood, 
Leston, 1959).

Имаго массово регистрируют с мая по август (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Chlamydatus wilkinsoni (Douglas et Scott, 1866).

Ареал голарктический циркумполярный (Винокуров и др., 2010; Schuh, 2021).

В Сибири обитает на марях, часто на болотах, в горных тундрах (Винокуров, Каню-
кова, 1995).

В Англии имаго встречаются с мая до августа. Обычно короткокрылые; длинно-
крылые особи обоих полов очень редки (Southwood, Leston, 1959). В разных частях 
ареала имаго наиболее обычны в июле и августе (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Род COMPSIDOLON Reuter, 1899

Compsidolon salicellum (Herrich-Schaeff er, 1841).

Ареал европейско-сибирский; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку 
(Wheeler, Henry, 1992; Винокуров и др., 2010).

Живет на ежевике и других травянистых и древесных растениях, в частности на 
орешнике (Corylus avellana (L.) H. Karst.), ивах (Salix spp.), ольхе (Alnus spp.), яблонях 
(Malus spp.) (Schuh, 2021). Зоофитофаг. Нападает на мелких насекомых и клещей.
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В Англии встречается с конца июля по октябрь. Зимуют яйца (Southwood, Leston, 
1959).

Род EUROPIELLA Reuter, 1909

Europiella artemisiae (Becker, 1864) (полынный слепняк).

Ареал голарктический (Schuh, 2004; Винокуров и др., 2010).

Вредитель огородных и полевых культур. В дикой природе трофически связан 
только с разными видами полыни (Artemisia spp.) (Асанова, Искаков, 1977).

Зимуют яйца. Поливольтинный вид. В северных областях Казахстана дает одно или 
два поколения в году, на юге – три или четыре поколения (Асанова, Искаков, 1977). 
Исследован в Англии, где тоже дает два поколения за сезон. Имаго первого поколения 
появляются в конце июня – июле, второго – с конца августа по октябрь (Southwood, 
Leston, 1959). В разных частях ареала имаго массово регистрируют с апреля по ок-
тябрь (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Europiella decolor (Uhler, 1893).

Ареал голарктический (Schuh, 2004; Винокуров и др., 2010).

Основные кормовые растения относятся к родам Artemisia и Chrysothamnus 
(Asteraceae), в Палеарктике питается и на растениях сем. Lamiaceae. В отличие от 
большинства видов подсем. Phylinae, обычен на еще не цветущих растениях (Schuh, 
2004).

В Англии имаго окрыляются в конце июня – начале июля и уже в начале августа 
встречаются редко. Зимуют яйца, личинки отрождаются в мае следующего года. 
В году одно поколение (Southwood, Leston, 1959). Данные этикеток музейных кол-
лекций не вполне сочетаются с этими наблюдениями: имаго массово регистрируют с 
февраля по октябрь, пик встречаемости приходится на июнь–август (см. табл. 1; 
Schuh, 2021).

Род MEGALOCOLEUS Reuter, 1890

Megalocoleus molliculus (Fallén, 1807).

Ареал транспалеарктический; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку 
(Wheeler, Henry, 1992; Винокуров и др., 2010). Обычен на тысячелистнике (Achillea 
spp.) и других сложноцветных (Southwood, Leston, 1959; Винокуров, Канюкова, 1995; 
Matocq, 2004).

Сезонный цикл исследован в Англии, где зимуют яйца, личинки отрождаются в на-
чале июня, а имаго окрыляются в начале июля и встречаются до сентября. В году одно 
поколение (Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с мая по август 
(см. табл. 1; Schuh, 2021).

Megalocoleus tanaceti (Fallén, 1807).

Ареал европейско-сибирский (Matocq, 2004; Винокуров и др., 2010).
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В Англии обычен на почках, цветках и незрелых плодах пижмы (Tanacetum spp.; 
Asteraceae).

Имаго встречаются с середины июля до начала сентября. Самки откладывают зиму-
ющие яйца в стебли цветущих растений, обычно вблизи основания щитка из корзинок. 
Личинки отрождаются летом следующего года. В году одно поколение (Southwood, 
Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с июня по август (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Род MONOSYNAMMA Scott, 1864

Monosynamma bohemanni (Fallén, 1829).

Ареал голарктический (Винокуров и др., 2010; Schuh, 2021).

В Сибири живет на ивах (Salix spp.) (Винокуров, Канюкова, 1995), в Англии также 
заселяет ивы, но растущие исключительно на береговых песчаных дюнах. Известен 
также с бобовых, сложноцветных и других травянистых и некоторых древесных рас-
тений (Schuh, 2021).

Имаго встречаются с конца июня по начало августа. Зимуют яйца. В году одно поко-
ление (Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с июня по сентябрь 
(см. табл. 1; Schuh, 2021).

Род PARAPSALLUS Wagner, 1952

Parapsallus vitellinus (Scholtz, 1847).

Ареал трансевразиатский; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку 
(Wheeler, Henry, 1992; Винокуров и др., 2010). Обычен на хвойных, часто на листвен-
ницах (Larix spp.).

В Англии имаго обнаруживаются с конца июня по начало августа. Зимуют яйца. 
Одно поколение в году (Southwood, Leston, 1959).

Род PHOENICOCORIS Reuter, 1875

Phoenicocoris obscurellus (Fallén, 1829).

Ареал европейско-сибирский: вид широко распространен от запада Европы, 
включая Британские острова, Португалию и Италию, до Дальнего Востока России 
(Kerzhner, Josifov, 1999; Schwartz, Stonedahl, 2004; Винокуров и др., 2010).

Обычен на сосне обыкновенной (Pinus sylvestris L.), во Франции часто встречается 
также на можжевельнике обыкновенном (Juniperus communis L.) (Schwartz, Stonedahl, 
2004).

В Англии первые имаго появляются в середине июня и встречаются до конца ав-
густа. Зимуют яйца. В году одно поколение (Butler, 1923; Southwood, Leston, 1959). 
Имаго массово регистрируют с июня по август (см. табл. 1; Schuh, 2021).
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Род PHYLUS Hahn, 1831

Phylus coryli (Linnaeus, 1758).

Вид широко распространен в Европе, обнаружен в Закавказье и Турции, непредна-
меренно завезен в Северную Америку (Wheeler, Henry, 1992; Kerzhner, Josifov, 1999; 
Aukema et al., 2013).

Обычно живет на орешнике и питается тлями, листоблошками (Psyllidae) и другими 
мелкими насекомыми (Southwood, Leston, 1959).

Яйца откладывают в молодые побеги растений вблизи прилистников. Личинки от-
рождаются в конце мая – начале июня. Первые имаго появляются в конце июня, и 
лишь немногие из них доживают до середины августа – начала сентября. В году одно 
поколение (Butler, 1923; Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с 
июня по август (табл. 1; Schuh, 2021).

Phylus melanocephalus (Linnaeus 1767).

Европейский вид, в Азии отмечен в Грузии, Армении и Турции (Kerzhner, Josifov, 
1999; Aukema et al., 2013).

Обычен на дубах (Quercus spp.). Фитозоофаг, питается тлями и другими мелкими 
насекомыми.

Имаго появляются в первой половине июня и живут до начала августа. Зимующие 
яйца откладывают вблизи почек на молодых дубах. Личинки отрождаются в середине 
мая. В году одно поколение (Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют в 
июне и июле (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Род PLAGIOGNATHUS Fieber, 1858

Plagiognathus arbustorum (Fabricius, 1794).

Ареал голарктический (Schuh, 2001; Винокуров и др., 2010). В Англии один из 
самых распространенных видов сем. Miridae.

Обитает на разных травянистых растениях, особенно часто встречается на крапивах 
(Urtica spp.) (Southwood, Leston, 1959; Schuh, 2021). В Казахстане предпочитает 
влажные местообитания. Фитозоофаг (Southwood, Leston, 1959). Полифаг. Повреж-
дает посевы гороха, люцерны (Асанова, Искаков, 1977).

По наблюдениям в Англии, личинки отрождаются в мае, первые имаго окрыляются 
в начале июля, в Казахстане – с середины июня, к концу сентября они уже погибают. 
Зимуют яйца. В году одно поколение (Southwood, Leston, 1959; Асанова, Искаков, 
1977). Имаго массово регистрируют с мая по сентябрь (табл. 1; Schuh, 2021).

Plagiognathus chrysanthemi (Wolff , 1804) (малый люцерновый слепняк).

Ареал транспалеарктический; вид непреднамеренно завезен в Северную Америку 
(Wheeler, Henry, 1992; Schuh, 2001; Винокуров и др., 2010).

При большой численности повреждает посевы люцерны, клевера, эспарцета; второ-
степенный вредитель бобовых трав (Пучков, 1972; Асанова, Искаков, 1977). В Канаде 
сильно вредит бобовым, особенно лядвенцу (Lotus corniculatus L.), который обычно 
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выращивают на семена (Guppy, 1963). В Англии обитает на сухих пустошах, заселяя 
такие растения, как крестовник (Senecio spp.), пупавка (Anthemis spp.), тысячелистник 
(Achillea spp.) и другие сложноцветные (Southwood, Leston, 1959).

По наблюдениям в Англии, личинки отрождаются в конце мая. Первые имаго 
окрыляются в конце июня, отдельные особи доживают до октября. В июле–августе 
откладывают яйца, которые зимуют. Личинки отрождаются весной следующего года. 
Моновольтинный вид: и в Англии (Southwood, Leston, 1959), и на севере Северной 
Америки (Канада: Guppy, 1963) завершает только одно поколение в год.

Род PLESIODEMA Reuter, 1875

Plesiodema pinetella (Zetterstedt, 1828).

Ареал западно-центральнопалеарктический (Schwartz, 2006; Винокуров и др., 2010).

Взрослые клопы встречаются на разнообразных хвойных породах (соснах Pinus 
spp., елях Picea spp., лиственницах Larix spp.; Schwartz, 2006) с середины июня до 
конца июля (Southwood, Leston, 1959).

О зимующей стадии точных сведений нет. Для других видов этого рода в качестве 
зимующей указана стадия яйца (Yasunaga, 2003). Имаго массово регистрируют с мая 
по июль (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Plesiodema stlaniki Kerzhner, 1979.

Распространен в Сибири и на Дальнем Востоке России (Kerzhner, Josifov, 1999; Ви-
нокуров и др., 2010), в Японии (острова Хоккайдо и Хонсю: Yasunaga, 2003).

В Японии обнаружен в альпийском поясе на Pinus pumila Regel (Kержнер, 1978, 
1979).

Завершает одно поколение в год. Зимуют яйца. Личинки встречаются в июне и июле 
(см. табл. 1; Yasunaga, 2003; Schuh, 2021).

Род PSALLUS Fieber, 1858

Psallus ambiguus Fallén, 1807.

Ареал европейско-восточносредиземноморский; вид помимо Европы известен 
также из Грузии, Азербайджана, Турции и Ирана (Kerzhner, Josifov, 1999; Aukema 
et al., 2013).

Подробно исследован в Англии, где этот вид широко распространен. Обычен на 
яблонях (Malus spp.), боярышнике (Crataegus spp.), ивах (Salix spp.) и других преиму-
щественно древесных породах. Фитозоофаг. Помимо растительного корма и личинки, 
и имаго питаются тлями и другими мелкими насекомыми (Southwood, Leston, 1959; 
Schuh, 2021).

В Англии имаго встречаются с конца мая по август, в Норвегии – с середины июня 
до середины июля. Яйца откладывают в молодые веточки деревьев, личинки отрожда-
ются в мае следующего года. В году одно поколение (Southwood, Leston, 1959; Jonsson, 
1985). Имаго массово регистрируют в июне и июле (см. табл. 1; Schuh, 2021).
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Psallus betuleti (Fallén, 1826).

Ареал голарктический (Винокуров и др., 2010; Schuh, 2021).

Найден на березовых (Betulaceae), главным образом на березах (Betula spp.) и ольхе 
(Alnus spp.) (Кержнер, 1978; Schuh, 2021).

Фитозоофаг, нападает на мелких насекомых, в том числе тлей (Butler, 1923; 
Southwood, Leston, 1959).

В Англии личинки отрождаются в конце апреля – начале мая. Имаго окрыляются в 
конце мая – первой половине июня и встречаются до августа (Southwood, Leston, 
1959). Близкие сроки появления имаго отмечены и в Нидерландах (Aukema, 2008). Зи-
муют яйца, отложенные в молодые побеги берез. В году одно поколение (Southwood, 
Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с мая по сентябрь (см. табл. 1; Schuh, 
2021).

Psallus falleni Reuter, 1883.

Ареал голарктический (Винокуров и др., 2010).

Встречается на березах (Betulaceae) (Кержнер, 1978; Yasunaga, Vinokurov, 2000; 
Schuh, 2021).

В Англии имаго особенно многочисленны с конца июля по сентябрь; отдельные ли-
чинки встречаются даже в начале августа. Зимуют, вероятно, яйца (Butler, 1923; 
Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют с мая по сентябрь (см. табл. 1; 
Schuh, 2021).

Psallus lepidus Fieber, 1858.

Ареал: Европа, Северная Африка; в Азии известен из Армении и Азербайджана. Не-
преднамеренно завезен в Северную Америку (Wheeler, Henry, 1992; Kerzhner, Josifov, 
1999).

В Англии имаго этого вида встречаются на ясенях (Fraxinus spp.) с середины июня 
до начала сентября, личинки попадаются даже в августе. По мнению исследователей 
(Southwood, Leston, 1959), в году, возможно, завершаются два поколения. Имаго мас-
сово регистрируют с мая по сентябрь (см. табл. 1; Schuh, 2021).

Psallus luridus Reuter, 1878.

Ареал европейско-сибирский (Винокуров и др., 2010).

В Англии клопы заселяют молодые деревья лиственницы (Larix decidua). Зимуют 
яйца. Имаго встречаются с середины июня до начала августа. В году одно поколение 
(Southwood, Leston, 1959). Имаго массово регистрируют в июле и августе (см. табл. 1; 
Schuh, 2021).

Род PSEUDATOMOSCELIS Poppius, 1911

Pseudatomoscelis seriatus (Reuter, 1876) (cotton fl eahopper).

Ареал неарктический (Schuh, 2021).
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Вредитель хлопка в США. Полифаг, питается более чем на 35 видах растений, пред-
почитая виды рода Croton (Snodgrass et al., 1984).

Поливольтинный вид (Gaylor, Sterling, 1977). Исследовано сезонное развитие попу-
ляции клопа в Техасе, США (30.6° с. ш., 96.3° з. д.). С сентября по ноябрь самки кон-
центрируются на цветущих растениях кротона опушенного (C. capitatus Michx.) и от-
кладывают диапаузирующие яйца в их стебли. Личинки отрождаются весной – в марте 
и апреле. Молодые имаго первого поколения мигрируют на разные виды ранневе-
сенних эфемероидов. По мере того, как эти растения теряют привлекательность для 
клопов, имаго мигрируют на хлопковые поля, где дают несколько поколений. Осенью 
клопы возвращаются на кротон (Gaylor, Sterling, 1977; Breene et al., 1989).

Наступление факультативной эмбриональной диапаузы Ps. seriatus определяется 
условиями содержания личинок материнского поколения. Наибольшую чувствитель-
ность к длине дня проявили личинки младших (до III) возрастов. Фотопериодическая 
реакция, определяющая откладку диапаузирующих яиц, относится к длиннодневному 
типу и имеет порог между 12 и 13 ч при 26.7 °C. Когда личинки младших возрастов 
развивались на фоне дня с фотофазой короче критической, самки откладывали диапау-
зирующие яйца (рис. 2; Gaylor, Sterling, 1977).

Терминация эмбриональной диапаузы происходит под действием пониженных тем-
ператур. Наибольшее количество личинок отродилось после хранения диапаузиру-
ющих яиц в температуре около +4 °C (Gaylor, Sterling, 1977).

Имаго массово регистрируют с марта по октябрь (табл. 1; Schuh, 2021).

Род SOLENOXYPHUS Reuter, 1875

Solenoxyphus artemisiae Putshkov, 1978.

Распространен в Туркмении и Узбекистане (Konstantinov, 2008).

Вид исходно собран и описан В. Г. Пучковым (1978) с Artemisia badghysi Krasch. et 
Lincz. ex Poljakov (Asteraceae). По наблюдениям в восточной части пустыни Ка-
ра-Кумы (Каплин, 1993), основными кормовыми растениями являются Kochia 
odontoptera Schrenk, Londesia eriantha Fisch. et C. A. Mey., Salsola sclerantha 
(C. A. Mey.) Akhani et Roalson и S. carinata C. A. Mey. (Chenopodiaceae).

Развивается в двух поколениях; личинки второго поколения встречаются до конца 
июня, а имаго этого поколения – в начале июля (Каплин, 1993). Имеющиеся в му-
зейных коллекциях немногочисленные имаго были собраны в мае (см. табл. 1; Schuh, 
2021).

Род TYTTHUS Fieber, 1864

Tytthus pygmaeus (Zetterstedt, 1838).

Ареал голарктический (Винокуров и др., 2010; Schuh, 2021).

В Сибири клопы этого вида обитают на осоках в сырых местах (Винокуров, Каню-
кова, 1995). Такие же сведения приводят для Канады (Kelton, 1980).

Имаго появляются с середины июля и живут обычно до начала сентября. Зимуют 
яйца. Имаго всегда полнокрылые. Личинки и имаго хищники, питаются яйцами и мел-
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кими личинками цикадок (Cicadellidae) (Southwood, Leston, 1959). Имаго массово ре-
гистрируют с июня по август (см. табл. 1; Schuh, 2021).

ОБСУЖДЕНИЕ

Накопленные к настоящему времени данные о вольтинизме и фенологии 39 наи-
более изученных видов подсем. Phylinae фауны Голарктики показывают, что объек-
тами исследований в основном оказываются виды, имеющие хозяйственное зна-
чение – либо полезные в качестве агентов биометода, либо вредители экономически 
значимых культивируемых растений. Практически не исследованы экофизиологиче-
ские реакции, контролирующие сезонное развитие клопов (например, скорость пре-
имагинального развития, индукцию и терминацию диапаузы, крыловой диморфизм) 
даже такого богатого видами подсемейства, как Phylinae.

Рис. 2. Фотопериодическая индукция эмбриональной диапаузы у Pseudatomoscelis seriatus 
(Reuter) при 26.7 °C (Техас, США, 30.6° с. ш., 96.3° з. д.; по: Gaylor, Sterling, 1977).

Клопов родительского поколения содержали в условиях константных длины дня и температуры.
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Из трибы P i l o p h o r i n i  изучены пять голарктических видов, три из них – обита-
тели умеренного пояса. Эти виды завершают в год одно поколение. Они зимуют на 
стадии яйца, что четко подтверждается фенологическими данными: последними в се-
зоне появляются взрослые клопы, а первыми весной следующего года отмечаются 
только личинки, но не имаго. Считать их годичный цикл облигатно моновольтинным 
пока нет оснований, поскольку облигатность диапаузы не доказана экспериментально 
и нет данных о сохранении моновольтинности в климатических условиях, допуска-
ющих завершение более чем одного поколения в году. Характер сезонного цикла этих 
видов изучен лишь в регионах с бореальным климатом, где сумма эффективных тем-
ператур выше порога развития, вероятно, обеспечивает реализацию только одного по-
коления за летний сезон.

В более теплом климате исследованы сезонные циклы Pilophorus confusus (Испания) 
и P. typicus (Япония), характеризующихся поливольтинизмом. В зависимости от 
внешних условий они завершают большее число поколений (P. confusus) или прояв-
ляют круглогодичную активность (гомодинамное развитие; P. typicus).

Три изученных вида трибы H a l l o d a p i n i  имеют однотипный сезонный цикл – 
одно поколение в год также с зимовкой на эмбриональной стадии, однако имеющихся 
данных пока недостаточны для того, чтобы однозначно характеризовать экофизио-
логическую основу моновольтинизма для представителей трибы в целом.

Наибольшее видовое богатство свойственно крупнейшей в подсем. Phylinae трибе 
P h y l i n i, отдельные роды которой, например, Psallus и Campylomma, объединяют до 
140 видов (Duwal et al., 2012; Konstantinov et al., 2015). Ей присуще и более выра-
женное разнообразие типов сезонных циклов. Хотя для клопов сем. Miridae в целом 
характерна зимовка на стадии яйца, для двух видов рода Chlamydatus трибы Phylini 
указана зимовка имаго; это Ch. allii в Казахстане (Асанова, Искаков, 1977) и 
Ch. evanescens в Англии (Southwood, Leston, 1959) и Швеции (Kullenberg, 1944). Среди 
пяти рассмотренных видов рода Chlamydatus у трех сезонный цикл поливольтинный, 
а для двух других (Ch. allii и Ch. wilkinsoni) данных о числе поколений и зимующей 
стадии пока нет.

Из оставшихся 26 видов, приведенных в табл. 1, шесть обладают поливольтинным 
сезонным циклом и завершают в разных климатических поясах от двух до четырех 
поколений за год.

У видов этой же трибы мы видим и пример достаточно редкой для полужестко-
крылых сезонной адаптации, а именно смены кормовых растений в течение года. Как 
было отмечено, личинки первого (перезимовавшего на стадии яйца) поколения 
Campylomma verbasci питаются на древесной растительности, а окрыляющиеся имаго 
этого поколения перелетают на травянистые растения, на которых полностью развива-
ется второе поколение. Имаго второго поколения в конце лета или в начале осени воз-
вращаются с травянистых на древесные растения, где откладывают зимующие яйца в 
стебли молодых побегов (Southwood, Leston, 1959). Такой цикл развития скорее свой-
ствен равнокрылым хоботным (Homoptera), чем клопам (хотя и известен также у 
Lygocoris pabulinus из трибы Mirini подсем. Mirinae; Саулич, Мусолин, 2020).

В заключение необходимо отметить, что очень богатое видами подсем. Phylinаe от-
личается и значительным разнообразием экофизиологических особенностей (таких, 
как пищевая специализация, сезонная смена кормовых растений, количество поко-
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лений в году, зимующая стадия). Среди филин немало вредителей сельского хозяйства 
и в том числе видов, чей хозяйственный статус и инвазионный потенциал могут изме-
ниться при потеплении климата и трансформации сельскохозяйственных практик.
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SEASONAL DEVELOPMENT OF PLANT BUGS (HETEROPTERA, MIRIDAE): 
SUBFAMILY PHYLINAE, TRIBES PILOPHORINI, 

HALLODAPINI AND PHYLINI

D. L. Musolin, A. Kh. Saulich

Key words: biological control, day length, diapause, nymphal development, seasonal change 
of food plants, seasonal development, seasonal polymorphism, photoperiodic response, 
plant protection, true bugs, voltinism.

S U M M A R Y

The review analyses available literature data characterizing the seasonal development of plant bugs 
of the subfamily Phylinae distributed in the Holarctic Region. The data set concerns 39 species from 
three tribes (Pilophorini, Hallodapini, and Phylini). The tribe Pilophorini is represented by fi ve species, 
three of which complete one generation per year and hibernate at the egg stage. However, there is 
no reason to believe that their annual cycles are obligatory univoltine, since they have been studied 
only in regions with a relatively cold climate. Two other species of this tribe (Pilophorus confusus 
and P. typicus) are multivoltine in regions with a warmer climate (Spain and Japan, respectively), 
where they overwinter at the egg stage. The data for 3 species of the tribe Hallodapini suggest they 
have similar seasonal cycles with 1 generation per year and overwintering at the embryonic stage. The 
greatest variety of seasonal patterns is known in the tribe Phylini. Thus, out of 5 Chlamydatus species 
included into the review, 2 species overwinter as adults, although overwintering at the egg stage is 
characteristic of the family Miridae. Three species of this genus have a multivoltine seasonal cycle, 
and for the other two species (Ch. allii and Cgh. wilkinsoni), data on voltinism and overwintering 
stage are not available. Of the remaining 26 species of the tribe Phylini, 3 species have a multivoltine 
seasonal cycle and complete from 2 to 4 generations per year in diff erent climatic zones. The bivoltine 
Campylomma verbasci from the same tribe has a seasonal adaptation unusual for true bugs – a shift 
of food plants during the year realized by diff erent generations (after overwintering, the bugs leave 
woody plants and move to herbaceous ones). In general, the subfamily Phylinae is very species-rich 
and diverse in their ecological characteristics (such as trophic specialization, voltinism, overwintering 
stage, seasonal switch of host plants, wing polymorphism, etc.).
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С целью выяснения природы выявленной ранее авторами индивидуальной (внутрилинейной) 
изменчивости самок Trichogramma telengai Sor. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) по доле диа-
паузирующего потомства была проанализирована изменчивость семей (изосамочных сублиний), 
выделенных из основной лабораторной линии. В ходе опыта материнское поколение развивалось 
при температуре 20 °C и длине дня 12 или 18 ч, диапауза потомства индуцировалась развитием 
при 14 °C в темноте. В общей сложности в 8 повторностях опыта была определена доля диапау-
зирующего потомства самок двух последовательных поколений 428 сублиний. Индивидуальная 
(в первом поколении) и межсемейная (во втором поколении) изменчивость были статистически 
достоверными почти во всех повторностях опыта. При этом корреляция между долями диапау-
зирующих особей в потомстве, произведенном самками двух последовательных поколений од-
ной сублинии, была очень слабой, в подавляющем большинстве случаев – недостоверной. Эти 
данные позволяют предполагать, что внутрилинейная изменчивость самок T. telengai по доле 
диапаузирующего потомства обусловлена в первую очередь не генетическими (наследуемыми) 
факторами, а какими-то формами модификационной (ненаследуемой) изменчивости.

Ключевые слова: диапауза, изменчивость, наследуемость, биометод, Trichogramma telengai, 
Trichogrammatidae.
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Индивидуальная (внутрипопуляционная в естественных условиях, внутрилинейная 
при лабораторном и массовом разведении) изменчивость в той или иной степени за-
трагивает все морфологические, физиологические и поведенческие признаки насе-
комых. Ненаследуемая (модификационная) изменчивость – важнейший механизм 
адаптации к относительно кратковременным изменениям и к пространственной неод-
нородности окружающей среды. Наследуемая индивидуальная изменчивость – необ-
ходимая предпосылка как естественной эволюции, так и селекции новых линий и 
пород полезных насекомых. Однако при лабораторном и массовом разведении некон-

EDN: CWDNWQ
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тролируемая внутрилинейная изменчивость затрудняет проведение исследований и 
стандартизацию методик, нередко приводя к снижению качества агентов биометода. 
В связи с этим изучение различных проявлений индивидуальной изменчивости пред-
ставляет значительный интерес как для фундаментальной, так и для прикладной энто-
мологии.

В частности, у большинства исследованных в этом отношении насекомых выявлена 
более или менее значительная внутривидовая изменчивость фотопериодических и 
температурных реакций, индуцирующих факультативную диапаузу. Диапауза – одна 
из важнейших эколого-физиологических адаптаций, синхронизирующая сезонные 
циклы активности насекомых с динамикой факторов окружающей среды. Факульта-
тивная диапауза обычно индуцируется до наступления периода неблагоприятных ус-
ловий сигнальными факторами: фотопериодом (длиной светового дня), температурой, 
качеством пищи и др. Внутривидовая изменчивость, как межпопуляционная, так и 
внутрипопуляционная (индивидуальная), которая обеспечивает пластичность ре-
акций, индуцирующих диапаузу, лежит в основе стратегии «распределения риска» и 
служит основой для микроэволюции сезонно-циклических адаптаций насекомых (Да-
нилевский, 1961; Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Саулич, 1999; Denlinger, 2002; 
Saunders et al., 2002; Саулич, Волкович, 2004; Danks, 2007; Tougeron, 2019; Saunders, 
2020; Snell-Rood, Ehlman, 2021).

Виды рода Trichogramma Westw. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) – мельчайшие 
паразитоиды-яйцееды, естественные враги многих чешуекрылых вредителей сель-
ского и лесного хозяйства, широко использующиеся для биологической защиты рас-
тений (Smith, 1996; Сорокина, 2011). Факультативная зимняя предкуколочная диапауза 
трихограмм регулируется прежде всего температурой, но при околопороговых темпе-
ратурах доля диапаузирующего потомства существенно зависит от фотопериодиче-
ских условий развития материнского поколения (Заславский, Умарова, 1981; Май Фу 
Кви, Заславский, 1983; Zaslavski, Umarova, 1990; Boivin, 1994; Резник, 2011). Раз-
личные проявления межпопуляционной (межлинейной) изменчивости температурных 
и фотопериодических реакций, индуцирующих диапаузу, были обнаружены у многих 
видов трихограмм (Сорокина, 1987; Сорокина, Масленникова, 1987; Сорокина, 2010). 
Однако специальный анализ внутрипопуляционной (внутрилинейной) изменчивости, 
насколько нам известно, до нашего предшествующего исследования (Резник, Вой-
нович, 2019) не проводился. В результате этого исследования значительная индивиду-
альная изменчивость самок по доле диапаузирующего потомства была выявлена в 
партеногенетической лабораторной линии Trichogramma telengai Sor. Изменчивость 
доли диапаузирующего потомства была статистически достоверной в большинстве ва-
риантов опыта, в том числе и в тех случаях, когда совокупная доля диапаузирующих 
особей была близка к 90 %. Распределение самок по доле диапаузирующего потомства 
всегда было унимодальным, свидетельствуя о том, что выявленная индивидуальная 
изменчивость была не качественной, а количественной (градуальной). Корреляция 
между долями диапаузирующих особей в потомстве, произведенном одной и той же 
самкой трихограммы во время последовательного заражения разных порций яиц хо-
зяина, была достоверно положительной, и, следовательно, изменчивость в значи-
тельной степени определялась индивидуальными особенностями самок. Открытым, 
однако, оставался вопрос о природе этой изменчивости: обусловлена она наследуе-
мыми различиями или ненаследуемыми (модификационными) изменениями. Поиску 
ответа на этот вопрос и посвящено данное исследование.
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Схема опыта крайне проста: мы изучали индивидуальную изменчивость по доле 
диапаузирующего потомства у двух последовательных поколений изосамочных 
суб линий, выделенных из основной лабораторной линии. Наличие положительной 
корреляции между двумя поколениями одной сублинии свидетельствовало бы о зна-
чительной роли наследуемых различий между самками, отсутствие корреляции – 
о модификационном характере наблюдаемой изменчивости.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе была использована та же партеногенетическая лабораторная линия T. telengai, что и 
в предыдущем исследовании (Резник, Войнович, 2019). До опытов трихограмм на протяжении 
многих лет разводили на яйцах зерновой моли Sitotroga cerealella (Oliv.) (Lepidoptera, Gelechiidae) 
при константных лабораторных условиях (температура 20 °C, длина дня 18 ч).

В начале каждой повторности опыта яйца зерновой моли, наклеенные клеем ПВА на картон-
ные карточки, предоставляли на 24 ч для заражения самкам лабораторной линии. Сразу после 
этого карточку с зараженными яйцами делили на две части, которые по одной помещали в боль-
шие (длина 10 см, диаметр около 3 см) пробирки и переносили в два фотопериодических режима 
с длиной дня 12 ч (С : Т = 12 : 12) и 18 ч (С : Т = 18 : 6). Температура в обоих режимах была 
одинаковой (20 °C). В день массового вылета имаго этого (первого материнского) поколения 
самок рассаживали по одной в пронумерованные маленькие (длина 50 мм, диаметр около 8 мм) 
пробирки, на стенки которых в качестве углеводной подкормки были нанесены капли 50%-ного 
водного раствора меда. В дальнейшем потомство каждой самки первого материнского поколения 
считали отдельной сублинией. Сразу после рассадки по пробиркам самкам первого материнско-
го поколения предоставляли для заражения пронумерованные карточки с 30–40 яйцами зерно-
вой моли. Заражение длилось 2 ч, после чего самок возвращали в тот же режим, в котором они 
развивались, а карточки с зараженными яйцами (первое дочернее поколение) переносили в усло-
вия, умеренно способствующие индукции диапаузы (темнота, температура 14 °C). Через 2 дня 
самкам первого материнского поколения на 24 ч предоставляли для заражения пронумерован-
ные карточки со второй порцией яиц зерновой моли (около 50 яиц на карточку). После зараже-
ния эти карточки (второе материнское поколение) помещали в отдельные пробирки такого же 
размера и переносили для развития в тот же режим, в котором развивались родительские самки 
(длина дня 12 или 18 ч при температуре 20 °C).

В день массового вылета самок второго материнского поколения их оставляли в той же про-
бирке, в которой они развивались (при этом число самок в пробирке варьировало в зависимости 
от плодовитости самки первого материнского поколения, обычно составляя от 5 до 15 особей) и 
на 2 ч предоставляли им для заражения пронумерованные карточки с 400–600 яйцами зерновой 
моли. После заражения эти карточки (второе дочернее поколение) переносили в условия, уме-
ренно способствующие индукции диапаузы (темнота, температура 14 °C).

Через 30 дней после заражения карточки с трихограммами первого и второго дочернего поко-
лений для ускорения развития и вылета активно развивающихся (не диапаузирующих) особей 
переносили в камеры с температурой 20 °C и длиной дня 18 ч. Через 15–20 дней (после вылета 
большей части активно развивающихся особей) все зараженные яйца вскрывали для определе-
ния числа активно развивавшегося (имаго и куколки) и диапаузирующего (предкуколки) потом-
ства. Число вылетевших имаго оценивали по числу пустых зараженных яиц с летными 
отверстиями. Личинок, погибших на разных стадиях развития, не учитывали. Если на карточке 
первого или второго дочернего поколений в общей сложности было менее 5 выживших (диапау-
зирующих или активных) особей, данные исключали из дальнейшей обработки. Для итогового 
анализа использовали только те сублинии, для которых была определена доля диапаузирующих 
особей в двух последовательных поколениях. Таким образом, в 8 повторностях опыта были по-
лучены данные о потомстве самок двух последовательных поколений T. telengai, относящихся к 
428 сублиниям (в первом материнском поколении каждая сублиния была представлена одной 
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самкой, во втором материнском поколении – несколькими самками). Учёты количества активно 
развивавшихся и диапаузировавших трихограмм в первом и втором дочерних поколениях вклю-
чали в общей сложности 24 069 особей. Объемы выборок в разных фотопериодических режимах 
и разных повторностях опыта приведены на рис. 1 и 2.

Повторности опыта всегда были не синхронными; в них, как правило, использовались особи 
из разных поколений лабораторной линии. Предшествующие исследования показали, что доля 
диапаузирующих особей заметно варьирует в последовательных поколениях лабораторных ли-
ний разных видов трихограмм даже при разведении в константных условиях (Заславский, Ума-
рова, 1981; Войнович и др., 2013; Резник и др., 2015). По этой причине при анализе результатов 
опыта данные, полученные в разных повторностях, обрабатывались по отдельности, независимо 
друг от друга. Для оценки достоверности индивидуальной изменчивости применяли критерий 
χ2, для выявления корреляции – линейную регрессию. Все вычисления производили с помощью 
программы SYSTAT 10.2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Индивидуальная изменчивость самок первого и второго материнских поколений 
T. telengai по доле диапаузирующего потомства была статистически достоверной в по-
давляющем большинстве повторностей опыта, проведенного в условиях короткого 
дня (см. рис. 1) и во всех повторностях опыта, проведенного в условиях длинного дня 
(см. рис. 2). При этом, как хорошо видно на рисунках, при длинном дне наблюдались 
не только более высокая достоверность, но и более широкий размах изменчивости. 
Эти данные подтверждают результаты нашего предыдущего исследования (Резник, 
Войнович, 2019), в котором размах индивидуальной изменчивости также зависел от 
фототермических условий развития материнского и дочернего поколений трихограмм. 
В природе увеличение индивидуальной изменчивости тенденции к диапаузе в усло-
виях длинного дня, возможно, способствует реализации стратегии «распределения 
риска»: при коротком дне, осенью, перед наступлением зимы, диапауза индуцируется 
у всех или по крайней мере у подавляющего большинства особей, но некоторые особи 
диапаузируют и при длинном дне, летом, когда динамика среднестатистических кли-
матических показателей позволяет предполагать возможность благополучного раз-
вития еще одной или нескольких генераций. Тем самым обеспечивается выживание 
популяции в случае преждевременного похолодания или других экстремальных от-
клонений от климатической нормы. Такая индивидуальная изменчивость сезонных 
циклов активности была выявлена, например, у полосатого амброзиевого листоеда 
Zygogramma suturalis (F.) (Coleoptera, Chrysomelidae) (Виноградова, 1988), свой-
ственна она и многим другим видам насекомых (Hopper, 1999; Joschinski, Bonte, 2021).

Результаты опыта свидетельствуют о преимущественно модификационном харак-
тере наблюдаемой изменчивости: корреляция между долями диапаузирующего потом-
ства самок из двух поколений одной сублинии в подавляющем большинстве случаев 
статистически не достоверна (см. рис. 1 и 2). Однако в двух из восьми повторностей 
опыта, проведенного в условиях длинного дня, в которых индивидуальная изменчи-
вость была выражена сильнее, корреляция была положительной и достоверной 
(рис. 2, А и В), причем в повторности 2, В достоверность была весьма высокой. По-ви-
димому, наследуемые факторы все-таки играют определенную роль в детерминации 
индивидуальной изменчивости самок трихограмм по доле диапаузирующего потом-
ства, но эти наследуемые различия могут быть выявлены только при отсутствии зна-
чительно более сильного прямого или косвенного влияния на индукцию диапаузы ка-
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Рис. 1. Индивидуальная изменчивость доли диапаузирующего потомства самок Trichogramma 
telengai Sor., развивавшихся в условиях короткого дня (12 ч).

Столбцы F1 и F2: по горизонтальной оси – доля диапаузирующего потомства (%), указаны середины 
классов; по вертикальной оси – процентное распределение самок по классам, различающимся долей 

диапаузирующего потомства. F1 – первое поколение сублиний (n1 – число материнских самок, n2 – число 
изученных потомков, p – достоверность различий между самками по критерию χ2). F2 – второе поколение 
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сублиний (n1 – число сублиний, n2 – число изученных потомков, p – достоверность различий между 
сублиниями по критерию χ2). Столбец F1–F2: по горизонтальной оси – доля диапаузирующего потомства 
самок первого поколения (%), по вертикальной оси – доля диапаузирующего потомства самок второго 
поколения той же сублинии (%) (r – коэффициент корреляции, n – число сублиний, p – достоверность 
корреляции), каждый символ соответствует одной сублинии, линия – уравнению линейной регрессии. 

Строки А–З – повторности опыта.
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ких-то (не контролируемых в нашем опыте) внешних факторов. Природа этих 
факторов пока остается неясной. Основные абиотические факторы, способные по-
влиять на индукцию диапаузы, строго контролировались: длина дня регулировалась с 
точностью до нескольких минут, отклонения температуры от заданной величины не 

Рис. 2. Индивидуальная изменчивость доли диапаузирующего потомства самок Trichogramma 
telengai Sor., развивавшихся в условиях длинного дня (18 ч).

Обозначения как на рис. 1.
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Рис. 2 (продолжение)

превышали 0.2–0.3 °C. Более того, эти отклонения были одинаковы для всех особей, 
использованных в данной повторности опыта и, следовательно, могли привести к 
сдвигу средних значений и к различиям между повторностями, но не могли повлиять 
на различия между особями и сублиниями, всегда сравниваемыми только в пределах 
одной и той же повторности.
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Как уже упоминалось выше, межпопуляционная (в природе) или межлинейная 
(в лаборатории) изменчивость тенденции к диапаузе была выявлена у многих видов 
насекомых (Данилевский, 1961; Заславский, 1984; Tauber et al., 1986; Саулич, 1999; 
Denlinger, 2002; Saunders et al., 2002; Саулич, Волкович, 2004; Danks, 2007; Tougeron, 
2019; Saunders, 2020). В природе различия между популяциями обычно коррелируют с 
особенностями локальной сезонной динамики основных факторов окружающей 
среды (температура, наличие корма и др.), при этом нередко проявляется клинальная 
изменчивость. Индивидуальная (внутрипопуляционная, внутрилинейная) изменчи-
вость экофизиологических реакций, индуцирующих диапаузу, изучалась гораздо реже, 
но, несомненно, распространена так же широко, поскольку без индивидуальной из-
менчивости невозможно и накопление межпопуляционных различий. Заметим, что 
объектами подавляющего большинства цитированных выше исследований были есте-
ственные популяции или лабораторные линии обоеполых насекомых, а в нашей ра-
боте была исследована партеногенетическая линия, от которой можно было бы 
ожидать меньшей внутрилинейной изменчивости. Однако и в этом отношении 
T. telengai ни в коей мере не является исключением. Например, не только межкло-
нальная, но и внутриклональная изменчивость фотопериодических реакций, регули-
рующих сезонные циклы, была выявлена у гороховой тли Acyrthosiphon pisum (Harris) 
(Hemiptera, Aphididae) (Erlykova, 2003).

В природе индивидуальная изменчивость насекомых играет положительную роль, 
увеличивая пластичность, эволюционный потенциал и устойчивость популяций к из-
менениям окружающей среды, но внутрилинейная изменчивость агентов биометода 
не только служит основой для селекции, но и нередко оказывается существенным не-
гативным фактором, затрудняющим стандартизацию разводимого материала, что не-
обходимо учитывать при разработке методик лабораторного и массового разведения 
(Hoy, 1986; Hopper, 1999; Wajnberg, 2004; Routray et al., 2016; Bielza et al., 2020; Leung 
et al., 2020; Joschinski, Bonte, 2021).
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ON THE NATURE OF INDIVIDUAL VARIATION IN THE INDUCTION 
OF PROGENY DIAPSUE IN TRICHOGRAMMA TELENGAI SOR. 

(HYMENOPTERA, TRICHOGRAMMATIDAE) FEMALES

N. D. Voinovich, S. Ya. Reznik

Key words: diapause, variation, heritability, biocontrol, Trichogramma telengai, Tricho-
grammatidae.

S U M M A R Y

With the aim to determine the nature of the previously demonstrated by the authors individual 
(intra-strain) variation of Trichogramma telengai Sor. (Hymenoptera, Trichogrammatidae) 
females in the proportion of diapausing progeny, the variability of families (isofemale 
substrains) separated from the main laboratory strain was investigated. Maternal generations 
developed at a temperature of 20 °C and day length of 12 and 18 h; progeny diapause was 
induced by development at 14 °C in the dark. Eight replicates of the experiment were 
conducted; in total, the proportion of diapausing progeny was determined for two sequential 
generations of 428 substrains. Individual (in the fi rst generation) and interfamilial (in the 
second generation) variability was statistically signifi cant in almost all replicates. However, 
the correlation in the proportion of diapausing progeny between two sequential generations 
of the same substrain was very weak and in most cases was not statistically signifi cant. 
These data suggest that the intra-strain variability of T. telengai females in the proportion 
of diapausing progeny is primarily based on unheritable modifi cations rather than on some 
genetic (heritable) factors.
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Клоп вредная черепашка (Eurygaster integriceps Put.) – один из наиболее экономически опас-
ных вредителей зерновых культур во многих странах мира. В статье представлен аналитический 
обзор мировой литературы, посвященной наносимому вредной черепашкой ущербу, и особен-
но вариабельности поврежденности зерна клопами и методам ее оценки. Хотя все известные в 
настоящее время методы диагностирования поврежденных клопами-черепашками зерен (в том 
числе визуальный, рентгенография, инфракрасная микроскопия и экспресс-метод сканирования) 
не лишены недостатков и требуют усовершенствования, наибольшими точностью и простотой 
применения при идентификации повреждений, наносимых вредной черепашкой, характеризу-
ются инфракрасная микроскопия и компьютерное сканирование.

Ключевые слова: клоп вредная черепашка, Eurygaster integriceps, пшеница, вредоносность, по-
врежденность зерна, методы определения, устойчивые сорта.
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Под названием «хлебные клопы» обычно понимают комплекс из более чем 20 пред-
ставителей семейств черепашек (Scutelleridae), щитников (Pentatomidae) и слепняков 
(Miridae), питающихся семенами зерновых злаков. Среди этих насекомых особенно 
вредоносны виды рода Eurygaster, и в первую очередь вредная черепашка Eu rygaster 
integriceps Puton – наиболее экономически значимый вредитель зерновых культур в 
Евразии, в том числе на территории России, государств Восточной Европы, Западной 
и Средней Азии (Арешников, Старостин, 1992; Алехин, 2002; Moir, Szito, 2005; Popov 
et al., 2007; Павлюшин и др., 2010, 2015; Davari, Parker, 2018; Нейморовец, 2019). 
Вредная черепашка недаром отнесена к числу особо опасных вредных объектов (Пе-
речень…, 2010), поскольку в годы массовых размножений клопы способны вызывать 
чрезвычайные ситуации в зерновых комплексах России, Турции, Ирана, Сирии и дру-
гих стран (Javahery, 1995; Critchley, 1998; Алехин, 2002; El Bouhssini et al., 2002; Parker 
et al., 2002; Aja et al., 2004; Ozberk et al., 2005; Trissi et al., 2006; Павлюшин и др., 2010, 

EDN: PVDSED



70

2015; Karimzadeh et al., 2011; Salis et al., 2013; Dizlek, Özer, 2017; Stankevych, Bor ta, 
2019). Совершенно не удивительно, что такое пристальное внимание со стороны 
специалистов по защите растений и сельскохозяйственной энтомологии уделяется 
черепашке – одних лишь кандидатских диссертаций, посвященных изучению этого 
вредителя, выполнено на территории бывшего СССР более сотни, а докторских – не 
менее двух десятков (Фролов, 2019).

В то же время, несмотря на огромное количество работ, посвященных вредной чере-
пашке, очень многие аспекты ее биологии все еще вызывают споры, например, вклад 
того или иного фактора в динамику численности вредителя. Несмотря на то, что био-
логии вредителя посвящено множество публикаций, точки зрения относительно роли 
большинства, если не практически всех факторов различаются кардинально, хотя оче-
видно, что условия для достижения определенного консенсуса давно созрели (Фро-
лов, 2019). Такое состояние дел обусловлено не только широкой популяционной 
изменчивостью вредителя и разнообразием экологических и антропогенных условий, 
в которых он обитает, но и широким разбросом мнений специалистов о влиянии тех 
или иных факторов на развитие насекомого и даже о характере и степени наносимых 
им повреждений. Поэтому основной задачей настоящей статьи было рассмотрение 
основных проблем, связанных с вредной деятельностью клопов, и в первую очередь 
анализ ситуации, которая сложилась в настоящее время с методическими подходами, 
используемыми для оценки поврежденности зерна, их достоинств и недостатков, 
а также по возможности определение путей и способов их совершенствования, 
что в первую очередь необходимо для создания устойчивых к хлебным клопам сортов 
зерновых. Другой требующий детального рассмотрения важный вопрос – связь 
повреж денности зерна с численностью вредителя, а именно каких пределов может 
достигать поврежденность зерна клопами, как при отсутствии защитных мероприя-
тий, так и при их проведении. Непосредственным поводом для написания данной 
статьи послужили критические замечания ряда отечественных специалистов, 
считающих, что статья А. В. Капусткиной и В. А. Хилевского, опубликованная 
в «Энтомологическом обозрении» в 2020 г., содержит завышенные показатели повре-
жденности зерна вредной черепашкой. Поскольку вопрос о степени повреждаемости 
зерновых культур хлебными клопами возникает среди специалистов по защите расте-
ний с удручающей регулярностью, требуется детально проанализировать и обобщить 
огромное количество научной информации об ущербе, наносимом зерну вредной 
черепашкой. 

Известно, что степень поврежденности зерна клопами существенно варьирует в за-
висимости от самых разных факторов, и в первую очередь от времени, когда происхо-
дило питание насекомых на растении. Повреждения, нанесенные перезимовавшими 
имаго на ранних этапах органогенеза растений, вызывают количественные потери 
урожая за счет гибели продуктивных стеблей. В результате этого отмечается снижение 
натуры, количества и массы зерна, но при этом не затрагиваются его хлебопекарные 
качества. Питание личинок и взрослых особей нового (молодого) поколения происхо-
дит на формирующихся, развивающихся и зрелых зерновках. Пищеварительные фер-
менты вредной черепашки, введенные насекомым в эндосперм, существенно меняют 
физико-биохимические и молекулярно-генетические свойства зерна, что приводит к 
резкому ухудшению всех его потребительских качеств. Установлено, что характер 
влияния пищеварительных ферментов вредной черепашки на качество зерна варьиру-
ет в зависимости от очень многих факторов – приемов агротехники, метеоусловий, 
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сорта пшеницы, численности клопов на посевах, интенсивности повреждения и 
других (Karababa, Ozan, 1998; Sivri et al., 1999; Рябченко и др., 2000; Hariri et al., 2000; 
Trissi et al., 2006; Павлюшин и др., 2010, 2015; Salis et al., 2010; Konarev et al., 2011; 
Sanaey, Mirak, 2012; Özçandir, Özay, 2013; Mutlu et al., 2014; Allameh et al., 2015; Olanca 
et al., 2016; Dizlek, Özer, 2016, 2017; Stankevych, Borta, 2019; Конарев, 2020). О суще-
ственных негативных изменениях биохимического состава и ухудшении технологиче-
ских и хлебопекарных свойств муки сообщается в случаях, когда клопами в партии 
зерна повреждено 2–15 % зерен (Critchley, 1998; Hariri et al., 2000; Теняева, 2004; 
Kinaci, Kinaci, 2004, 2007; Ozderen et al., 2008; Гапонов и др., 2009; Köksel et al., 2009; 
Емельянов, Критская, 2010; Павлюшин и др., 2010, 2015; Нецветаев и др., 2012; 
Torbica et al., 2014; Dizlek, Özer, 2016, 2017; Rapaport et al., 2019), а при повреждении 
6–20 % зерен отмечается снижение посевных качеств семян (Арешников, Старостин, 
1992; Sheikh, Al Rahb, 1996; Лесовой, Фещин, 2000; Ozberk et al., 2005; Емельянов, 
Критская, 2010; Капусткина, 2011; Топчій, 2012; Бурлака, Каплин, 2015; Павлюшин и 
др., 2015; Капусткина, Нефедова, 2017). Кроме того, Б. Паркер с соавт. (Parker et al., 
2011) сообщают, что сильное повреждение клопами-черепашками отрицательно отра-
жается и на фуражных качествах зерна.

Для снижения численности и уменьшения вреда от клопов-черепашек на посевах 
зерновых культур разработан широкий комплекс защитных мероприятий, включаю-
щий выращивание устойчивых сортов, применение химических инсектицидов и био-
логических препаратов, выпуск энтомофагов, использование половых феромонов и 
различные агротехнические приемы. При этом, к сожалению, до сих пор во многих 
хозяйствах отдают безусловное предпочтение химическим средствам защиты расте-
ний, которые хотя и способны быстро снизить численность вредной черепашки до 
экономически приемлемого уровня, однако отличаются целым рядом отрицательных 
побочных эффектов (возникновение резистентности, гибель полезных организмов, за-
грязнение окружающей среды и т. д.). В результате этого ежегодно на защиту посевов 
зерновых культур от клопов-черепашек в мире выделяется от 40 до 60–70 миллионов 
долларов США (Javahery, 1995; Tafaghodinia, Majdabadi, 2006; Gözüaçık et al., 2010; 
Рылько, 2011; Павлюшин и др., 2015; Dizlek, Цzer, 2016; Tonk et al., 2017), а вредонос-
ность их не обнаруживает тенденции к снижению. При высокой численности вредной 
черепашки потери урожая могут составлять 20–30 % для ячменя и 50–90 % для пше-
ницы, а при отсутствии защитных мероприятий экономические потери способны до-
стигать 100 % (Hariri et al., 2000; Kivan, Kilic, 2005; Yazgaç, Kirci, 2017; Вилкова и др., 
2018).

На территории России в зависимости от региона, цели выращивания и применяе-
мых защитных мероприятий поврежденность зерна пшеницы вредной черепашкой 
обычно колеблется в пределах от 0.2–12 до 18–35 %, а в отдельные годы и в исключи-
тельных случаях этот показатель может достигать 40–73.4 % (Критская, 2006; 
Каменченко, Наумова, 2008; Алехин, 2009; Вилкова и др., 2012; Павлюшин и др., 
2015; Капусткина, Хилевский, 2020). Широкие пределы варьирования поврежденно-
сти зерна пшеницы клопами-черепашками вызывают дискуссии о точности выявлен-
ной степени поврежденности партий зерна между различными исследователями, 
специалистами районных пунктов оценки качества зерна, зернового производства и 
хлебопекарных предприятий. В особенности часто сомнению подвергаются высокие 
показатели поврежденности зерна пшеницы. Это связано с тем, что для производите-
лей зерна его качество имеет первостепенное значение, так как оно влияет на цену 
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и окупаемость затрат на производство. Наличие в партии пшеницы 2–4 % зерен, 
поврежденных клопом-черепашкой, автоматически относит ее 3-му классу, а при на-
личии 5–7 % – переводит в категорию непродовольственной. Помимо этого, наличие 
более 1 % поврежденных зерен в продаваемых за границу партиях значительно снижа-
ет экспортную цену (Алехин, 2009; Рылько, 2011; Кошкин, 2020).

Очевидно, что необходимым, хотя и не достаточным условием подтверждения объ-
ективности информации, получаемой при использовании того или иного диагностиче-
ского подхода при анализе поврежденности зерна вредной черепашкой, является 
наличие устойчивой и статистически достоверной связи между степенью поврежден-
ности зерна и численностью вредителя на посевах пшеницы. Так, в исследованиях 
Р. Джанхилала с соавт. (Canhilal et al., 2005), выполненных в Турции, была показана 
связь между численностью личинок и имаго нового поколения на посевах и повре-
жденностью зерна, хотя связать процент белоколосости растений с плотностью пере-
зимовавших клопов авторам не удалось. С другой стороны, в проведенной в Иране 
работе Н. Санайя и Т. Мирака (Sanaey, Mirak, 2012) достоверная положительная связь 
поврежденности растений с плотностью перезимовавших клопов в расчете на 1 м2 бы-
ла убедительно доказана. А. В. Капусткина и В. А. Хилевский (2020), использовавшие 
визуальный учет численности вредителя, инфракрасную микроскопию и компьютер-
ное сканирование для оценки поврежденности зерна, продемонстрировали наличие 
тесной положительной связи поврежденности зерна с численностью личинок клопов 
на посевах озимой пшеницы в Ростовской обл. Установленные в этой работе показате-
ли поврежденности зерна не должны вызывать особых сомнений, поскольку числен-
ность клопа вредной черепашки в этом регионе даже в годы депрессии оставалась на 
весьма высоком уровне, а следовательно, и вредоносность насекомого также сохраня-
лась высокой.

Тем не менее, рассмотрим вопрос о зависимости поврежденности зерна от числен-
ности клопов более внимательно. Уровень поврежденности зерна можно рассчитать 
путем сопоставления количества зерен, поврежденных одной особью в течение ее он-
тогенеза, с количеством сформировавшихся зерен на единицу площади. Сравнение 
оценок плотности насекомых и степени поврежденности зерен показало, что одна ли-
чинка вредной черепашки за период своего развития способна повредить от 40–55 
(Boyacıoğlu, 1998; Kinaci, Kinaci, 2007) до 100–270 зерновок (Алехин, 2002; Емелья-
нов, Критская, 2010). Доля поврежденных зерен на 1 м2 в этом случае составит 
около 0.5–3.7 %, а потери урожая в зависимости от зоны возделывания – 0.3–3.3 ц/га 
(Емельянов, 1992; Bahrami et al., 2003; Нейморовец и др., 2016). При численности 
10 личинок и имаго нового поколения на 1 м2 посева поврежденность зерен достигает 
7 %, а в контролируемых условиях при плотности 3–38.7 особи на 1 м2 варьирует от 
0.5 до 9.7 %. При этом потери урожая колеблются от 60–380 до 1531 кг (Canhilal et al., 
2005; Canhilal, 2016)! Столь впечатляющая вариабельность поврежденности зерна и 
потерь урожая объясняется влиянием экологических условий и разной устойчивостью 
высеянных сортов к вредной черепашке.

Для выявления ожидаемого уровня вредоносности энтомологического объекта весь-
ма полезно оценить потребность вредящей стадии в корме, которая естественным об-
разом связана с массой тела насекомого (Зубков, 1995). Зная среднюю массу ушедшего 
на зимовку имаго клопа нового поколения и показатели элементов продуктивности 
(количество зерен в колосе, массу одного зерна и т. д.), с помощью правила Р. Линде-
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мана можно охарактеризовать примерные потери массы зерна пшеницы при развитии 
1 особи вредной черепашки. Известно, что при массе тела клопа, равной 120–140 мг, 
перезимовка насекомого должна пройти успешно, а при массе 90–100 мг бо́льшая 
часть клопов погибнет. Накопленная масса тела, а также развитие жирового тела су-
щественно влияют и на способность клопов к размножению (Moir, Szito, 2005; Павлю-
шин и др., 2010; Иванцова, 2013). Конечно, размерные и весовые показатели элементов 
продуктивности пшеницы варьируют весьма значительно в зависимости от вида, со-
рта, применяемых агротехнических мероприятий и условий произрастания растений. 
Поэтому масса одной зерновки весьма изменчива, причем вариация наблюдается 
даже в пределах одного колоса: самые легкие зерна чаще встречаются в верхней 
части колоса, а более крупные формируются в средней и нижней его частях. 
В качестве базовой величины логично использовать значения элементов продуктив-
ности модельного сорта мягкой озимой пшеницы, например, предложенные А. П. Са-
мофаловым с соавт. (Самофалов и др., 2018).

Согласно правилу Р. Линдемана, за весь период развития одна особь клопа вредной 
черепашки для успешного его завершения должна потребить примерно 1200–1400 мг 
корма, что соответствует массе 26–30 целиком съеденных полновесных зерен пшени-
цы. Однако клопы, характеризующиеся внекишечным пищеварением, постоянно ме-
няют места питания, причем уровень потерь массы зерен при повреждении вредной 
черепашкой зависит как от фазы созревания, так и от стадии развития насекомого. 
В итоге средние значения потерь массы одной зерновки могут в зависимости от усло-
вий варьировать от 2.7 до 10.6 мг (Володичев, 1977). Получается, что одна особь вред-
ной черепашки способна повредить от 109 до 518 зерен пшеницы, что составляет 
0.5–2.8 % от общего количества зерновок на 1 м2 посева. Таким образом, при числен-
ности клопов, варьирующей от 4 до 22 особей на 1 м2 посева пшеницы, поврежден-
ность зерна без применения инсектицидов может колебаться в очень широких 
пределах – от 2 до 61.9 %, что отлично согласуется с фактическими данными, пред-
ставленными в статье А. В. Капусткиной и В. А. Хилевского (2020).

Что касается порой наблюдаемого высокого процента поврежденности зерна клопа-
ми на обработанных инсектицидами посевах пшеницы (Капусткина, Хилевский, 
2020), то здесь следует отметить, что, во-первых, применение химических препаратов 
хотя и снижает ожидаемые в будущем потери урожая растений и численность фитофа-
га на посевах, но не обеспечивает сохранности всех свойств зерна, ведь нанесенный 
ранее вред никуда не исчезает. Во-вторых, и после обработки на посевах пшеницы 
остается часть популяции вредной черепашки (тем более значительная, чем выше уро-
вень резистентности насекомых к пестициду), которая продолжает развиваться на рас-
тениях вплоть до уборки, питаясь формирующимся зерном. На посевах, где 
эффективность применяемого препарата недостаточно высока, численность и вредо-
носность клопа могут сохраняться на весьма значительном уровне. В цитированной 
выше статье (Капусткина, Хилевский, 2020) подчеркивалось, что эффективность при-
менявшихся инсектицидов бывала нестабильной и зависела от многих факторов (сро-
ков применения, метеоусловий и т. д.). Так или иначе, вывод очевиден: использованные 
А. В. Капусткиной и В. А. Хилевским (2020) методы инфракрасной микроскопии и 
компьютерного сканирования продемонстрировали свою объективность при оценке 
степени поврежденности зерна вредной черепашкой, в связи с чем заслуживают ши-
рокого практического применения, в первую очередь там, где точность оценки повре-
жденности критически важна.
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Пока на практике наиболее широко распространенным методом выявления зерна, 
поврежденного клопом-черепашкой, остается визуальный с использованием лупы или 
стереоскопических микроскопов (Алехин, 2002; Köksel et al., 2002; ГОСТ 30483–97, 
2009; Деров, 2009; Dizlek, Islamoglu, 2010; Бурлака, Каплин, 2015; Tonk et al., 2017; 
Aydoğan, Ünlü, 2020, и др.). Данный подход позволяет проводить оценку поврежден-
ности зерна вредной черепашкой в момент уборки урожая. Суть этого подхода заклю-
чается в идентификации на поверхности зерен светло-желтых, четко очерченных, 
часто вдавленных пятен с темной «точкой» как индикаторов мест прокола стилетами 
клопа. Область повреждения при этом характеризуется рыхлой и мучнистой конси-
стенцией, а при надавливании легко крошится. Кроме того, внешний вид зоны по-
вреждения зерновки различен в зависимости от того, в какой период ее развития 
питалась вредная черепашка и каков при этом был возраст насекомого, причем места 
питания клопов на полустекловидных и мучнистых зерновках выявить довольно 
сложно. Поврежденные зерна часто сохраняют обычные размер и форму, в результате 
чего их невозможно отделить при очистке. Не зная всех этих особенностей, легко про-
вести неправильную диагностику поврежденности черепашкой зерна пшеницы, т. е. 
здоровые, мучнистые и желтобокие зерновки можно отнести к категории поврежден-
ных и наоборот. Исходя из сказанного, основной недостаток визуального подхода – 
его субъективность, низкая достоверность при диагностировании и сложность в 
оценке степени вреда, нанесенного зерну вредной черепашкой. В целом же, при ис-
пользовании данного метода происходит, как правило, значительная недооценка про-
цента поврежденности зерна клопами. Поэтому для более достоверной оценки 
поврежденности зерна зерновых культур вредной черепашкой предложены разные 
инструментальные методы.

Среди наиболее точных инструментальных подходов следует в первую очередь упо-
мянуть мягколучевую микрофокусную рентгенографию (Архипов, Потрахов, 2008; 
Архипов и др., 2013; Прияткин и др., 2018; Назарова, Залетова, 2019). Рентгеновские 
снимки, полученные с помощью рентгенодиагностической установки ПРДУ-02 или ее 
аналогов, позволяют высоко достоверно, независимо от зоны питания вредной чере-
пашки и визуальных признаков, выявлять повреж денные ею зерна, а также обнаружи-
вать скрытую заселенность зерновок вредителями запасов и идентифицировать 
структурные дефекты. Правда, из-за того, что зерновки на приемнике излучения рас-
полагаются в одной плоскости, визуализация интенсивности повреждений и дефектов 
структуры семян, особенно при слабых повреждениях, не достигает 100%-ной точно-
сти (Demyanchuk et al., 2011; Прияткин и др., 2018).

Другой интроскопический метод диагностики поврежденности зерна черепашкой – 
микроскопия с использованием инфракрасных лучей (Вилкова и др., 1976; Павлюшин 
и др., 2010, 2015; ГОСТ 33538–2015, 2018; Armstrong et al., 2019). Принцип данного 
подхода основан на том, что инфракрасный свет, проходя сквозь зерно, задерживается 
в местах поврежденного стилетами клопов эндосперма, затемняя их и делая видимы-
ми. Достоинства инфракрасной визуализации – возможность достоверно идентифици-
ровать желтобокое зерно, выявить различные физиологические дефекты, объективно 
определить по специфике области повреждения зерна видовую принадлежность 
питавшегося насекомого и оценить интенсивность повреждения им зерновок (Павлю-
шин и др., 2010, 2015; Вилкова и др., 2018; ГОСТ 33538–2015, 2018). Помимо диагно-
стирования мест повреждений хлебными клопами спектроскопические методы, 
основанные на использовании инфракрасного света ближнего и среднего диапазонов в 
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сочетании с мультиспектральной визуализацией, позволяют провести анализ качества 
зерна, определить его сортовую принадлежность и даже выявить среди зерен пора-
женные грибной инфекцией (Vrešak et al., 2016). Недостатками данного подхода счи-
таются неразработанность алгоритмов компьютерной обработки полученных данных 
и низкая производительность работы, так как для оценки поврежденности зерна кло-
пами необходимо тщательно осматривать под инфракрасными лучами каждое зерно в 
пробе по отдельности.

На базе инфракрасной микроскопии в ВИЗР был разработан экспресс-метод диагно-
стики и анализа зерновых партий с использованием цветного планшетного сканера 
(Вилкова и др., 2006, 2018; Павлюшин и др., 2010, 2015; ГОСТ 33538–2015, 2018). 
По сравнению с предыдущим методом этот способ менее трудоемок, более прост и 
экономически выгоден в эксплуатации, что связано с возможностью проанализиро-
вать одновременно несколько проб зерна. Сканирующий эффект и цветовая трансфор-
мация в зависимости от плотности структуры эндосперма в местах питания насекомых 
делает отчетливо видимыми локализацию и глубину повреждения ими зерновок, что 
позволяет объективно проводить диагностику поврежденности зерна. Из недостатков 
метода можно отметить отсутствие программного обеспечения для автоматического 
анализа пробы зерна (длины, формы, цвета, различных дефектов и т. д.), а также 
влияние эффекта плоскости расположения зерна в пробе на степень визуализации ин-
тенсивности повреждений и дефектов структуры семян, особенно при слабых повреж-
дениях.

Помимо названных, для оценки поврежденности зерна клопом вредной черепашкой 
применяют и другие методы: нингидриновый (Янишевская, Шерман, 1989), газораз-
рядной визуализации (Архипов и др., 2017; Прияткин и др., 2018), метод моделирова-
ния нагрузки поврежденности (Емельянов, 1992; Емельянов, Критская, 2010), 
лазерной фотометрии, компьютерной микрографии (Arkhipov et al., 2015; Прияткин и 
др., 2018), искусственных нейронных сетей (Babalik et al., 2007; Basati et al., 2018). 
Используются для диагностики также различные биохимические подходы (Konarev et 
al., 2011; Конарев и др., 2014; Vaccino et al., 2017) и методы оценки хлебопекарных ка-
честв поврежденного зерна (метод фаринографа Brabende, метод экстенсиметра Шо-
пена, модифицированный SDS-седиментационный тест и др.) (Every, 1992; Бебякин и 
др., 2001, Нецветаев и др., 2012; Шаболкина и др., 2012). Однако названные методы, 
несмотря на все их достоинства, требуют хорошо оснащенной лаборатории с дорого-
стоящим оборудованием, штата высококвалифицированных специалистов, сложной 
подготовки зерновых проб для анализа, специализированных химических реактивов и 
разработки специальных алгоритмов компьютерной обработки данных анализа зерна. 
В связи с этим, ряд подходов к выявлению поврежденного клопами-черепашками зер-
на не нашел практического применения.

Краткая характеристика методических приемов выявления повреждений, причиняе-
мых клопами-черепашками рода Eurygaster, дана в обзоре В. В. Нейморовца с соавт. 
(Нейморовец и др., 2016), основной вывод которого гласит, что используемые ныне 
методы все еще нуждаются в доработке с целью повышения точности учета повреж-
дений и интерпретации полученных результатов. Проведенный нами анализ также 
свидетельствует, что пока еще не предложено идеального метода диагностирования 
поврежденности зерна вредной черепашкой. Применяемые подходы существенно раз-
личаются способами выявления поврежденности и разрешающей способностью (Вил-
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кова и др., 1976, 2006; Володичев, 1978; Емельянов, 1992; Павлюшин и др., 2010, 2015; 
Dizlek, Islamoglu, 2010, 2015; Arkhipov et al., 2015; Dizlek, Özer, 2016; Прияткин и др., 
2018, и др.), однако на практике в большинстве случаев оценка поврежденности зерна 
клопами-черепашками либо осуществляется традиционным визуальным методом, ли-
бо партии проверяют лишь на соответствие основным качественным характеристикам 
зерна и на скрытую зараженность вредителями запасов.

При этом очевидно, что использование визуального подхода, обеспечивающего по-
лучение в целом заниженных оценок поврежденности зерна вредной черепашкой в 
партиях зерновых культур, выгодно производителям пшеницы, особенно на фоне ро-
ста экспортных цен, так как высокие показатели поврежденности могут существенно 
снизить рыночную цену партии, а следовательно, привести к значительным убыткам 
как производителей пшеницы, так экспортеров.

Задача провести как можно более объективное диагностирование степени повре-
жденности зерна вредной черепашкой представляется весьма важной, если не в ком-
мерческих, то в научных целях. Так, использование в селекции более совершенных 
подходов для оценки поврежденности зерна вредной черепашкой облегчит и ускорит 
работу, направленную на поиски доноров и источников для создания устойчивых к 
вредителю сортов. Известно, что возделывание таких сортов – один из наиболее эф-
фективных и экономически оправданных подходов в защите зерновых культур от 
вредной черепашки, позволяющий существенно сократить применение пестицидов 
(Шапиро, 1985). Это особенно важно сейчас, когда в глобальном масштабе решаются 
задачи, направленные на повышение урожайности сельскохозяйственных культур при 
ограничении негативного воздействия на окружающую среду. К сожалению, насы-
щенность посевов устойчивыми сортами сельскохозяйственных культур пока еще не 
превышает 10 % (Javahery et al., 2000; Kinaci, Kinaci, 2007; El Bouhssini et al., 2009; 
Павлюшин и др., 2010, 2015; Paul et al., 2019), а в зерновом производстве она еще 
ниже. Недаром в утвержденной Правительством (Распоряжение…, 2019) стратегии 
развития зернового комплекса Российской Федерации особое место отводится вопро-
сам селекции и семеноводства зерновых культур.

Вопросам устойчивости зерновых культур к повреждениям клопами вредной чере-
пашки в мире уделяется все больше внимания. Опубликовано множество научных ра-
бот, посвященных выявлению и изучению механизмов иммунитета пшеницы к 
клопам-черепашкам, оценке существующих сортов и поискам доноров и источников 
устойчивости в мировых коллекциях. В частности, скрининг зерновых культур на 
устойчивость к вредителю позволил выделить из генного банка ICARDA (The 
International Center for Agricultural Research in the Dry Areas) 1 сорт твердой пшеницы, 
8 сортов мягкой пшеницы и 1 вид дикого сородича Aegilops umbellulata Zhuk с «хоро-
шим уровнем устойчивости» к повреждениям перезимовавшими клопами (Ali et al., 
2009; El Bouhssini et al., 2009). Многолетние исследования, выполненные отечествен-
ными учеными, позволили обосновать методологию создания устойчивых к вредите-
лям форм растений, изучить и выявить механизмы иммуногенетических барьеров 
растений, а также предложить модель сорта пшеницы, устойчивого к вредной чере-
пашке и другим хлебным клопам (Вилкова и др., 2004; Павлюшин и др., 2015).

В ряде работ сообщается о связи поврежденности зерна с некоторыми морфологи-
ческими признаками растений пшеницы. Так, отмечалось, что остистые, опушенные, 
высокорослые сорта с плотным колосом и красным зерном сильнее повреждаются 



77

вредной черепашкой по сравнению с безостыми, неопушенными, белозерными, низ-
корослыми сортами с рыхлым колосом (Сусидко, Федько, 1997; Rezabeigi, 2007; Najafi  
Mirak, 2012; Бурлака, Каплин, 2015). Впрочем, другие исследователи придерживаются 
противоположного мнения. Так, в публикациях А. В. Капусткиной (2011) и В. А. Пав-
люшина с соавт. (Павлюшин  и др., 2015) сообщалось, что безостый неопушенный 
рыхлый колос с ланцетовидными колосковыми чешуями сильнее повреждался насеко-
мыми, чем остистый опушенный плотный колос с широкими колосковыми чешуями. 
Е. Кинаджи и Дж. Кинаджи (Kinaci, Kinaci, 2004) обнаружили также, что сорта зерно-
вых культур с белым зерном сильнее повреждались клопами-черепашками, чем крас-
нозерные сорта. Кроме того, было установлено, что устойчивые к вредной черепашке 
сорта характеризуются высоким содержанием в эндосперме фракций крупных крах-
мальных зерен (более 50 %). И наоборот, сорта, в эндосперме которых преобладает 
фракция мелких крахмальных зерен, сильнее повреждаются клопами (Шапиро, Нефе-
дова, 1985; Rezabeigi et al., 2007; Najafi  Mirak, 2012; Павлюшин и др., 2015). С другой 
стороны, Т. Наджафи Мирак с соаторами (Najafi  Mirak et al., 2008) не наблюдали суще-
ственной корреляции между устойчивостью пшеницы к повреждениям личинками 
вредной черепашки и морфофизиологическими признаками растений. Существует 
мнение, что зерно твердой пшеницы повреждается вредной черепашкой в меньшей 
степени, чем зерно мягкой (Paulian, Popov, 1980; Özkan et al., 1999; Rezabeigi, 2007), 
однако другие авторы придерживаются противоположного мнения (Kinaci et al., 1998; 
Kinaci, Kinaci, 2007). В целом считается, что сорта озимой пшеницы более устойчивы 
к повреждениям клопами-черепашками, нежели яровые (Sanaey, Mirak, 2012). Высев 
раннеспелых сортов зерновых культур также позволяет снизить ущерб от поврежде-
ний клопов, сокращая численность насекомых (Павлюшин и др., 2010, 2015; Sanaey, 
Mirak, 2012). Однако изучая устойчивость пшеницы к клопам-черепашкам, В. Дурич с 
соавт. (Đurić et al., 2014) показали, что раннеспелый сорт повреждался сильнее позд-
не- или среднеспелых сортов.

Таким образом, становится очевидно, что морфологические маркеры не обеспечива-
ют надежного и эффективного отбора устойчивых к хлебным клопам форм зерновых 
культур. Поэтому в последнее время все больше внимания уделяется селекции, в том 
числе зерновых культур (Хлесткина и др., 2016), на основе использования молекуляр-
ных маркеров (Хлесткина, 2013). Указанная стратегия уже позволила обнаружить 
источники устойчивости к клопам среди первичных синтетических гексаплоидных 
пшениц, а также идентифицировать первый главный локус, связанный с устойчиво-
стью мягкой пшеницы в фазу кущения к повреждениям перезимовавшими клопа-
ми-черепашками (El Bouhssini et al., 2009, 2013, 2021; Emebiri et al., 2017). Дальнейшая 
работа в этом направлении позволит не только выявлять ценные источники устойчи-
вости пшеницы к данному виду, но и создавать на их основе устойчивые сорта. Кроме 
того, следует упомянуть о работах по созданию устойчивых к клопам-черепашкам со-
ртов с использованием методов генной инженерии (Гапоненко, 2006; Fadeev, 
Gaponenko, 2007).

Как уже говорилось выше, различия в степени и интенсивности поврежденности 
зерновок хлебными клопами во многом зависят от сорта и вида зерновой культуры, 
устойчивости к вредным насекомым, экологических условий зоны произрастания 
(Kinaci, Kinaci, 2007; Najafi  Mirak et al., 2008; El Bouhssini et al., 2009; Hossaini et al., 
2009; Đurić et al., 2014; Rapaport et al., 2019). Важно отметить, что многие современ-
ные сорта пшеницы могут сохранять удовлетворительное качество зерна даже при вы-
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сокой поврежденности клопом вредной черепашкой. Толерантная реакция пшеницы 
на негативное воздействие пищеварительных ферментов, возможно, связана со спо-
собностью частично восстанавливать поврежденную структуру высокомолекулярных 
белков (Каменченко и др., 2010; Шаболкина и др., 2012; Фоменко и др., 2015).

В целом, несмотря на большие усилия мирового научного сообщества в решении 
проблемы устойчивости зерновых культур к повреждениям вредной черепашкой, 
успехи в создании таких сортов пока еще довольно скромны. Особенно остро про-
блема создания устойчивых к вредной черепашке сортов зерновых культур стоит 
в нашей стране, которая является крупнейшим экспортером зерна пшеницы. При этом 
потребность российского рынка в семенах устойчивой к клопу пшеницы составляет 
примерно 1.5 миллиона тонн ежегодно. Пока работы в области устойчивости к кло-
пу-черепашке главным образом сводятся к отбору толерантных генотипов, способных 
сохранять хорошие реологические показатели клейковины и высокие технологиче-
ские показатели конечной продукции при повреждении клопами зерна (Шапиро, 1985; 
Жученко, 2004; Павлюшин и др., 2008, 2015; Крупнов, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Рост и расширение производства зернового комплекса – одна из центральных задач 
сельского хозяйства России, от решения которой в значительной степени зависит про-
довольственная безопасность страны. На решение этой задачи направлена стратегия 
развития зернового комплекса РФ (Распоряжение Правительства РФ, 2019), предусма-
тривающая усиление контроля за качеством зерновой продукции. Безусловно, одним 
из наиболее важных факторов, влияющих на качество зерна пшеницы, являются по-
вреждения, наносимые клопами Eurygaster integriceps (Cul et al., 2006; Павлюшин и 
др., 2010, 2015). Вредная черепашка при благоприятных условиях развития способна 
нанести весьма существенный вред зерновым культурам – поврежденность ею зерна 
пшеницы может достигать 20 % и более, обнаруживая высоко достоверную связь с 
плотностью популяции вредителя (Капусткина, Хилевский, 2020).

Меняющиеся климатические условия, технологии выращивания и защиты растений, 
сортовой состав пшеницы по регионам и уровень их устойчивости к клопам оказыва-
ют, без сомнения, сильное влияние на развитие вредной черепашки и на наносимый 
ею ущерб (Moir, Szito, 2005; Павлюшин и др., 2015; Emebiri et al., 2017). Для снижения 
численности насекомого наиболее широко используются химические инсектициды, 
бесконтрольное применение которых приводит к серьезным негативным экологиче-
ским последствиям. Наилучший путь для минимизации применения химических 
средств защиты растений на посевах пшеницы – возделывание сортов, устойчивых к 
повреждению клопами. К сожалению, несмотря на огромный накопленный в данной 
области опыт и наличие современных технологий, усилия селекционеров, направлен-
ные на создание устойчивых к клопам сортов, пока еще оказываются совершенно не-
достаточными.

Оценку качества зерна селекционеры и производители проводят по минимальному 
количеству показателей, характеризующих его свойства (ГОСТ Р 52325–2005, 2009; 
ГОСТ 9353–2016, 2019), что очевидно не отвечает текущим условиям быстро развива-
ющегося агропроизводства.
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Для получения качественных урожаев зерновых культур важно продолжить усовер-
шенствование запатентованных методов определения поврежденности зерна клопами 
и устранение выявляющихся у них недостатков. Новые методы должны быть макси-
мально универсальными, с минимизированным мобильным комплектом оборудова-
ния, позволяющим проводить оценку зерна в полевых условиях, с разработанными 
алгоритмами компьютерной обработки данных.

Так или иначе, в настоящее время среди известных интроскопических лаборатор-
ных подходов к идентификации повреждений, наносимых вредной черепашкой, опти-
мальным сочетанием точности и минимизации затрат на проведение работ 
характеризуются методы инфракрасной микроскопии и компьютерного сканирования, 
разработанные в ФГБНУ ВИЗР.
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WHEAT GRAIN DAMAGE BY EURYGASTER INTEGRICEPS PUTON 
(HEMIPTERA, SCUTELLERIDAE): DIAGNOSTICS 

AND DETECTION METHODS

A. V. Kapustkina, A. N. Frolov

Key words: sunn pest, Eurygaster integriceps, wheat, harmfulness, grain damage, methods 
of determination, resistant varieties.

S U M M A R Y

The Sunn pest (Eurygaster integriceps Put.) is one of the most economically dangerous insect pests 
of grain crops in many countries all over the world. The paper presents an analytical review of the world 
literature devoted to the harmful activity of the Sunn pest and its biological background, in particular, 
variation in grain damage by the pest and methods of its assessment. Although all currently known 
methods of Sunn pest grain damage diagnostics (including visual, radiography, infrared microscopy 
and express scanning method) have disadvantages and require improvement, up to date, infrared 
microscopy and computer scanning methods provide the highest possible accuracy combined with the 
greatest ease of use in identifying damage caused by the Sunn pest.
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На основе шестилетнего мониторинга в естественных и приближенных к естественным усло-
виях изучено сезонное развитие Molipteryx fuliginosa (Uhler) в Приморском крае, включая сроки 
откладки и развития яйца и личиночных стадий до выхода имаго. Жизненный цикл M. fuliginosa 
относится к моновольтинному типу. Яйца откладываются беспорядочно на различные предме-
ты, отмечена откладка яиц на землю. Длительность эмбриональной стадии колеблется от 12 до 
36 дней в зависимости от температуры воздуха. Развитие личинок после выхода из яйца до вы-
лета имаго продолжается от 55 до 83 дней. Продолжительность преимагинального развития 
с момента откладки яйца до окрыления имаго составляет от 80 до 117 дней. Установлены опти-
мальные условия и сроки сезонного развития клопа в природе. 

Ключевые слова: клопы, Molipteryx fuliginosa, сезонное развитие, фенология, яйцо, личинки, 
зимовка, Приморский край, Heteroptera, Coreidae.
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В фауне России род Molipteryx Kiritshenko, 1916 представлен единственным видом 
M. fuliginosa (Uhler, 1860), 4 другие вида этого рода обитают на юго-востоке Палеар-
ктики и в Ориентальной области. До 90-х гг. XX века M. fuliginosa был известен только 
из Северо-Восточного Китая, c Корейского п-ова и из Японии, но в 1987 и 1992 гг. 
первые единичные особи были обнаружены на юге Дальнего Востока России 
(Kerzhner, Kanyukova, 1998; Kanyukova, Vinokurov, 2009). Он стал единственным 
видом рода Molipteryx, расширившим свой ареал на север до широты 49°26′26′′ N – 
юга Хабаровского края – и сумевшим адаптироваться к новым климатическим усло-
виям. В последние годы клоп прижился на юге Дальнего Востока России, дает 
вспышки численности и вредит малине (Канюкова, 2012), снижая ее урожайность. 
Этот самый крупный представитель сем. Coreidae в нашей фауне стал удобным объ-

EDN: QWMMAF
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ектом для изучения процесса внедрения и адаптации еще одного чужеродного вида в 
России (Маркова и др., 2021). 

Нами были обобщены и проанализированы сведения о распространении 
M. fuliginosa на российском Дальнем Востоке и первичные данные по его биотопиче-
скому распределению на юге Приморского края (Канюкова, 2012; Канюкова, Оста-
пенко, 2013; Markova et al., 2016; Маркова и др., 2016, 2021). В стационарных садках, 
расположенных на приусадебном участке в условиях, приближенных к естественным, 
изучена морфология преимагинальных фаз клопа, получены сведения о репродук-
тивном поведении самок и их плодовитости (Маркова и др., 2017а, 2017б). 

Первые данные о цикле развития M. fuliginosa были получены в Южной Корее, где в 
лабораторных условиях его наблюдали в течение одного летнего сезона (Park, 1996). 
В местных климатических условиях установлены сроки появления имаго весной и 
ухода на зимовку имаго следующего поколения. Собранных в природе имаго содер-
жали в инсектарии при постоянной температуре воздуха +25 оC, относительной влаж-
ности 65 % и фотопериоде 12 : 12. Установлены число откладываемых яиц, сроки раз-
вития личинок и кривая выживаемости M. fuliginosa; из отложенных 90 яиц получены 
4 имаго, что привело автора к заключению о низкой выживаемости преимагинальных 
стадий клопа. Прослежены сезонная динамика, поведение на малине при выборе объ-
екта питания. Сделан вывод, что клоп имеет одно поколение в году. Места зимовки 
обнаружены не были. 

В настоящей работе впервые представлены результаты многолетнего мониторинга 
фенологии развития эмбриональной и личиночной стадий и лёта имаго M. fuliginosa 
в климатических условиях юга российского Дальнего Востока. 

В тексте приняты сокращения: n – число экземпляров, m – среднее значение, ЛI–
ЛV – личинки I–V возрастов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводились с мая по октябрь 2014–2020 гг. на полевых стационарах и в поезд-
ках по Приморскому краю. Пункты стационарных исследований указаны в табл. 1. 

Клопы содержались в полевых условиях в стационарных садках из сетчатой ткани, снабжен-
ной застежкой-молнией. Садками оборачивали куст живого растения, обеспечивающий доста-
точное питание и свободу передвижения насекомых (Маркова и др., 2017а, 2017б, 2018). 
Проводились сравнительные наблюдения в садках и естественных ценозах с момента яйцеклад-
ки до выхода личинок I возраста, созревания и линьки последующих стадий вплоть до имаго. 
Для выяснения сроков ухода в диапаузу и условий зимовки имаго нового поколения содержали 
в садках в осенне-зимний период с сохранением влияния на них всех атмосферных условий 
(рис. 1). Для обобщения многолетних данных по фенологии M. fuliginosa на Дальнем Востоке 
привлечен также коллекционный и фотоматериал 2016–2020 гг. 

Molipteryx fuliginosa (Uhler, 1860).

М а т е р и а л. Россия. Хабаровский край. Нанайский р-н: Анюйский национальный парк, бас-
сейн р. Пихца, кордон Пихур, 24.V.2019 (Н. М. Яворская), 2 экз. Хабаровский р-н: пос. Хехцир, 
приусадебный участок, 21.VI.2020 (А. Ю. Олейников), 2 экз.; с. Осиновая Речка, садоводческое 
некоммерческое товарищество «Лидер», 21.VII.2020 (Д. А. Тихонов), 2 экз. Приморский край. 
Пожарский р-н: пгт. Лучегорск, приусадебный участок, 31.VIII.2020 (Н. А. Коляда), 1 экз. Крас-
ноармейский р-н: с. Рощино, приусадебный участок, травостой, 26.VI.2018 (А. Д. Гребенюк), 
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4 экз. Тернейский р-н: Сихотэ-Алинский заповедник, окр. пос. Терней, пойма р. Серебрянка, 
26.VI.2015 (М. Е. Сергеев), 1 экз. Дальнегорский городской округ: окр. г. Дальнегорск, проселоч-
ная дорога, 23–24.VI.2018 (Д. М. Черняк), 1 экз. Ханкайский р-н: с. Первомайское, приусадеб-
ный участок, травостой, VI–VIII.2017–2019 (А. В. Ховрина), 15 имаго, 14 личинок III–V 
возрастов; с. Камень-Рыболов, приусадебный участок, 20.VI и 22.VIII.2018 (Ю. С. Заварзина), 
4 экз.; с. Турий Рог, сорное придорожное разнотравье, 10.VI.2017 и 01.VII.2018 (К. А. Остапен-
ко), 2 экз.; долина р. Комиссаровка, с. Дворянка, придорожное крупнотравье, 01 и 15.VI.2017 
(К. А. Остапенко), 4 экз. Спасский р-н: окр. с. Евсеевка, пойменный лес, травостой под пологом 
леса, 12.V.2018 (А. К. Мрикот), 2 экз.; с. Чкаловское, приусадебный участок, 20.VII.2018 
(Н. В. Репш), 1 экз.; с. Спасское, приусадебный участок, на земле, 22.V.2020 (А. К. Мрикот), 
1 экз. Яковлевский р-н: с. Минеральное, кустарниковая растительность, 20.VII.2017 (С. В. Вери-
га), 2 экз.; с. Яковлевка, приусадебный участок, 16–25.VII.2020 (С. А. Макаревич), 7 имаго, 3 ли-
чинки III возраста. Черниговский р-н: с. Синий Гай, приусадебный участок, 22.VIII.2020 
(Н. А. Коляда), 1 экз.; пос. Сибирцево, приусадебный участок, 26.V.2018 (Ю. Н. Глущенко), 
1 экз. Анучинский р-н: г. Синегорка, травостой под пологом леса, 01.VI.2015 (С. В. Верига), 
1 экз.; ключ Большой, пойма, подрост ильма долинного Ulmus propinqua, 10.VI.2017 (К. А. Оста-
пенко), 1 экз. Арсеньевский городской округ: г. Арсеньев, приусадебные участки, сорная придо-
рожная растительность, кустарниковые заросли, V–VIII.2014, 2016–2018 (К. А. Остапенко, 
С. В. Верига), 10 экз.; 25.VII.2020 (А. Е. Ковалева), 4 имаго, 2 личинки III возраста. Октябрьский 
р-н: пос. Чернятино, гора Синеловка, разнотравье на месте заброшенных сельскохозяйственных 
угодий, 09.VII.2017, 03.VII.2018 (К. А. Остапенко), 3 экз. Чугуевский р-н: с. Кокшаровка, приу-
садебный участок, 08.VII.2020 (А. К. Мрикот), 4 экз.; с. Чугуевка, приусадебный участок, 30.V и 
14.VI.2020 (А. К. Мрикот), 4 экз.; с. Новомихайловка, приусадебный участок, V–VIII.2018–2020 
(З. А. Лимачко), 14 имаго, 14 личинок II–V возрастов. Уссурийский городской округ: с. Пушки-
но, травостой под пологом леса, 29.V.2018 (Ю. Н. Глущенко), 1 экз.; окраина г. Уссурийск, зверо-
совхоз (приусадебный участок), 13.VI и 20.VI.2018; 04–20.IX.2019 (Т. О. Маркова, Е. Н. Боловцов), 
12 экз.; с. Горнотаежное, приусадебные участки, кустарники, разнотравье, сорная раститель-
ность, V–VIII.2016–2018 (К. А. Остапенко, М. М. Омелько), 12 имаго, 1 личинка IV возраста; 
приусадебный участок, 16.IX.2019 (Н. А. Коляда), 1 экз.; питомник, 05.VIII.2020 (А. В. Куприн), 
1 личинка IV возраста; с. Заречное, плодовый питомник, 23.VI.2020 (С. А. Макаревич), 1 экз.; 
с. Каменушка, пойменный лес, обочина поля, 24.VIII.2016; 30.V–28.VIII.2017; 10.VI–25.
VIII.2018; 30.V–08.VIII.2019; 15.VIII и 30.IX.2020 (Т. О. Маркова, М. В. Маслов), 17 имаго, 
13 личинок IV–V возрастов; с. Каймановка, опушка леса, обочина лесной дороги, приусадебный 

Таблица 1. Координаты пунктов стационарных исследований в Приморском крае (2014–
2020 гг.)

Пункт исследований Координаты

Ханкайский р-н 
с. Первомайское 044°00′05′′ N, 131°58′54′′ E

Спасский р-н
с. Спасское 44°36′52′′ N, 132°47′49′′ E

Чугуевский р-н 
с. Чугуевка
с. Новомихайловка

44°10′00′′ N, 133°51′30′′ E
44°14′01′′ N, 133°51′59′′ E

Уссурийский городской округ 
с. Каймановка
Уссурийский заповедник

43°37′49′′ N, 132°13′49′′ E
43°40′00′′ N, 132°30′00′′ E
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участок, 30.V–30.IX.2016–2020 (Т. О. Маркова, М.В. Маслов), 79 имаго, 46 личинок II–V возрас-
тов; Уссурийский заповедник, травостой под пологом леса, обочина лесной дороги, лесная поля-
на, V–IX.2016–2019 (М. В. Маслов, Л. А. Федина), 20 имаго, 2 личинки IV возраста, 3 личинки 
V возраста. Шкотовский р-н: Уссурийский заповедник, придорожная растительность, кустарни-
ковые заросли, V–X.2016–2019 (М. В. Маслов, Л. А. Федина), 4 экз.; с. Анисимовка, ключ 
Смольный, заросшие лесные дороги, высокотравье, 12.VII.2016 (К. А. Остапенко), 2 экз. Парти-
занский р-н: с. Сергеевка, приусадебный участок, травостой, 10.V.2016 (Е. А. Новая), 1 экз.; с. 
Николаевка, приусадебный участок, 20.VIII.2019; 30.V.2020 (С. Е. Егоренчев), 5 экз.; дер. Васи-
льевка, 23–29.VIII.2020 (И. Д. Солодкий), 1 имаго, 4 личинки V возраста. Владивостокский го-
родской округ: окр. г. Владивосток, ст. Спутник, 11.V.2016 (К. А. Остапенко), 1 экз.; среднее 
течение р. Богатая, под пологом долинного леса, приусадебные участки, VII.2017–2018 (С. В. Ве-
рига), 5 экз. Находкинский городской округ: г. Находка, садоводческое некоммерческое товари-
щество «Находка», 21.VII и 06.VIII.2020 (М. В. Аналеева), 2 экз. Хасанский р-н: о. Фуругельма, 
луговое разнотравье, 17–22.VIII.2018 (М. Е. Сергеев), 4 личинки IV и V возрастов; п-ов Гамова, 
бухта Витязь, луговое разнотравье, 12–14.VIII.2019 (М. Е Сергеев), 2 экз.; 13.IX.2019 (А. М. Ни-

Рис. 1. Стационарный садок в зимних условиях.
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колаева), 4 имаго, 6 личинок V возраста; 20–22.VII и 28.VII.2020 (Ю. А. Чистяков), 4 имаго, 1 ли-
чинка III возраста.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Полный жизненный цикл клопов (период активной жизнедеятельности и диапаузы) 
включает три стадии: эмбриональную, личиночную и имагинальную. Жизненный 
цикл M. fuliginosa относится к моновольтинному типу (Саулич, Мусолин, 2007), он 
укладывается в один год (с осени до следующего лета). По нашим многолетним на-
блюдениям, в Приморском крае имаго M. fuliginosa после зимней диапаузы встреча-
ются с начала мая (табл. 2). Первыми появляются самки (02–04.V.2017); с конца 1-й 
декады мая в агроценозах наблюдаются массовые случаи спаривания, в этот период 
клопы образуют скопления из 10 и большего числа имаго на излюбленных кормовых 
растениях из сем. Rosaceae – малине и ежевике – в период бутонизации. Здесь собира-
ются особи обоих полов, копуляция прерывается для питания и вновь возобновляется, 
продолжительность дополнительного питания перед откладкой яиц составляет от 2 ч. 
до 3 сут. 

Первые яйцекладки в стационарных садках получены нами в конце 1-й декады мая, 
а в лесных стациях первые самки и их яйцекладки отмечены несколько позже, с сере-
дины мая, самцы – со 2-й декады июня. Копуляция и яйцекладка растянуты – их 
можно наблюдать до конца 1-й декады августа. 

Кладка происходит вразброс, яйца помещаются на субстрат беспорядочно. Среднее 
число яиц, отложенных одной самкой в стационарных садках, составляет 28.4 (n = 25). 
Ранее нами были приведены данные о локализации яиц M. fuliginosa на растениях в 
естественных условиях и в стационарных садках (Маркова и др., 2017б). Наблюдения 
2016–2020 гг. позволили привести новые данные о местах откладки яиц, в том числе 
на поверхности почвы под растениями (табл. 3; рис. 2).

Таблица 2. Фенология Molipteryx fuliginosa (Uhler) (по декадам) в естественных условиях и 
стационарных садках на территории Приморского края (2014–2020 гг.)

Стадия или 
физиологический 

период

Май Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь

1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

Имаго + + + + + + + + + + + – – – – – – –
Копуляция + + + + + + + + + + – – – – – – – –
Яйцо – + + + + + + + + + – – – – – – – –
Личинка

I возраст – – – – + + + + + + + – – – – – – –
II возраст – – – – – + + + + + + + + – – – – –
III возраст – – – – – – + + + + + + + – – – – –
IV возраст – – – – – – – + + + + + + – – – – –
V возраст – – – – – – – – + + + + + + + – – –

Имаго – – – – – – – – – – + + + + + + + +
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Molipteryx fuliginosa – полифаг; из перечисленных выше растений жимолость съе-
добная Lonicera edulis (сем. Caprifoliaceae) и клевер ползучий Trifolium repens (сем. 
Fabaceae) ранее в качестве кормовых для M. fuliginosa не были известны, но, очевидно, 
используются самкой в качестве субстрата для размещения яиц. Кладка на стебле кар-
тофеля Solanum tuberosum (сем. Solanaceae) была обнаружена ранее в естественных 

Таблица 3. Места откладки яиц Molipteryx fuliginosa (Uhler)

Биотоп Локализация яиц Число яиц

Приусадебный уча-
сток в сельской 
местности

Lonicera edulis Turcz. ex Freyn Верхняя сторона листа 2
Trifolium repens L. Нижняя сторона листа 5

Стебель 2
Стационарный садок Фрагменты коры на почве Нижняя поверхность 2

Сухие листья и стебли злаков Верхняя сторона 3

Поверхность почвы 2

Ambrosia artemisiifolia L. Верхняя сторона листа 1
Нижняя сторона листа 1
Стебель 1

Solanum tuberosum L. Верхняя сторона листа 8
Нижняя сторона листа 2
Стебель 1

Всего 30

Рис. 2. Места откладки яиц Molipteryx fuliginosa (Uhler).
1 – фрагмент коры, 2 – стебель Ambrosia artemisiifolia.
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условиях, а в садке яйца откладывались на листовые пластины. В естественных усло-
виях на амброзии Ambrosia artemisiifolia (сем. Asteraceae) личиночные стадии 
M. fuliginosa до настоящего времени не обнаружены, однако в садке клопы размещали 
яйца на этом растении (см. рис. 2). 

В стационарных садках, расположенных в природных условиях, нами определена 
длительность эмбрионального развития M. fuliginosa, которая колеблется от 12 до 36 
(m = 23.6; n = 343) дней. Личинки M. fuliginosa до превращения в имаго проходят пять 
возрастов (Маркова и др., 2017а) (рис. 3). Продолжительность развития каждого личи-
ночного возраста увеличивается в процессе онтогенеза и составляет соответственно 
5–7 (m = 6.0) (I), 13–16 (m = 14.5) (II), 7–8 (m = 7.5) (III), 11–23 (m = 16.6) (IV) и 19–38 
(m = 27.9) (V) дней (n = 68). Общая продолжительность развития от момента выхода 
личинки из яйца до окрыления имаго – от 55 до 83 дней, от откладки яйца до окры-
ления имаго проходит от 80 до 117 дней.

Имаго перезимовавшего поколения отмирают в течение июля (самок со 2-й декады, 
самцов – с конца месяца). В середине июля 2015 г. на почве в стационарном участке 
с. Каймановка обнаружены погибшие самки, не закончившие яйцекладку. Отдельные 
перезимовавшие особи M. fuliginosa доживают до середины августа. 

По данным, полученным в стационарных садках, расположенных в природных ус-
ловиях, для полноценного развития клопа оптимальный период яйцекладки – с конца 
1-й декады мая до конца 2-й декады июня. При этих сроках личинки I возраста появля-
ются с начала 2-й декады июня, II возраста – c конца 2-й – начала 3-й декады июня, 
III возраста – c начала 1-й декады июля, IV – c конца 1-й – начала 2-й декады июля, 
V возраста – с начала 3-й декады июля (см. табл. 2). Имаго нового поколения окрыля-
ются с середины августа до середины сентября, при этом с конца 1-й декады сентября 

Рис. 3. Личинки Molipteryx fuliginosa (Uhler) II и V возрастов.
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отмечено появление необычно мелких особей с ослабленной склеротизацией по-
кровов и с не полностью развитыми крыльями. Массовый вылет имаго нового поко-
ления в природе наблюдается с конца августа до начала сентября (по нашим данным, 
30.VIII–02.IX.2016, 20–21.VIII.2017, 21.VIII–01.IX.2020). Активное преддиапаузное 
питание и накопление клопами жирового тела для успешной зимовки продолжаются 
до конца августа. Отдельные имаго нового поколения в хорошую погоду отмечались 
на кормовых растениях до начала октября.

Для M. fuliginosa выявлена облигатная имагинальная диапауза (Маркова и др., 2017а, 
2017б), которая формируется в конце сезона вегетации и сопровождается прекраще-
нием репродукции и проявлением миграционного синдрома – имаго покидают 
прежние места обитания. Не успевшие окрылиться личинки продолжают питаться, но 
с понижением ночных температур воздуха постепенно отмирают, не закончив раз-
витие. С конца августа наблюдается уменьшение численности клопов в агроценозах 
и перемещение в другие (в том числе лесные) стации. Благодаря содержанию имаго в 
стационарных садках с сохранением влияния на них всех атмосферных факторов 
в осенне-зимний период выяснено, что M. fuliginosa зимуют близ поверхности и 
в верхних слоях почвы под листовым опадом и сухими растительными остатками. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установлены особенности сезонного развития M. fuliginosa в климатических усло-
виях юга Дальнего Востока России. Для успешного завершения цикла развития 
M. fuliginosa оптимальны следующие условия.

1. Яйцекладка в период с конца 1-й декады мая до конца 2-й декады июня общей 
продолжительностью 40–43 дня. Среднее число отложенных самкой яиц составляет 
28.4 (n = 25). Продолжительность эмбриональной стадии M. fuliginosa – от 12 до 36 
(m = 23.6) дней.

2. Появление личинок I возраста наблюдается с начала 2-й декады июня, II возраста 
– c конца 2-й – начала 3-й декады июня, III возраста – c начала 1-й декады июля, IV – 
c конца 1-й – начала 2-й декады июля, V возраста – с начала 3-й декады июля. Продол-
жительность развития личинок M. fuliginosa с каждым возрастом увеличивается. 

3. Общая продолжительность развития от яйцекладки до окрыления имаго состав-
ляет от 80 до 117 дней. Массовое окрыление имаго нового поколения наблюдается 
с конца августа до начала сентября. Зимовка имаго происходит на поверхности почвы 
под листовым опадом и сухими растительными остатками. 

Продолжительность жизни имаго в природе после зимовки составляет в среднем 
91 день, перезимовавшее поколение отмирает в течение июля.
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PHENOLOGY OF MOLIPTERYX FULIGINOSA (UHLER) (HETEROPTERA, 
COREIDAE) IN THE SOUTH OF THE RUSSIAN FAR EAST

T. O. Markova, E. V. Kanyukova, M. V. Маslov

Key words: bugs, Molipteryx fuliginosa, seasonal development, phenology, egg, larvae, 
wintering, Primorskiy Territory, Heteroptera, Coreidae.

S U M M A R Y

Seasonal development of Molipteryx fuliginosa (Uhler) in Primorskii Territory, including the time of 
oviposition and development of all stages before the emergence of adults, was studied during a six-year 
monitoring in natural and seminatural conditions. Molipteryx fuliginosa has a univoltine seasonal type. 
Eggs are laid randomly on various substrates, including the ground. The duration of the embryonic 
stage ranges from 12 to 36 days, depending on the air temperature. The development of larvae after 
hatching until the emergence of adults lasts from 55 to 83 days. The duration of immature development 
from the moment of oviposition to the emergence of adult is 80 to 117 days. The optimal conditions and 
timing of the seasonal development of the bug in nature have been identifi ed.
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Проведено наблюдение за гнездованием самки Katamenes sichelii (de Saussure, 1852) c хроно-
метражем ее активности. Гнездо располагалось на обнажении скалы. Стенки ячейки оса строи-
ла из мелких камешков, которые скрепляла замазкой из сухой глины, смоченной отрыгиваемой 
жидкостью. Свод и горловина ячейки были изготовлены только из замазки без камешков. После 
откладки яйца самка охотилась на гусениц одного вида сем. Erebidae (Lepidoptera). В ячейке 
обнаружены три гусеницы. Оса запечатала горловину ячейки порцией земляной замазки, после 
чего накрыла ее камешком и облицевала запечатанную ячейку дополнительными камешками. 
Во время провиантирования второй ячейки гнезда оса, вероятно, погибла. Питание имаго от-
мечено на цветках двух видов растений; кроме того, самка также предположительно питалась 
пойманными гусеницами. Биология гнездования K. sichelii обсуждается в сравнении с другими 
видами рода.

Ключевые слова: осы-эвменины, гнездостроительная активность, строение гнезд, трофиче-
ские связи.

DOI: 10.31857/S0367144522010063

Katamenes Meade-Waldo, 1910 – небольшой род ос-эвменин, распространенный пре-
имущественно в Палеарктике, где насчитывается 13 или 14 видов. Из этих видов два 
отмечены также в Афротропической области, а 4 других вида – в Индии. Еще один 
вид, Katamenes macrocephalus (de Saussure, 1852), встречается только в Афротропиче-
ской области (Carpenter et al., 2010; Antropov, Fateryga, 2017; Girish Kumar et al., 2019). 
Гнездование представителей рода изучено довольно слабо. Большинство публикаций 
посвящено европейскому виду K. arbustorum (Panzer, 1799) (Fabre, 1882; Chrétien, 
1896; Fahringer, 1922; Deleurance, 1946; de Germond, 1952; Grandi, 1961; Blüthgen, 

EDN: NMCHII
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1965). Более или менее подробные сведения имеются также о гнездовой биологии 
K. fl avigularis (Blüthgen, 1951), изученного в Крыму (Фатерыга, Иванов, 2009). По-
мимо этого опубликованы отрывочные данные о находках гнезд K. dimidiatus (Brullé, 
1832) (Амолин, 2000; Фатерыга, Жидков, 2012) и близкого к нему таксономически 
проблемного вида K. tauricus (de Saussure, 1855) (Абашеев, 2016). Кроме того, Лукас 
(Lucas, 1883) приводит краткую информацию о гнездовании предположительно 
K. algirus (Schulz, 1905), ошибочно определенного им как K. dimidiatus. Согласно ука-
занным источникам, все изученные виды рода Katamenes строят свободные гнезда на 
поверхности камней. В качестве строительного материала они используют мелкие ка-
мешки и очень прочную земляную замазку, которую изготавливают из смеси сухой 
земли с отрыгиваемой жидкостью (вода с добавлением слюны). Ячейки гнезд имеют 
куполообразную форму, при этом их боковые стенки строятся из камешков и замазки, 
а свод и узкая воронкообразная горловина – только из замазки без камешков. Дном 
ячейки служит поверхность камня.

Как и все осы-эвменины, самки рода Katamenes откладывают яйцо в пустую ячейку 
до провиантирования. Katamenes arbustorum был первым видом этого подсемейства, у 
которого было обнаружено (Fabre, 1882), что яйцо прикрепляется к своду ячейки с 
помощью нити (застывший секрет придаточных половых желез). Самки Katamenes 
провиантируют ячейки парализованными гусеницами; среди добычи известны пред-
ставители семейств Lycaenidae, Noctuidae, Hesperiidae, Pieridae, Tortricidae, 
Geometridae и Pterophoridae (Lepidoptera) (Chrétien, 1896; Blüthgen, 1961; Амолин, 
Ефетов, 2001; Фатерыга, Иванов, 2009). После завершения провиантирования самка 
запечатывает горловину ячейки земляной замазкой. Katamenes arbustorum накрывает 
запечатанную горловину камешком (Fabre, 1882; de Germond, 1952; Blüthgen, 1961), 
чего не делают K. fl avigularis (Фатерыга, Иванов, 2009) и, судя по опубликованной фо-
тографии гнезда, K. tauricus (Абашеев, 2016). Некоторые виды сверху покрывают за-
печатанную ячейку дополнительным слоем земляной замазки (Blüthgen, 1965; Фате-
рыга, Иванов, 2009).

У всех видов этого рода несколько ячеек могут быть построены рядом, вплотную 
друг к другу (всегда в один слой, но никогда одна на другой). Такие ячейки имеют ча-
стично общие боковые стенки. Предположительно для всех видов характерно также 
общее покрытие гнезда, которое строится после запечатывания последней ячейки 
(Deleurance, 1946; de Germond, 1952; Grandi, 1961; Blüthgen, 1965; Фатерыга, Иванов, 
2009; Абашеев, 2016). Оно изготавливается из камешков и земляной замазки, зачастую 
менее прочной, чем та, что используется при строительстве ячеек. В начале строи-
тельства такого покрытия используются камешки, скрепляемые небольшим количе-
ством замазки, а в конце – только замазка. Гнездо с готовым общим покрытием сна-
ружи выглядит как комок грязи, прилепленный к камню, однако это покрытие при 
желании можно отделить от ячеек с помощью ножа, поскольку его нижние слои 
обычно рыхлые и непрочные (см.: Фатерыга, Иванов, 2009).

Katamenes sichelii (de Saussure, 1852) широко распространен в Палеарктической об-
ласти. Вид известен из Испании, Италии, Албании, Греции, России, Армении, Азер-
байджана, Турции, Иордании, Израиля, Египта, Саудовской Аравии, Объединенных 
Арабских Эмиратов, Ирака, Ирана, Казахстана, Узбекистана, Туркмении, Киргизии, 
Афганистана, Индии, Монголии и Китая (Giordani Soika, 1970; Курзенко, 1977; 
Gusenleitner, 2013; Antropov, Fateryga, 2017; Fateryga, Mokrousov, 2019). Распростра-
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нение вида в России охватывает юг европейской части страны (от Волгоградской обл. 
до Калмыкии), Северный Кавказ (Дагестан) и Южный Урал (Fateryga, Mokrousov, 
2019). В составе вида выделяют до девяти подвидов, бо́льшая часть которых описана 
А. Джордани Сойкой (Giordani Soika, 1958, 1966, 1970 и др.). Различия между ними 
состоят главным образом в степени развития красного рисунка. Авторы считают такой 
подход к внутривидовой систематике нецелесообразным (см. также: Carpenter, 1987; 
Fateryga et al., 2021), особенно учитывая, что особи с разной окраской могут обитать в 
одном и том же месте (Giordani Soika, 1970).

Биология K. sichelii до сих пор оставалась неизвестной. Цель настоящей публикации 
– представить первые сведения о гнездовании этого вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Гнездо K. sichelii было обнаружено 18 июня 2021 г. на северных отрогах хр. Нарат-Тюбе, при-
близительно в 5 км на юго-восток от с. Коркмаскала Кумторкалинского р-на Республики Даге-
стан (42°58′51″ с. ш., 47°14′40″ в. д.). Место гнездования представляло собой склон балки, 
переходящей выше в небольшое скалистое ущелье. По дну балки протекал почти полностью 
пересыхающий летом ручей. Растительность в данном месте была переходной между выбитой 
овцами полынной степью, покрывающей равнину к северу, и зарослями кустарников, переходя-
щими дальше к югу в дубовое редколесье на склонах хребта (рис. 1, 1). Самка осы была замече-
на в 16:30 (здесь и далее в статье приведено солнечное время, по которому полдень совпадает с 
максимальной высотой солнца над горизонтом). Она обследовала склон балки, протянувшийся 
вдоль грунтовой дороги, в поисках подходящего места для устройства гнезда. Практически сра-
зу же оса приступила к строительству. За осой были начаты непрерывные наблюдения, продлив-
шиеся до 19:30 и продолженные на следующий день с 8:30 до 17:15.

В процессе наблюдений один человек постоянно следил за гнездом, сообщая все действия осы 
второму наблюдателю, который фиксировал текущее время и записывал все действия осы в 
блокнот. Для удобства хронометража использовали электронные автомобильные часы, одновре-
менно показывающие часы, минуты и секунды и заранее настроенные на солнечное время на 
данной долготе. Все действия осы документировали с точностью до секунды лишь на второй 

Рис. 1. Местообитание Katamenes sichelii (de Saussure, 1852) в Дагестане.

1 – общий вид балки, 2 – местоположение гнезда (показано стрелкой).
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день наблюдений, в первый день отмечали только начало и конец строительства ячейки и от-
кладку яйца. На второй день фиксировали также продолжительность сбора и доставки к гнезду 
каждой порции строительного материала, его укладки, охоты и доставки добычи, ее укладки в 
ячейку, а также полетов за водой. Деятельность осы также фиксировали с помощью фотосъемки 
с использованием фотоаппарата Canon EOS RP с макрообъективом Sigma AF 105 mm f/2.8 (мас-
штаб съемки до 1:1) и макровспышкой Yongnuo YN-14EX. Повторный осмотр гнезда произвели 
спустя 10 дней, 29 июня.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Гнездо K. sichelii располагалось на небольшом скальном обнажении под прикры-
тием ветвей цветущего кустарника Atraphaxis replicata Lam. (Polygonaceae) (рис. 1, 2). 
Как уже было отмечено выше, самка начала строить его в 16:30. Выбрав место для за-
кладки первой ячейки (небольшое углубление в камне), оса взлетела и приземлилась 
примерно в 30 см от него. Здесь она размочила небольшой участок поверхности сухой 
плотной глины каплей отрыгнутой жидкости и начала замешивать земляную замазку с 
помощью ротовых органов (рис. 2, 1). Порцию строительного материала оса удержи-
вала между мандибулами спереди, галеями сверху и лабиальными пальпами сзади; 
максиллярные пальпы при этом не использовались и были направлены вверх вдоль 
задней поверхности головы (рис. 2, 2). В процессе формирования комочка земляной 
замазки самка также слегка придерживала его передними голенями. После этого оса 
взлетела и приземлилась примерно в 50 см от места изготовления замазки и в 40 см от 
места строительства гнезда. Здесь она принялась искать камешек, быстро переме-
щаясь по поверхности грунта. Подходящий камешек оса прижала снизу к удерживае-
мому в ротовых органах комочку замазки и взлетела. При этом она ничем не придер-
живала сам камешек, он держался лишь за счет сцепления с замазкой (рис. 2, 4). После 
приземления на месте строительства ячейки самка поставила камешек на ребро и, 
слегка придерживая его передними голенями, стала укладывать замазку, распределяя 
ее по поверхности камешка, обращенной внутрь будущей ячейки, при этом заделывая 
также щель между камешком и субстратом. Затем оса принесла и уложила в виде по-
лукруга еще несколько порций замазки с камешками (рис. 2, 3). При укладке каждого 
нового камешка она замазывала щели не только между ним и субстратом, но и между 
ним и соседним камешком, уложенным перед этим. Далее оса стала укладывать ка-
мешки сверху на уже уложенные ранее, увеличивая тем самым высоту стенки ячейки. 
Готовая стенка из нескольких рядов камешков имела форму полукольца и напоминала 
кирпичную кладку (рис. 2, 5). Со стороны разрыва кольца камешки не были уложены, 
поскольку там стенку ячейки заменяла почти вертикальная поверхность камня. 
Каждый раз самка добывала земляную замазку и камешки в одних и тех же местах. 
Периодически, после доставки каждых 8–12 порций замазки или замазки с камеш-
ками, оса улетала на 5–10 мин. для пополнения запасов воды в сторону балки. На ее 
дне местами сохранялись участки влажной земли, из которых самка могла высасывать 
воду (такое поведение других самок K. sichelii один из авторов наблюдал выше по те-
чению ручья в этой же балке в 2019 г.).

После строительства стенок ячейки самка перешла к изготовлению ее свода и горло-
вины, для чего стала приносить порции замазки без камешков (рис. 2, 6). Каждый ко-
мочек замазки она укладывала в свод, двигаясь по кругу и удерживая замазку между 
мандибулами и галеями. При этом оса контролировала процесс укладки изнутри с по-
мощью антенн, а снаружи – с помощью лабиальных пальп и передних голеней 
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Рис. 2. Гнездование Katamenes sichelii (de Saussure, 1852).

1, 2 – самка, размачивающая глинистый субстрат отрыгиваемой жидкостью для формирования 
порции земляной замазки; 3, 5 – самка, укладывающая камешки в стенку ячейки, закрепляя 
их изнутри земляной замазкой; 4 – самка, вернувшаяся к гнезду с порцией земляной замазки 

и камешком; 6 – самка, укладывающая порцию земляной замазки, формируя 
из нее свод ячейки.
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(рис. 3, 1). В итоге была построена воронкообразная горловина (рис. 3, 2). Строитель-
ство ячейки было завершено в 18:15. Затем, не дожидаясь высыхания замазки, оса 
ввела в горловину вершинные сегменты метасомы для откладки яйца (рис. 3, 3), ко-
торая длилась 1.5 мин. После этого она сразу же улетела на охоту. В 19:05 (через 
50 мин.) самка вернулась к гнезду, но без добычи и на несколько секунд присела на 
ячейку. Затем оса посетила для питания несколько цветков Atraphaxis replicata и снова 
улетела. После этого самка не появлялась у гнезда до конца наблюдений (19:30).

На следующий день наблюдения были начаты в 8:30. Через час оса подлетела с гусе-
ницей и уложила ее в ячейку (рис. 3, 4), после чего вскоре запечатала горловину пор-
цией замазки (рис. 3, 5). Очевидно, самка уже успела доставить какое-то количество 
гусениц утром до начала наблюдений (последующее вскрытие ячейки позволило уста-
новить, что этих гусениц было две). Затем в 9:45 оса приступила к облицовке запеча-
танной ячейки дополнительными камешками, каждый из которых укладывался на 
порцию замазки, при этом первый камешек был уложен непосредственно на запеча-
танную горловину (рис. 3, 6). Еще 14 камешков были уложены по всей поверхности 
стенок и свода ячейки (рис. 4, 1). Приемы облицовки ячейки были в общих чертах 
сходны с теми, что использовались при строительстве стенок: самка также приносила 
порции замазки с прилепленными к ним снизу камешками (рис. 4, 2). Единственное 
отличие заключалось в том, что эти камешки оса укладывала на порции замазки 
плашмя (см. рис. 4, 1).

В 10:15 облицовка запечатанной ячейки камешками была закончена и оса присту-
пила к закладке второй ячейки. В отличие от первой, ее строительство началось не с 
укладки камешков, а с последовательной доставки четырех порций замазки, которая 
была использована для выравнивания поверхности камня – дна будущей ячейки 
(рис. 4, 3). Затем самка приступила к укладке камешков, применяя те же приемы, что и 
при строительстве первой ячейки (рис. 4, 4). Всего оса принесла во время строитель-
ства второй ячейки 23 камешка с замазкой, а затем еще восемь порций замазки без ка-
мешков, использованных для строительства свода и горловины. При этом она четыре 
раза летала за водой. После последнего полета за водой (во время строительства гор-
ловины ячейки) оса вернулась из балки сразу с порцией замазки. Возможно, она изго-
товила ее из готовой грязи, имеющейся в балке, вместо обычного использования сухой 
глины, смешанной с отрыгиваемой жидкостью.

Таким образом, стенки второй ячейки, как и первой, были построены из камешков и 
земляной замазки, а свод и воронкообразная горловина – из чистой замазки (рис. 4, 5). 
Строительство ячейки было окончено в 12:00, после чего оса перешла к откладке 
яйца, продлившейся 1 мин. 35 с. Затем она улетела на охоту, вернувшись с которой, 
дважды принесла и уложила в ячейку двух гусениц. Последнюю она доставила в 
13:20 и больше не появлялась. В 17:15 было решено, что самка погибла, после чего 
первая ячейка была вскрыта. Внутри находились яйцо, подвешенное к своду на ко-
роткой нити, и три гусеницы одного вида сем. Erebidae (Lepidoptera) (рис. 4, 6). Раз-
меры яйца составили 3.5 × 1.0 мм. Одну из гусениц зафиксировали, а остальных поме-
стили во вторую ячейку, аккуратно запечатав ее горловину увлажненной глиной. 
Однако через 10 дней (29 июня) было обнаружено, что эту ячейку вскрыл неизвестный 
хищник, уничтожив провизию и потомство осы.

Хронометраж отдельных актов гнездостроительной и охотничьей активности самки 
K. sichelii (таб  л. 1) позволил установить, что на сбор и доставку порции замазки с ка-
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Рис. 3. Гнездование Katamenes sichelii (de Saussure, 1852). 

1, 2 – самка, формирующая из земляной замазки горловину ячейки; 3 – самка, откладывающая яйцо; 
4 – самка, укладывающая гусеницу в ячейку; 5 – самка, запечатывающая горловину 

ячейки порцией земляной замазки; 6 – самка, накрывающая запечатанную горловину 
ячейки камешком.
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Рис. 4. Гнездование Katamenes sichelii (de Saussure, 1852). 

1, 2 – самка, облицовывающая запечатанную ячейку дополнительными камешками; 3 – самка, 
укладывающая замазку в основание второй ячейки; 4 – самка, укладывающая камешек в стенку второй 

ячейки, закрепляя его изнутри земляной замазкой; 5 – две ячейки гнезда: первая 
запечатанная и облицованная дополнительными камешками (справа) и вторая открытая, 

брошенная на стадии провиантирования (слева); 6 – гусеницы, извлеченные 
из первой ячейки.
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мешком оса тратит больше времени, чем на сбор порции замазки без камешка. При 
этом укладка обоих типов грузов при строительстве ячейки требует приблизительно 
одинакового времени. В то же время, укладка камешка с порцией замазки при допол-
нительной облицовке запечатанной ячейки происходит быстрее, чем при строитель-
стве стенок ячейки. Строительство обеих ячеек заняло приблизительно одинаковое 
время, как и откладка обоих яиц, а облицовка запечатанной ячейки выполнена суще-
ственно быстрее, чем ее строительство.

На проподеуме и тергумах метасомы наблюдаемой самки были заметны зеленые 
пятна (см. рис. 3, 4–6 и рис. 4, 1–4). Их происхождение может быть связано с попыт-
ками гусениц, на которых охотилась оса, обороняться от нее путем отрыгивания со-
держимого кишечника. Возможно также, что самка использовала часть пойманных 
гусениц для собственного питания, как и другие виды ос-эвменин (Ferton, 1895; Rau, 
1945; Iwata, 1953; Chilcutt, Cowan, 1992; Fateryga, 2018), в том числе K. arbustorum 
(Deleurance, 1946). В таком случае оса могла испачкаться гемолимфой пережевыва-
емой добычи.

Таблица 1. Продолжительность (мин) отдельных актов гнездостроительной и охотничьей 
активности самки Katamenes sichelii (de Saussure)

Вид активности n min–max
xx S

Сбор и доставка порции замазки с камешком 38 0.55–1.65 1.01 ± 0.09

Укладка камешка с порцией замазки в стенку 
ячейки 23 0.35–1.15 0.80 ± 0.08

Сбор и доставка порции замазки без камешка 12 0.35–1.42 0.75 ± 0.19

Укладка порции замазки без камешка в свод 
и горловину ячейки 7 0.20–1.50 0.94 ± 0.34

Полет за водой 5 5.30–9.32 7.62 ± 1.40

Строительство всей ячейки 2 102.02–105.00 103.51 ± 2.92

Откладка яйца 2 1.50–1.58 1.54 ± 0.08

Охота и доставка гусеницы 2 37.42–42.10 39.76 ± 4.59

Укладка гусеницы в ячейку 3 0.20–0.80 0.44 ± 0.36

Укладка камешка с порцией замазки в облицов-
ку запечатанной ячейки 15 0.25–1.32 0.51 ± 0.16

Облицовка всей запечатанной ячейки 1 30.48 –

П р и м е ч а н и е. n – число наблюдений; min – минимальное значение, max – максимальное значение, 

xx S  – среднее значение и погрешность, а все вместе доверительный интервал (p = 0.05).
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Стоит также отметить, что в окр. с. Талги южнее хр. Нарат-Тюбе питание другой 
самки K. sichelii было отмечено на цветках Teucrium canum Fisch. et C. A. Mey. 
(Lamiaceae).

Попытка взвесить камешки, из которых была построена вторая ячейка наблюдае-
мого гнезда, не удалась. Для их отделения от земляной замазки обломки стенок ячейки 
промыли под сильным напором воды, что привело к тому, что вместе с вымыванием 
земляной замазки все камешки сначала уменьшились в размерах, а затем разруши-
лись. Таким образом, камешки, использованные осой, оказались в действительности 
кусочками твердой глины.

ОБСУЖДЕНИЕ

Ж.-А. Фабр (Fabre, 1882) был первым, кто описал гнездование представителя рода 
Katamenes, установив, что K. arbustorum строит ячейки из земляной замазки и ка-
мешков. Однако он ошибочно полагал, что оса возводит стенки ячейки из замазки, а 
затем инкрустирует их камешками. Гораздо позже было установлено, что камешки 
представляют собой основной строительный материал стенок ячеек (de Germond, 
1952; Blüthgen, 1965), а на примере K. fl avigularis показано, как именно происходит 
строительство: камешки укладываются с помощью земляной замазки подобно кир-
пичной кладке (Фатерыга, Иванов, 2009). Наблюдения за K. sichelii также подтвер-
ждают это. Использование камешков – уникальная черта рода Katamenes, не харак-
терная для близких к нему родов ос-эвменин. По наличию камешков в стенках ячеек 
гнезда видов рода Katamenes легко отличить от гнезд филогенетически близкого рода 
Delta de Saussure, 1855 (Hermes et al., 2013; Bank et al., 2017), представители которого 
строят ячейки и общее покрытие гнезда из чистой земляной замазки без камешков 
(Cretin, 1903; Dutt, 1912; Bonelli, 1976; Mader, 2000; Matthews, Matthews, 2018, и др.). 
Некоторые представители ос-эвменин, гнездящиеся в готовых полостях, не род-
ственные Katamenes, также могут использовать мелкие камешки и крупные песчинки, 
но они не умеют скреплять их с помощью земляной замазки, а вместо этого делают из 
них завал (Fateryga et al., 2020; Fateryga, Fateryga, 2021).

Полученные данные свидетельствуют о том, что K. sichelii несколько отличается по 
биологии гнездования от других видов рода Katamenes. Так, K. arbustorum и 
K. fl avigularis могут покрывать запечатанную ячейку дополнительным слоем земляной 
замазки (Blüthgen, 1961; Фатерыга, Иванов, 2009), чего, по-видимому, не делает 
K. tauricus (Абашеев, 2016). Katamenes sichelii вместо этого облицовывает запеча-
танную ячейку дополнительными камешками, что, вероятно, не было отмечено ранее 
для других видов рода. При этом первый камешек этой дополнительной облицовки 
кладется на запечатанную пробку ячейки, что характерно для K. arbustorum (Fabre, 
1882; de Germond, 1952; Blüthgen, 1961), но не отмечено для K. fl avigularis и K. tauricus 
(Фатерыга, Иванов, 2009; Абашеев, 2016). Таким образом, K. arbustorum, укладыва-
ющий один камешек на запечатанную горловину и покрывающий оставшуюся часть 
ячейки чистой замазкой, занимает промежуточное положение между K. sichelii, ко-
торый облицовывает камешками всю запечатанную ячейку, и K. fl avigularis, который в 
обоих случаях использует только замазку. Интересно отметить, что покрытие запеча-
танной ячейки замазкой у K. fl avigularis занимает достоверно больше времени (Фате-
рыга, Иванов, 2009), чем ее облицовка камешками у K. sichelii. Поскольку само по 
себе использование камешков – очевидная аутапоморфия рода Katamenes, можно 
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предположить, что и использование их для дополнительной облицовки ячейки более 
прогрессивно в эволюционном плане, чем ее покрытие чистой замазкой или же отсут-
ствие любого дополнительно покрытия (как это бывает у K. tauricus).

У K. sichelii наличие или отсутствие общего покрытия всего гнезда из камешков и 
замазки, которое возводится после строительства всех ячеек и запечатывания по-
следней из них, остается под вопросом, так как исследованное гнездо не было до-
строено. Ранее авторами высказывалось предположение, что это покрытие характерно 
для K. fl avigularis, но отсутствует у K. dimidiatus (Фатерыга, Иванов, 2009), но нельзя 
исключить его ошибочность, поскольку исследованные гнезда K. dimidiatus также 
могли быть недостроенными. Вероятно, общее покрытие из камешков и земляной 
замазки характерно для всех видов рода, подобно общему покрытию из земляной за-
мазки в гнездах рода Delta (см. ссылки выше). Утверждение, что K. fl avigularis пере-
носит камешек, удерживая его с помощью передних ног (Фатерыга, Иванов, 2009), 
также требует проверки. Скорее всего, этот вид прикрепляет камешек к комочку зем-
ляной замазки таким же способом, как и K. sichelii.

Ранее было отмечено, что K. dimidiatus охотится на гусениц сем. Noctuidae (Амолин, 
Ефетов, 2001), а K. fl avigularis – сем. Lycaenidae (Фатерыга, Иванов, 2009). Гусеницы 
сем. Erebidae, обнаруженные в добыче K. sichelii, по-видимому, не были отмечены 
у других видов этого рода. Учитывая широкий спектр трофических связей наиболее 
изученного вида, K. arbustorum (Chrétien, 1896; Blüthgen, 1961), можно полагать, что и 
другие виды охотятся на гусениц разных семейств. Тем не менее, следует отметить, 
у всех представителей рода Katamenes в одну ячейку, как правило, запасается про-
визия одного вида.

Род Katamenes относится к   трибе Eumenini, монофилетичность которой под-
тверждена не только морфологическими (Hermes et al., 2013), но и молекулярно-гене-
тическими методами (Bank et al., 2017; Piekarski et al., 2018). Согласно молекуляр-
но-генетическим данным (Piekarski et al., 2018), к этой трибе должен быть отнесен 
также род Hypodynerus de Saussure, 1855, который по результатам анализа морфологи-
ческих данных считается далеко не родственным этим осам (Hermes et al., 2013). 
Ячейки гнезд изученных представителей трибы Eumenini отличаются узкой горло-
виной, напоминая кувшинчики. Самка осы не может целиком попасть в готовую 
ячейку через горловину, и откладывает яйцо, вводя в нее только вершинные сегменты 
метасомы (см. рис. 3, 3). Лишь у некоторых видов яйца могут откладываться в недо-
строенные ячейки (Beebe et al., 1917). Гусеницы в ячейку также заталкиваются через 
эту узкую горловину (Ferton, 1902; Olberg, 1959; Matthews, Matthews, 2018, и др.). 
Данные особенности гнездования представляют собой синапоморфию трибы Eumenini 
(Фатерыга, неопубликованные данные); они свойственны также видам рода 
Hypodynerus (Claude-Joseph, 1930; Méndez-Abarca et al., 2012), что может быть допол-
нительным аргументом в пользу его принадлежности к этой трибе.
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THE FIRST NEST RECORD FOR THE SOLITARY WASP KATAMENES SICHELII 
(DE SAUSSURE, 1852) (HYMENOPTERA, VESPIDAE: EUMENINAE) 

IN DAGESTAN

A. V. Fateryga, S. P. Ivanov

Key words: eumenine wasps, nest-building activity, nest structure, trophic relationships.

S U M M A R Y

Nesting of a Katamenes sichelii (de Saussure, 1852) female was observed with the timekeeping of its 
activity. The nest was located on a rock outcrop. The walls of a cell were built by the wasp from small 
pebbles attached to each other and to the substrate with the help of earthen mastic made by moistening 
dry clay with regurgitated liquid. The vault of the cell and its neck were made of the pure mastic without 
pebbles. After oviposition, the female hunted for one species of caterpillars of the family Erebidae. 
Three caterpillars were found in the cell. The wasp sealed the cell neck with a portion of the earthen 
mastic and then covered it with a pebble, afterwards covered the sealed cell with additional pebbles. The 
wasp apparently died during the provisioning of the second cell of its nest. Adult feeding was recorded 
on fl owers of two plant species; besides that, the female apparently fed on captured caterpillars as well. 
Nesting biology of K. sichelii is discussed in comparison with other species in the genus.
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Изучена морфология скелета и мускулатуры гениталий самцов голубянок подсем. Aphnaeinae, 
распространенного преимущественно в Афротропической области, в сравнении с организацией 
этих структур в других древних таксонах сем. Lycaenidae. На основе анализа новых сравни-
тельно-морфологических признаков и с привлечением литературных данных обсуждается по-
ложение Aphnaeinae в системе сем. Lycaenidae. Впервые исследована мускулатура гениталий 
самцов представителей не близко родственных родов Aphnaeinae: Phasis thero (Linnaeus, 1764), 
Chrysoritis pyroeis (Trimen, 1864) и Aloeides pierus (Cramer, [1779]). Установлено, что состав и 
топография их мышц, в отличие от ранее изученного среднеазиатского вида Cigaritis epargiros 
(Eversmann, 1854), соответствуют общему плану строения нимфалоидной группы семейств 
(Nymphalidae + Lycaenidae), обнаруживая архаичность по сравнению с такими ранними ветвями 
сем. Lycaenidae, как подсемейства Curetinae и Riodininae. Установлено симплезиоморфное сход-
ство признаков мускулатуры Aphnaeinae и Lipteninae (Liptenini). Показано, что подсемейства 
Aphnaeinae, Poritiinae s. str., Lipteninae и Miletinae объединяет такой общий признак скелета ге-
ниталий, как вытянутая в узкую каудальную пластинку нижняя стенка саккуса («saccus directed 
caudal»). Однако остается неясным, является ли этот признак синапоморфией этих подсемейств 
или же он возник в результате параллельной эволюции и представляет собой гомоплазию.

Ключевые слова: Lepidoptera, Lycaenidae, Aphnaeinae, гениталии самцов, мускулатура, фило-
генез.
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Морфология скелетно-мышечной системы гениталий Lycaenidae стала предметом 
пристального внимания только с конца XX в., несмотря на то, что именно признаки 
скелета гениталий около 100 лет плодотворно используются в таксономии и фило-
гении чешуекрылых. К настоящему времени изучена мускулатура большинства подсе-
мейств голубянок – Lycaeninae, Polyommatinae, Theclinae (Кузнецов, Стекольников, 
1998, 2001; Стекольников, Кузнецов, 2005; Стекольников, 2010; Стекольников и др., 
2013; Стекольников, Корзеев, 2019), а также представителей древних подсемейств из 
тропических фаун: Riodininae, Curetinae, Lipteninae и Miletinae (Кузнецов, 
Стекольников, 1998; Stekolnikov, Korzeev, 2017, 2019; Корзеев, Стекольников, 2021). 

EDN: FOHTLO
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Подсем. Aphnaeinae Distant, 1884 распространено преимущественно в Африке c очень 
незначительным проникновением в Ориентальную область и Палеарктику. До недав-
него времени этот таксон рассматривался в качестве трибы подсем. Theclinae (Eliot, 
1973; Scott, 1985; Heppner, 2003). При этом высказывалось мнение о примитивности 
трибы Aphnaeini по сравнению с другими группами подсемейства, в том числе и на 
основании изучения скелетно-мышечной системы гениталий самцов Cigaritis epargiros 
(Eversmann, 1854) (Кузнецов, Стекольников, 1998). Молекулярно-генетические иссле-
дования последнего времени (Kaliszewska et al., 2015; Espeland et al., 2018) показали 
древнее происхождение этого таксона и отсутствие прямой родственной связи его с 
подсем. Theclinae. В результате этих исследований триба Aphnaeini в таксономических 
работах вновь получила статус подсем. Aphnaeinae (Williams, 2015). Однако филогене-
тическое положение его все-таки остается неясным. Так, по З. Калишевской с соавт. 
(Kaliszewska et al., 2015, fi g. 1), подсем. Aphnaeinae противопоставляется филогенети-
ческой ветви, состоящей из 2 сестринских подсемейств: Poritiinae s. l. (Poritinae + 
Lipteninae) и Miletinae, а по другим данным (Espeland et al., 2018, fi g. 1), Aphnaeinae 
вместе с Poritiinae s. l. образуют сестринскую группу, противопоставленную подсем. 
Miletinae. Авторы надеются, что изучение скелетно-мышечной системы в какой-то 
степени поможет оценить возникшее разночтение и, кроме того, позволит установить 
сходство и различия в морфологической эволюции этих близких подсемейств голу-
бянок. 

Генитальный аппарат самцов подсем. Aphnaeinae содержит все основные структуры: 
тегумен, винкулум, ункус, субункусы, вальвы, юксту и эдеагус. Строение скелета ге-
ниталий этого таксона исследовалось ранее, и в литературе можно найти схематиче-
ские изображения генитальных структур разных видов (Stempff er, 1967; Eliot, 1973; 
Heath, 1997), а мускулатура была описана только у Cigaritis epargiros (Кузнецов, 
Стекольников, 1998; рис. 3). 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследованы скелет и мускулатура гениталий 3 видов подсем. Aphnaeinae: Phasis thero 
(Linnaeus, 1764), Chrysoritis pyroeis (Trimen, 1864) и Aloeides pierus (Cramer, [1779]). Экземпляры 
2 первых видов были зафиксированы при сборе в природе в 70%-ном этаноле. Мускулатура 
самца A. pierus была исследована у единственного сухого экземпляра. Кроме того, для анализа 
привлечены сведения о топографии мускулатуры ранее исследованного среднеазиатского вида 
Cigaritis epargiros (Eversmann, 1854) (Кузнецов, Стекольников, 1998).

У зафиксированных в 70%-ном этаноле бабочек пинцетом извлекали генитальный аппарат и 
очищали его от жировой ткани. Затем пинцетом и скальпелем производили экстирпацию фраг-
ментов гениталий вместе с мышцами, позволяющую определить места их прикрепления. Для 
исследования мышц сухих экземпляров необходимо предварительное мягкое кипячение брюшка 
в воде и затем в слабой щелочи с периодическим контролем степени размягчения тканей под 
микроскопом (с интервалом ~ 1 мин). 

Наиболее эффективный способ анатомирования гениталий самцов у большинства видов 
Lycaenidae включает 4 этапа. 

1. Дорсальная перерезка винкулума выше места прикрепления аддукторов вальв m4 с после-
дующим рассечением самих аддукторов. В результате обеспечивается возможность извлечения 
дорсальной области гениталий с депрессорами ункуса (m1) и ретракторами анального конуса 
m2(10). Если мышцы m4 прикреплены в верхней части винкулума или на тегумене, то перерезку 
винкулума следует производить синхронно с их рассечением. 
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2. Извлечение пинцетом эдеагуса после продольного рассечения тегумена и перерезки фалли-
ческих мышц m6(5) и m7(6).

3. Визуальное определение после удаления эдеагуса на оставшейся нижней части препарата 
мест прикрепления фаллических мышц m6(5) и m7(6), а также аддукторов вальв m4 и вентраль-
ных абдукторов вальв m8(3). 

4. Исследование мышц вальвы m4 и m5(7) при постепенном удалении ее медиальной мембра-
ны. Предварительно рекомендуется изучить положение мышцы под микроскопом в проходящем 
свете.

При анатомировании сильно модифицированных гениталий необходима коррекция хода опе-
рации.

Исследованные виды не входят в перечень охраняемых видов в Южно-Африканской Респу-
блике (Henning et al., 2009). 

В работе для обозначения мышц использована номенклатура, совмещающая два ее широко 
применяемых варианта. В приведенных в статье обозначениях первая цифра, расположенная до 
скобок, соответствует номенклатуре В. Форбса (Forbes, 1939), в то время как в скобках приведе-
ны цифровые обозначения, использовавшиеся российскими исследователями (Кузнецов, Сте-
кольников, 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Phasis thero (Linnaeus, 1764)

Скелет

Гениталии самца Phasis thero были схематично изображены Г. Штемпффером 
(Stempff er, 1967; fi g. 154) и А. Хитом (Heath, 1997; fi gs. 92, 124). 

IX сегмент представлен аннулусом (рис. 1, 1). 

Тегумен куполообразный (рис. 1, 1), немного вытянут вперед. В его дистальной 
части выпуклая медиальная область сливается с ункусом, а проксимальные углы лате-
рально переходят в винкулум.

Ункус (рис. 1, 1, 2) в виде широкой выпуклой лопасти с латерально закругленными 
краями и с медиальным притупленным выступом на дистальном конце. Медиально 
ункус слит с тегуменом, но латерально отделен от него мембранозными окнами.

Субункусы серповидные, сочлененные с тегуменом возле базальных углов ункуса 
(рис. 1, 1, 3).

Анальный конус (рис. 1, 1) снабжен вытянутой субанальной пластинкой лодко-
образной формы («cymbiform»). 

Винкулум узкий (рис. 1, 1), дорсально слитый с тегуменом и переходящий вен-
трально в плоский треугольный саккус. Вентральная поверхность саккуса вытянута 
назад, образуя каудальную пластинку саккуса, соответствующую «saccus directed 
caudal» (по: Eliot (1973)).

Вальвы широкие, трапециевидные, с сильно склеротизованными латеральными 
стенками (рис. 1, 1). Медиальные стенки вальв (рис. 2, 1) мембранозные, но с об-
ширной зоной склеротизации костального края и саккулусов. Костальный край вальв 
дистально образует закругленные дорсальные выросты, а его проксимальная область 
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Рис. 1. Phasis thero (L.), гениталии самца, скелет и мускулатура.

1 – гениталии, вид сбоку; 2 – ункус и тегумен, вид сверху; 3 – то же, вид снизу.

Обозначения на рис. 1–5. aed – эдеагус; c. p. sac – каудальная пластинка саккуса; san. pl – субанальная 
пластинка; anl – анеллус; ann – аннулус; dp – дорсальный вырост вальвы; crn – корнутусы; 

c. pn – базальный вырост эдеагуса; htrs – гемитранстиллa; sac – саккус; scl – саккулус; sunc – субункус; 
teg – тегумен; unc – ункус; vin – винкулум; vlv – вальва; jx – юкста. Названия мышц приведены в тексте.
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вытянута в лопасть гемитранстиллы. Вальвы сочленены с винкулумом почти на всем 
его протяжении относительно широкой сочленовной мембраной. Саккулусы в осно-
вании тесно сближены. 

Юкста (рис. 2, 1) состоит из пары плоских треугольных лопастей, расположенных 
латерально от эдеагуса в основании вальв. 

Эдеагус крупный (рис. 2, 2, 3), разделен поперечной склеротизованной складкой в 
межзональной области на 2 приблизительно равные части: внутреннюю – субзону и 
наружную – супразону. Субзона с массивным базальным выростом. Дорсально в суб-
зональную часть эдеагуса входит семяизвергательный канал. Супразона несет на ве-
зике крупные игловидные корнутусы.

Мускулатура

Обнаружены 7 пар мышц: m1, m2(10), m4, m5(7), m6(5), m7(6) и m8(3).

m1 – депрессоры ункуса (рис. 1, 3) в виде плоских и широких лент. Они отходят от 
переднего края тегумена и проникают внутрь ункуса, прикрепляясь к мембранозной 
вентральной стенке вблизи от его дистального края. 

m2(10) – ретракторы анального конуса (рис. 1, 1, 3), начинаются на переднем крае 
тегумена вентральнее мест базального прикрепления депрессоров ункуса и подходят к 
латеральным краям субанальной пластинки в ее дистальной области.

Мышцы вальв (рис. 1, 1; рис. 2, 1): 

m4 – аддукторы вальв, отходят от верхней части винкулума к лопастям гемитран-
стиллы.

m5(7) – интравальварные мышцы – продольные, заполняют практически всю по-
лость вальвы, отходят от саккулуса и от сочленовного края вальв, заканчиваясь в осно-
вании их дорсального выроста.

m8(3) – абдукторы вальв, идут от вентролатерального угла основания саккулусов к 
дорсолатеральным углам юксты. Сокращение мышц, возможно, способствует незна-
чительному отведению вальв в стороны.

М ы ш ц ы  э д е а г у с а  (рис. 1, 1; рис. 2, 2, 3):

m6(5) – протракторы эдеагуса, отходят от латеральных дуг винкулума, направляясь к 
базальному выросту эдеагуса. 

m7(6) – ретракторы эдеагуса, отходят от всей дорсальной поверхности саккуса к 
межзональной области эдеагуса снизу и сбоку.

Chrysoritis pyroeis (Trimen, 1866)

Скелет

Гениталии бабочек рода Chrysoritis Butler, [1897] были изображены Г. Штемпффером 
(Stempff er, 1967; fi g. 159) на примере типового вида Ch. oreas (Trimen, 1891). 
Схематичные рисунки отдельных фрагментов гениталий многих представителей 
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Рис. 2. Phasis thero (L.), гениталии самца, скелет и мускулатура.

1 – правая вальва, вид на медиальную поверхность; 2 – эдеагус, вид справа; 3 – то же, вид слева.
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Aphnaeinae, в том числе исследованного нами Ch. pyroeis, опубликованы А. Хитом 
(Heath, 1997). 

Тегумен куполообразный (рис. 3, 1–3), слит с ункусом в единую структуру. 
Проксимально он образует медиальный бугор, переходящий в латеральные части вин-
кулума. 

Ункус лопастевидный (рис. 3, 1–3). Его латеральные части с закругленными краями 
опущены вниз. Каудальный край ункуса с очень коротким тупым медиальным вы-
ступом. Хотя ункус и тегумен медиально слиты между собой, их латеральные части 
разделены мембранозными окнами. 

Субункусы сочленены с тегуменом (рис. 3, 1, 3). Ветви субункусов отходят от своего 
основания вниз, переходя дистально в прямые каудальные выросты. В основании 
прямых частей субункусов расположены более короткие отростки, направленные 
вниз. 

Анальный конус снабжен субанальной пластинкой лодкообразной формы. 

Винкулум слит с тегуменом (рис. 3, 1). Его узкие лентовидные латеральные части 
вентромедиально формируют массивный саккус с немного раздвоенным краниальным 
концом, а вентромедиальная стенка саккуса позади вытянута в короткую и зао-
стренную каудальную пластинку саккуса.

Вальвы овальные, с сильно склеротизованными латеральными стенками и длинным 
дорсальным выростом (рис. 4, 1). На медиальной стенке вальв основания костального 
края расширены в лопасти гемитранстиллы (рис. 4, 1). Вальвы сочленены с винку-
лумом обширной мембраной, которая книзу сокращается до узкой полоски возле сак-
куса, в результате вальвы выглядят как бы подвешенными к аннулусу. Вальвы под-
вижны, хотя основания саккулусов тесно сближены. 

Юкста (рис. 4, 1) состоит из пары плоских треугольных, жестко склеротизованных 
лопастей, расположенных между основаниями медиальных стенок вальв и эдеагусом. 

Эдеагус цилиндрический, с развитым базальным выростом (рис. 4, 2). Семя-
извергательный канал входит в субзональную часть эдеагуса дорсально.

Мускулатура

Состав мышц как у Phasis thero. 

m1 – депрессоры ункуса (рис. 3, 3), связывают передний край тегумена с мембра-
нозной вентральной стенкой ункуса возле его дистального края. 

m2(10) – ретракторы анального конуса, идут от переднего края тегумена к лате-
ральным краям субанальной пластинки в ее дистальной области.

Вальварные мышцы представлены 3 парами (рис. 3, 1; 4, 1): m4, m5(7), m8(3):

m4 – аддукторы вальв, толстые, отходят от латеральной части винкулума к лопастям 
гемитранстиллы. 

m5(7) – интравальварные мышцы, продольные, идут от саккулусов в дистальную об-
ласть вальв и, проникая внутрь дорсальных выростов, обеспечивают медиальное сги-
бание этих придатков. 
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Рис. 3. Chrysoritis pyroeis (Trimen), гениталии самца, скелет и мускулатура.

1 – гениталии, вид сбоку; 2 – ункус и тегумен, вид сверху; 3 – ункус и тегумен, вид снизу.
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m8(3) – вентральные абдукторы вальв. Они отходят от основания саккулусов к дор-
сальным углам юксты.

М ы ш ц ы  э д е а г у с а  (рис. 3, 1; 4, 2):

m6(5) – протракторы эдеагуса, отходят от латеральных дуг винкулума в их нижней 
части к базальному выросту эдеагуса. 

m7(6) – ретракторы эдеагуса, отходят от всей дорсальной поверхности саккуса к 
межзональной области эдеагуса снизу и сбоку. 

Рис. 4. Chrysoritis pyroeis (Trimen), гениталии самца, скелет и мускулатура.
1 – правая вальва, вид на медиальную поверхность; 2 – эдеагус, вид справа.
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Aloeides pierus (Cramer, [1779])

Скелет и мускулатура

Скелет гениталий этого вида подробно изображен в работе А. Хита (Heath, 1997, 
fi gs. 44, 119, 157) и ранее, вместе с 2 другими видами этого рода, Г. Штемпффером 
(Stempff er, 1967, fi g. 155). Aloeides pierus незначительно отличается от 2 других изу-
ченных видов Aphnaeinae формой эдеагуса и вальв, различий же между тремя видами 
в составе и местах прикрепления мышц нет (рис. 5, 1, 2).

Cigaritis epargiros (Eversmann, 1854)

Скелет и мускулатура

Cigaritis epargiros отличается от всех других видов подсемейства (Кузнецов, 
Стекольников, 1998) наличием в вальвах дополнительной мышцы m32, занимающей 

Рис. 5. Aloeides pierus (Cramer), гениталии самца, скелет и мускулатура.
1 – эдеагус, правая вальва и юкста, вид на медиальную поверхность; 2 – правая вальва, вид 

на медиальную поверхность.
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винкуло-вальварное положение. В остальном мускулатура и скелет гениталий самца 
C. epargiros и других видов Aphnaeinae сходны. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Анцестральный тип скелетно-мышечной системы гениталий Aphnaeinae

Гениталии самцов в подсем. Aphnaeinae имеют сравнительно однотипное строение 
(Heath, 1997) и все их структуры входят в основной план строения нимфалоидной 
группы семейств (Кузнецов, Стекольников, 2001). К ним относятся куполовидный те-
гумен, однолопастной ункус у части видов, серповидные субункусы, сильно развитый 
саккус, морфологически четко оформленный саккулус, жестко склеротизованная 
юкста и трубчатый эдеагус с базальным выростом. Таким образом, скелет гениталий 
Aphnaeinae слабее изменен по сравнению с более древними таксонами Lycaenidae 
(Curetinae и Riodininae) (Stekolnikov, Korzeev, 2017), у которых сложно дифференци-
рован анеллус и видоизменены вальвы, особенно сильно у Curetinae. 

Мышцы, обнаруженные у Aphnaeinae, за исключением m32, – m1, m2(10), m4, m5(7), 
m6(5), m7(6) и m8(3) – принадлежат к основному плану строения дитризных чешуе-
крылых и занимают положение, характерное для анцестральных групп (Кузнецов, 
Стекольников, 2001). Депрессоры ункуса m1 идут от тегумена к основанию ункуса. 
Мышцы m2(10) связывают тегумен с анальным конусом. Аддукторы вальв m4 отходят 
к ним от латеральной части винкулума. Интравальварные мышцы m5(7) занимают 
продольное положение, а m8(3) связывают вальвы с юкстой (состояние, характерное 
для Lycaenidae). Фаллические мышцы m6(5) идут от латеральной части винкулума 
к базальному выросту эдеагуса, а m7(6) связывают саккус с зональной областью 
эдеагуса. 

Различия по признакам скелетно-мышечной системы гениталий самцов 
между родами подсем. Aphnaeinae 

Подсем. Aphnaeinae вместе с Poritiinae, Lipteninae и Miletinae входит в единую фило-
генетическую ветвь (Espeland et al., 2018), отличаясь от этих таксонов относительным 
однообразием строения генитального аппарата самцов. Тем не менее, при нанесении 
на филогенетическое дерево Aphnaeinae признаков скелета гениталий, изображенных 
А. Хитом (Heath, 1997), внутри подсемейства обнаруживаются определенные эволю-
ционные изменения. 

Судя по разработанной филогенетической гипотезе (Boyle et al., 2015), подсем. 
Aphnaeinae включает 2 крупные клады. В основании одной из них расположены роды 
Tylopaedia (Trimen, 1868) и Phasis Hübner, [1819], у которых ункус однолопастной 
с небольшим медиальным выступом (Heath, 1997; fi gs. 50, 51). В других родах этой 
клады (Trimenia Tite et Dickson, 1973, Axiocerses Hübner, [1819], Aphnaeus Hübner, 
[1819] и Aloeides Hübner, [1819]) ункус также однолопастной, c прямым или слегка 
выпуклым задним краем (Heath, 1997; fi gs. 44–49), редко с неглубокой медиальной вы-
резкой, как у Zeritis neriene Boisduval [1836] (там же; fi g. 41).

Вторая крупная клада включает роды Crudaria Wallengren, 1875, Cigaritis Donzel, 
1847, Lipaphnaeus Aurivillius, 1916, Chloroselas Butler, [1886], Chrysoritis Butler, [1897] 
и Pseudaletis H. H. Druce, 1888. Эта филогенетическая ветвь эволюционирует в на-
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правлении трансформации ункуса с едва намеченными двумя закругленными лопа-
стями (Crudaria или Chrysoritis) (Heath, 1997; fi gs. 18–31) в типично двулопастную 
структуру, как у Cigaritis (Heath, 1997; fi gs. 35–39) и близких родов. При этом род 
Pseudaletis H. H. Druce, 1888, помещенный в основание филогенетической ветви, уже 
обладает двулопастным ункусом, т. е. отличия в строении ункуса появляются незави-
симо в разных родах этой клады. 

Обе крупные клады различаются также по характеру сочленения вальв с винку-
лумом. В кладе, включающей Phasis thero, вальвы компактные, более или менее 
плотно сочлененные с винкулумом на всем его протяжении узкой сочленовной мем-
браной (см. рис. 1, 1). Вальвы Chrysoritis, Cigaritis и других близких родов немного 
вытянутые, треугольные, причем основание их костального края отодвинуто от винку-
лума значительно дальше, чем основание саккулусов (рис. 3, 1). Обе эволюционные 
тенденции можно проследить на схемах гениталий, изображенных А. Хитом (Heath, 
1997). 

Таким образом, в пределах Aphnaeinae можно выделить два направления эволюции 
ункуса и вальв, которые соответствуют дивергенции таксона (по: Boyle et al., 2015) на 
две крупные клады. При этом скелет гениталий Phasis оказывается более прими-
тивным по сравнению с Chrysoritis и Cigaritis. 

Однообразию скелета гениталий внутри Aphnaeinae соответствует и значительное 
сходство в топографии мышц у исследованных видов (Phasis thero, Chrysoritis pyroeis, 
Aloeides pierus и Cigaritis epargiros). Единственное серьезное различие между этими 
таксонами заключается в наличии у Cigaritis epargiros уникальной винкуло-валь-
варной пары мышц m32 (Кузнецов, Стекольников, 1998). Предполагалось, что эти 
мышцы возникли путем фрагментации протракторов эдеагуса, имевших анце-
страль ное прикрепление на вальвах (Стекольников, 2008), в результате чего появились 
2 самостоятельные пары мышц: исходные протракторы эдеагуса m6(5) и винкуло-валь-
варные мышцы. Однако ни у Nymphalidae, ни у родственных им Lycaenidae не наблю-
дается прикрепления протракторов эдеагуса m6(5) к вальвам, как у Hesperidae, 
Papilionidae или Pieridae. Это серьезно противоречит высказанной ранее гипотезе 
фрагментации m6(5) у Cigaritis epargyros. Более логично рассматривать появление 
m32 в результате расщепления на 2 пары мышц аддукторов вальв m4. В пользу такого 
варианта свидетельствует винкуло-вальварное положение первичных m4 и произво-
дных мышц у Cigaritis epargyros. Расщепление аддукторов вальв спорадически встре-
чается у некоторых чешуекрылых, в том числе у Curetinae (Stekolnikov, Korzeev, 2017). 
Пока неизвестно, является ли присутствие m32 (= m4) общим для всего среднеазиат-
ского рода Cigaritis признаком, отличающим его от африканских Aphnaeinae. 

Положение Aphnaeinae в системе сем. Lycaenidae

A p h n a e i n a e, C u r e t i n a e  и R i o d i n i n a e. Согласно филогенетическим иссле-
дованиям Rhopalocera (Espeland et al., 2018), подсем. Aphnaeinae вместе с Poritiinae s. l. 
(Poritiinae + Lipteninae) и Miletinae формируют крупную филогенетическую ветвь, 
противопоставляемую другой обширной группе, включающей подсемейства 
Lycaeninae, Theclinae и Polyommatinae. В основании обеих филогенетических линий 
расположены древние группы, Curetinae и Riodininae. По сравнению с ними Aphnaeinae 
– более молодая группа. Ее возраст составляет приблизительно 60 млн лет, в то время 
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как дивергенция Curetinae и Riodininae произошла около 80 млн лет назад. Тем не 
менее, сравнение скелета и мышц гениталий самцов Aphnaeinae с исследованными 
ранее гениталиями Riodininae и Curetinae показало, что гениталии Aphnaeinae намного 
примитивнее гениталий предковых групп, обладающих несколькими яркими аутапо-
морфиями. Так, у Curetinae (Stekolnikov, Korzeev, 2017) сложно дифференцированы 
вальвы, имеющие гарпу, а анеллус оказывается преобразованным над эдеагусом в 
верхнюю фультуру. Кроме того, наблюдается расщепление аддукторов вальв, при ко-
тором их производные, m4b, меняют оба места своего прикрепления и функцию, свя-
зывая винкулум с верхней фультурой. Отмечается также редукция вентральных абдук-
торов вальв m8(3). У двух ранее изученных видов Riodininae, Polycaena tamerlana 
(Staudinger, 1886) (Кузнецов, Стекольников, 1998) и Paralaxita damajanti (C. Felder et 
R. Felder, 1860) (Stekolnikov, Korzeev, 2017), обнаружено расщепление протракторов 
эдеагуса m6(5). Кроме того, у Polycaena tamerlana в гениталиях самцов найдена попе-
речная интервальварная мышца m18, места прикрепления ретракторов эдеагуса m7(6) 
переместились с его медиальной части на базальный вырост (caecum penis), а также 
переместились места прикрепления мышц m4 с вальв на основание дорсальной об-
ласти анеллуса. 

Синапоморфий, объединяющих Aphnaeinae, Curetinae и Riodininae, не установлено.

A p h n a e i n a e  и L i p t e n i n a e. В настоящее время подсем. Aphnaeinae и сестрин-
ская пара Poritiinae + Lipteninae рассматриваются как исходно единая клада (Espeland 
et al., 2018). Обособление подсем. Aphnaeinae произошло предположительно в палео-
цене около 60 млн лет назад. 

Сопоставление признаков скелета и мышц гениталий самцов анцестральных триб 
Epitolini и Liptenini (Stekolnikov, Korzeev, 2019) с соответствующими признаками 
Aphnaeinae во многих случаях выявило их симплезиоморфное сходство. Так, Phasis и 
близкие к нему роды, подобно анцестральным Lipteninae, имеют нерасчлененный 9-й 
сегмент (аннулус), однолопастной ункус, базальный вырост эдеагуса, компактную 
юксту и полный набор мышц, входящих в основной план строения дневных чешуе-
крылых (Papilionomorpha), – это m1, m2(10), m4, m6(5), m5(7), m7(6) и m8(3). Места 
прикрепления всех перечисленных мышц у Aphnaeinae характерны для анцестральных 
групп, в то время как у Epitolini и Liptenini некоторые из мышц имеют иные места 
прикрепления. В этих трибах, в отличие от общего плана строения Papilionomorpha, 
протракторы эдеагуса m7(6) прикрепляются к его базальному выросту (синапоморфия 
Epitolini и Liptenini). Кроме того, юкста значительно модифицирована, с чем, видимо, 
связана редукция у Epitolini мышц m8(3) (аутапоморфия трибы). 

Таким образом, подсемейства Aphnaeinae и Lipteninae характеризуются преимуще-
ственно симплезиоморфным сходством как скелета, так и мускулатуры гениталий 
самцов. Единственная синапоморфия скелета гениталий этих таксонов – наличие 
узкой каудальной пластинки, образованной нижней стенкой саккуса. Хотя, в отличие 
от Aphnaeinae, у Epitolini и Liptenini саккус не выражен, нижняя стенка медиальной 
области винкулума образует у них сходный заостренный выступ – признак, сформули-
рованный ранее как «saccus, when developed, directed caudal» (Eliot, 1973). 

A p h n a e i n a e  и M i l e t i n a e. Aphnaeinae расположены на одной ветви с Poritiinae 
s. l. (Espeland et al., 2018), однако З. Калишевская с соавт. (Kaliszewska et al., 2015) про-
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тивопоставляют это подсемейство сестринской паре подсемейств Miletinae + Poritiinae 
s. l. (= Poritiinae + Lipteninae). 

Сопоставление признаков скелета и мышц гениталий самцов Miletinae и Aphnaeinae 
затруднено, поскольку в Miletinae мускулатура гениталий исследована только у пред-
ставителей трибы Miletini, характеризующейся высокой степенью специализации 
(Корзеев, Стекольников, 2021). О скелете первичных групп Miletinae можно судить 
только по описаниям и схематическим рисункам гениталий (Stempff er, 1967; Eliot, 
1973; Sáfi án, 2015), демонстрирующим анцестральный тип строения скелета гени-
талий, например, в родах Liphyra Westwood, 1864 и Auslaga Kirby, 1890. Признаки ске-
лета гениталий этих родов входят в основной план строения Papilionomorpha (наличие 
аннулуса, хорошо развитый саккус, пластинчатый ункус, цилиндрический эдеагус с 
базальным выростом и развитая юкста). Соответственно, Aphnaeinae симплезио-
морфны с анцестральными таксонами Miletinae по признакам скелета. Наряду с этим 
Aphnaeinae и древние Miletinae, как и анцестральные Lipteninae (Liptenini), обладают 
единственной синапоморфией – во всех этих группах нижняя стенка саккуса вытянута 
в каудальную узкую пластинку (Eliot, 1973). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение скелетно-мышечного аппарата гениталий самцов трех видов (Phasis thero, 
Chrysoritis pyroeis и Aloeides pierus) из двух не близко родственных филогенетических 
линий Aphnaeinae показало глубокую архаичность этого подсемейста. Основные 
черты частей скелета, состав и расположение мышц гениталий соответствуют основ-
ному плану строения группы нимфалоидных чешуекрылых (Nymphalidae + 
Lycaenidae). При этом Aphnaeinae по уровню архаичности гениталий превосходит 
такие древние таксоны Lycaenidae, как Curetinae или Riodininae, практически полно-
стью соответствуя исходному состоянию строения Lycaenidae. Единственный аутапо-
морфный признак древней филогенетической ветви, включающей Miletinae, Poritiinae 
s. str., Lipteninae и Aphnaeinae, – это вытянутая в каудальную узкую пластинку нижняя 
стенка саккуса. 

На раннем этапе становления сем. Lycaenidae морфологическое разнообразие форм, 
вероятно, было незначительным, и некоторые филогенетические линии, такие как 
Aphnaeinae, Poritinae s. l., Lipteninae (Liptenini) и Miletinae (Liphyrini), в полной мере 
сохранили анцестральный тип организации до настоящего времени. 
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MUSCLES OF THE MALE GENITALIA IN THE BUTTERFLY 
SUBFAMILY APHNAEINAE (LEPIDOPTERA, LYCAENIDAE)

A. I. Korzeev, A. A. Stekolnikov

Key words: Lepidoptera, Lycaenidae, Aphnaeinae, male genitalia, muscles, phylogeny.

S U M M A R Y

The morphology of the skeleton and musculature of the male genitalia of the subfamily Aphnaeinae 
(Lycaenidae), distributed mainly in the Afrotropical region, were studied in comparison with their 
organization in other ancient taxa of the family Lycaenidae. The position of Aphnaeinae in the system 
of the family Lycaenidae is discussed based on the analysis of the new comparative morphological 
characters and with reference to literature data. The genital musculature of males of representatives of 
not closely related genera of Aphnaeinae was studied for the fi rst time: Phasis thero (Linnaeus, 1764), 
Chrysoritis pyroeis (Trimen, 1864), and Aloeides pierus (Cramer, [1779]). It has been established 
that the composition and topography of their muscles, in contrast to the previously studied Middle 
Asian species Cigaritis epargiros (Eversmann, 1854), correspond to the general plan of the structure 
of the nymphaloid group of families (Nymphalidae + Lycaenidae), revealing archaism in comparison 
with such early branchings of the family Lycaenidae as the subfamilies Curetinae and Riodininae. 
A symplesiomorphic similarity of the musculature features of Aphnaeinae and Lipteninae (Liptenini) 
has been established. It was shown that the subfamilies Aphnaeinae, Poritiinae s. str., Lipteninae, and 
Miletinae are united by such a common feature of the genital skeleton as the lower wall of the saccus 
elongated into a narrow caudal plate (saccus directed caudal). However, it remains unclear whether 
this character is a synapomorphy of these subfamilies or it arose as a result of parallel evolution and is 
a homoplasy.
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Приводятся сведения о находках 15 видов жуков-листоедов в южностепных и полупустын-
ных ландшафтах вблизи границы между Европой и Азией (Оренбургская обл.) за пределами 
известных ранее ареалов. 12 видов впервые указаны для фауны Оренбуржья (и для Уральского 
региона в целом): Crioceris bicruciata, Labidostomis metallica metallica, Cryptocephalus kerzhneri, 
C. tataricus, Pachybrachis vermicularis, P. cribricollis, Stylosomus fl avus, Chloropterus versicolor, 
Phyllotreta sholaksori, Chaetocnema major, Ch. nebulosa, Cassida parvula. Cryptocephalus kerzhneri 
впервые обнаружен на территории России, а недавно описанный из степной зоны Омской обл. 
Phyllotreta sholaksori впервые найден в Степном Зауралье. Материалы статьи дополняют преды-
дущие данные автора, свидетельствующие о прохождении по самому югу Оренбуржья в преде-
лах 51.00°–51.50° с. ш. (от Общего Сырта до Тургайского плато) важного зоогеографического 
рубежа, южнее которого в фауне отмечаются большое число и высокая доля видов растительно-
ядных жуков, характерных для полупустынь и пустынь Казахстана и Прикаспия.

Ключевые слова: жуки-листоеды, Chrysomelidae, фауна России, Оренбургская область, Юж-
ный Урал, юг степной зоны, новые находки.

DOI: 10.31857/S0367144522010087

Степное Оренбуржье – переходный биогеографический регион с контрастным ланд-
шафтным строением. С одной стороны, здесь по самой южной (низкогорной) части 
Урала проходит граница между Европой и Азией, соответствующая существенным 
природным различиям между Степным Предуральем и Зауральем; с другой, – на тер-
ритории Оренбуржья с продвижением к югу происходит последовательная смена под-
зональных выделов – от южной лесостепи на северо-западе области до южных (сухих) 
степей на самом юге региона (Зоны и типы поясности …, 1999; Чибилёв, 2000; Ряби-
нина, 2003). В пределах последней подзоны, характеризующейся широким спектром 
типов растительности (сложное сочетание типчаково-полынных степей на засоленных 
темно-каштановых почвах, сухих вариантов дерновиннозлаковых степей и солонцо-
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во-солончаковых формаций), южнее 51° с. ш. мозаично распространены и опусты-
ненные растительные сообщества. Считается, что они имеют экстразональный ха-
рактер (Голованов и др., 2020), но их широкое распространение в регионе отражает 
близость зональных полупустынь Казахстана. Своеобразие региона определяет пер-
спективность глубоких фаунистических исследований разных групп организмов на 
его территории.

Листоеды (Chrysomelidae) – одно из крупнейших семейств растительноядных жест-
кокрылых, в регионах умеренного пояса уступающее по видовому богатству только 
долгоносикам (Curculionidae). В России и в странах бывшего СССР это семейство счи-
тается одной из наиболее изученных групп жуков, о чем свидетельствует целый ряд 
крупных обзорных работ и определителей (Медведев, Шапиро, 1965; Дубешко, Мед-
ведев, 1989; Медведев, Дубешко, 1992; Лопатин, 1977, 2010; Беньковский, 1999, 2011; 
Bieńkowski, 2004), а также ряд подробных региональных эколого-фаунистических 
сводок (Исаев, 2005, 2007; Лопатин, Нестерова, 2005; Цуриков, 2009; Долгин, Бень-
ковский, 2011; Мосейко, 2015; Дедюхин, 2018; Мосейко и др., 2018; Сергеев, 2018). 
Между тем, изученность многих региональных фаун еще далека от полной.

Сведения о жуках-листоедах Оренбуржья содержатся во многих публикациях (Лин-
деман, 1871; Якобсон, 1897; Воронцовский, 1922; Арнольди, 1952; Коблова, 1967, 
1970; Дёмина, 1987; Дёмина, Русаков, 1995; Григорьев, Русаков, 2006, 2007а, 2008; 
Григорьев, Шаповалов, 2007; Беньковский, 1999, 2011; Беньковский, Орлова-Беньков-
ская, 2013; Немков, 2011; Русаков и др., 2012; Дедюхин, 2014, 2015, 2016, 2019, 2021а). 
При этом в дореволюционных работах (Линдеман, 1871; Якобсон, 1897) виды приво-
дятся для обширной Оренбургской губернии, охватывавшей тогда почти весь Южный 
Урал (Башкирия, Оренбургская и Челябинская области) и Заволжье (восточная части 
Татарстана и Самарской обл.), что не позволяет относить эти сведения к современной 
территории Оренбуржья, а во многих работах отсутствуют точные данные о местах 
находок видов. Еще 10 лет назад для Оренбургской обл. было достоверно известно 
менее 200 видов листоедов (Немков, 2011), т. е. чуть больше половины потенциаль-
ного видового богатства региональной фауны семейства.

Данные по фауне листоедов области впоследствии были существенно дополнены в 
работах автора этой статьи. Первые из них (Дедюхин, 2014, 2015, 2016) основаны на 
материалах из северо-западной (лесостепной) части региона, практически не охва-
ченной предыдущими исследованиями. Последующие работы содержат сведения по 
составу фауны этого семейства заповедных территорий Оренбуржья (Дедюхин, 2019а, 
2019б, 2020). В частности, впервые были составлены предварительные списки жу-
ков-листоедов заповедников «Оренбургский» (5 участков) и «Шайтан-Тау», включа-
ющие в общей сложности 223 вида, из которых 76 были впервые указаны для фауны 
области (Дедюхин, 2019а). В настоящей работе приводятся сведения о наиболее инте-
ресных находках видов листоедов на юге Оренбургской обл., полученные автором 
статьи в последние годы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Результаты получены в ходе комплексного изучения фауны жуков-фитофагов подзоны южных 
степей Оренбуржья с 2013 по 2021 г. Сборы видов, включенных в данную статью, проведены в 
12 пунктах (рис. 1) от Высокого Заволжья до Зауралья с охватом разных типов ландшафтов дан-
ной территории (рис. 2, 3).



129

Идентификация видов жуков проведена автором с использованием определителей (Медведев, 
Шапиро, 1965; Медведев, Дубешко, 1992; Беньковский, 1999; Bieńkowski, 2004; Лопатин, 1977, 
2010), в том числе ревизий отдельных родов листоедов (Лопатин, 2011; Нестерова, Лопатин, 
2011; Konstantinov et al., 2011). Во всех случаях, когда это необходимо для точного определения, 
изучалось строение гениталий самцов. Таксономическая номенклатура принята по каталогу 
жуков- листоедов Палеарктики (Catalogue…, 2010) с учетом некоторых последующих измене-
ний. Определения видов подтверждены А. Г. Мосейко (Зоологический институт РАН; ЗИН).

Большая часть материала хранится в личной коллекции С. В. Дедюхина, часть экземпляров 
большинства указанных в статье видов передана в коллекцию ЗИН.

Все сборы жуков проведены автором статьи, поэтому фамилия сборщика в разделе «Матери-
ал» не указывается. Фотографии, сделанные в полевых условиях (рис. 2, 3, 5), также оригиналь-
ные. Фотографии коллекционных экземпляров жуков и эдеагуса (рис. 4) сделаны 
И. А. Забалуевым (Институт проблем экологии и эволюции РАН им. А. Н. Северцова, Москва).

Звездочкой (*) отмечены названия видов, впервые указываемых для Оренбургской обл.

Рис. 1. Места сборов жуков-листоедов на юге Оренбургской обл.

1 – Первомайский р-н, Оренбургский заповедник, участок Таловская степь; 2 – Соль-Илецкий р-н, 
10–12 км ЮЗ с. Троицк, меловые ландшафты в балках Шыбынды и Акбулак; 3 – Соль-Илецкий р-н, 9 км 

C г. Соль-Илецк, урочище Боевая Гора; 4 – Акбулакский р-н, 3 км СЗ бывшего с. Чаган, гора-останец 
Кашкантау; 5 – Беляевский р-н, Оренбургский заповедник, участок Буртинская степь; 6 – Беляевский р-н, 

2 км В с. Донское, гора Верблюжка; 7 – Кувандыкский р-н, 10 км Ю пос. Новоуральск, Кзыладырское 
карстовое поле; 8 – Кувандыкский р-н, Оренбургский заповедник, участок Айтуарская степь; 9 – 

Домбаровский р-н, 20 км Ю пос. Домбаровский, балка Сазды; 10 – Светлинский р-н, 2 км СВ пос. Светлый, 
оз. Караколь; 11 – окраина пос. Первомайский; 12 – Светлинский р-н, Оренбургский заповедник, участок 

Ащисайская степь.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

*Crioceris bicruciata (Sahlbеrg, 1823).

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Домбаровский р-н, 20 км ЮВ пос. Домбаровский, 
верховье балки Сазды, 50.59° N, 59.65° E, край солончака, на цветущей крупной куртине 
Asparagus pallasii Miscz., 28.V.2016, 4 экз. (вместе с 3 экз. Crioceris duodecimpunctata (Linnaeus, 
1758)).

Восточносредиземноморско-туранский вид, распространенный на Балканах, в 
Греции, в Передней и Средней Азии, Юго-Восточном Казахстане. В европейской 
части России был известен только из полупустынь южнее Волгограда (Сарепта) (Ло-
патин, 2010). В Сибири неизвестен (Медведев, Дубешко, 1992). Впервые указан для 
Зауралья, где обнаружен на окраине солончака (рис. 3, 1).

*Labidostomis metallica metallica Lefèvre, 1872.

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Соль-Илецкий р-н, 10 км З с. Троицк, меловая балка 
Шыбынды, 50.68° N, 54.52° E, полынный солонец в основании меловых холмов, 09.VI.2016, 1 ♂; 
9 км ЮЗ с. Троицк, меловая степь на водораздельном плато, 15.V.2019, 1 экз. Светлинский р-н, 

Рис. 2. Ландшафты юга степной зоны Предуралья и Южного Урала, в которых сделаны 
интересные находки листоедов.

1 – меловые останцы в балке Шыбынды; 2 – опустыненные степи на горе Кашкантау; 3 – межгорная 
ложбина в Айтуарской степи (на дальнем плане осиновый колок); 4 – чернополынный солонец 

в Таловской степи.
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9 км С пос. Первомайский, Оренбургский заповедник, участок Ащисайская степь, 50.96° N, 
61.21° E, сухая степь, 10.VI.2016, 1 ♂.

Вероятно, к этому же подвиду относятся и следующие находки: Кувандыкский р-н, 
Оренбургский заповедник, участок Айтуарская степь, межгорная балка Ташкак, ко-
выльная степь, 51.08° N, 57.72° E, 18.V.2020, 1 ♀; Беляевский р-н, Оренбургский запо-
ведник, участок Буртинская степь, степь на плато Муелды, 51.22° N, 56.72° E, 
23–25.V.2018, 2 ♀. Для точного определения необходимо изучение гениталий самцов.

Политипический вид L. metallica в пределах широкого причерноморско-центрально-
палеарктического ареала включает четыре подвида. Ареал номинативного подвида ох-
ватывает юго-восток Украины, Восточное Предкавказье, юг степной, полупустынную 
и пустынную зоны Поволжья в пределах Самарской, Волгоградской и Астраханской 
областей, Западный и Северный Казахстан (Лопатин, Нестерова, 2007). По нашим 
данным, этот подвид распространен и в сухих степях юга Оренбургской обл. от Пред-
уралья до Зауралья.

Рис. 3. Ландшафты юга степной зоны Зауралья, в которых сделаны интересные находки 
листоедов.

1 – бугристый солончак в балке Сазды (на дальнем плане пятна степных кустарников и каменистый склон 
балки); 2 – солянковый солончак на дне пересохшего озера Караколь; 3 – посадки тамариска 

у пос. Первомайский; 4 – сухие степи и пересохшее русло засоленной балки Ащисай.
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Cryptocephalus sareptanus Morawitz, 1863.
М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Первомайский р-н, 6 км З с. Курлин, Оренбургский 

заповедник, участок Таловская степь, 51.78° N, 50.87° E, глинистый солонец, кошение по 
Artemisia paucifl ora Weber, 24.V.2019, 1 экз. Соль-Илецкий р-н, 10 км З дер. Троицк, меловая 
балка Шыбынды, 50.69° N, 54.47° E, меловой солонец, кошение по Artemisia paucifl ora, 21.V.2020, 
6 экз.

Центральнопалеарктический суббореальный вид, распространённый в аридных 
ландшафтах Причерноморья, Нижнего Поволжья, Казахстана и крайнего юга За-
падной Сибири. Впервые для Оренбургской обл. (без указаний конкретных мест на-
ходок) был отмечен И. К. Лопатиным (2010). По нашим данным, в Оренбуржье вид 
локален и редок, обитает на сухих чернополынных солонцах (рис. 2, 4).

Cryptocephalus halophilus Gebler, 1830.
М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Беляевский р-н, 2 км В с. Донское, гора Верблюжка, 

51.39° N, 56.81° E, каменистая степь с Atraphaxis frutescens, 02.V.2013, 1 экз. Соль-Илецкий р-н, 
12 км ЮЗ дер. Троицк, Троицкие меловые горы в балке Акбулак, 50.65° N, 54.49° E, обнажения 
мела, под куртиной Atraphaxis sp., 18.V.2020, 1 экз. (мертвый).

Редкий вид, долгое время был известен только из Центрального и Восточного Казах-
стана (Карагандинская, Семипалатинская и Восточно-Казахстанская области, включая 
Казахстанский Алтай) (Лопатин, 2010, 2011). Впервые для фауны России был при-
веден по единственной находке с горы Верблюжка (Дедюхин, 2014). Кормовое рас-
тение достоверно не известно. Новая находка в меловой степи под кустом Atraphaxis 
позволяет предположить трофическую связь с курчавками.

*Cryptocephalus kerzhneri Lopatin, 1968 (рис. 4, 1–3).
М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Акбулакский р-н, 3 км СЗ бывшей дер. Чаган, подно-

жие горы Кашкантау, 50.67° N, 55.70° E, опустыненная степь на тяжелых загипсованных глинах, 
кошение по цветущей курчавке (Atraphaxis sp.), 10.VI.2017, 3 экз.

Туранский вид, известный по немногим находкам из Узбекистана, Южного (Чим-
кент) и Северного (Тургайское плато) Казахстана (Лопатин, 2010, 2011). В Оренбург-
ской обл. обнаружен в основании останцовой горы-уступа (чинка) с полупустынной 
растительностью (рис. 2, 2); это первая находка вида на территории России. Кормовое 
растение установлено впервые.

*Cryptocephalus tataricus Gebler, 1841 (рис. 4, 4–6).
М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Домбаровский р-н, 20 км Ю пос. Домбаровский, бал-

ка Сазды, 50.59° N, 59.62° E, кустарниковые заросли посреди бугристого солончака, на Caragana 
frutex (L.) K. Koch, 27.V.2016, 6 экз.

Центральнопалеарктический вид, распространенный в аридных засоленных ланд-
шафтах Южного и Восточного Казахстана, стран Средней Азии и юго-западной Мон-
голии (Лопатин, 2010). В России был известен только из горных степей Южной Си-
бири (Тува, Саяны) (Медведев, Коротяев, 1975; Дубешко, Медведев, 1989; Медведев, 
Дубешко, 1992). В данной статье вид, обнаруженный в полупустынном солончаковом 
урочище (рис. 3, 1), впервые приводится для Уральского региона. Оторванность от ос-
новного ареала обнаруженной популяции позволяет предположить ее реликтовый 
статус.
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Рис. 4. Chrysomelidae, внешний вид жуков и эдеагус сверху и сбоку.

1–3 – Cryptocephalus kerzhneri Lopatin, гора Кашкантау; 4–6 – C. tataricus Gebler, пос. Домбаровский; 
7–9 – Pachybrachis vermicularis Suff rian, с. Троицк; 10–12 – P. vermicularis Suff rian, Боевая Гора; 

13–15 – P. cribricollis (Pic), пос. Домбаровский; 16–18 – Phyllotreta sholaksori 
Konstantinov et Moseyko, Ащисайская степь.



134

В литературе отмечается связь вида также преимущественно с засоленными участ-
ками. Жуки встречаются в основном на бобовых (Glycyrrhiza, Sophora), а также на об-
лепихе (Hippophae) и ивах (Медведев, Коротяев, 1975; Дубешко, Медведев, 1989; Ло-
патин, 2010). Caragana frutex в качестве кормового растения нами приводится впервые. 
Интересно, что вид собран на карагане вместе с другими восточностепными видами 
жуков-фитофагов: листоедом Labidostomis sibirica (Germar, 1823), зерновкой Kyto-
rhinus quadriplagiatus Motschulsky, 1839 и долгоносиком Tychius uralensis Pic, 1902. 
Все эти виды (кроме Cryptocephalus tataricus) довольно широко распространены на 
Южном Урале.

*Pachybrachis vermicularis Suff rian, 1854 (рис. 4, 7–12).

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Соль-Илецкий р-н, 12 км З с. Троицк, меловая балка 
Шыбынды, 50.68° N, 54.47° E, меловые обнажения, на цветущих кустах Atraphaxis decipiens 
Jaub. et Spach, 08.VI.2017, 4 экз.; там же, 14–15.V.2019, 4 экз.; 12 км ЮЗ с. Троицк, Троицкие 
меловые горы в балке Акбулак, меловой солонец в основании меловых гор, на Atraphaxis 
decipiens, 18.V.2020, 1 экз.; 9 км C г. Соль-Илецк, урочище Боевая Гора, 51.27° N, 54.92° E, каме-
нистая степь на склоне, на Atraphaxis sp., 21.VI.2016, 4 экз.; там же, 13.V.2019, 2 экз.

Прикаспийско-западноказахстанский вид. В России до сих пор был известен из по-
лупустынных и пустынных ландшафтов Нижнего Поволжья и Восточного Предкав-
казья (на юг до Махачкалы) (Лопатин, 1977, 2010; Беньковский, 2011; Лопатин, Несте-
рова, 2012).

По нашим данным, жуки в местах обитания регулярно встречаются на курчавках 
(Atraphaxis). Указания в качестве кормовых растений сложноцветных: Artemisia (Ло-
патин, 2010) и Hieracium (Беньковский, 2011), возможно, основаны на случайных на-
ходках.

Т а к с о н о м и ч е с к и е  з а м е ч а н и я. В пределах Оренбургской обл. обнаружены 
две формы, отличающиеся как габитуально, так и по особенностям строения эдеагуса. 
Первая, характеризующаяся в среднем более мелкими размерами (самцы 2.9–3.3 мм, 
самки до 3.9 мм) и пунктировкой верха, а также более узкой переднеспинкой 
(рис. 4, 7–9), обитает в меловых полупустынных ландшафтах (рис. 2, 1) на Atraphaxis 
decipiens Jaub. et Spach. Вторая, в среднем более крупная (самцы 3.1–3.5 мм, самки до 
4.0 мм) с более грубой пунктировкой верха и более широкой переднеспинкой 
(рис. 4, 10–12), отмечена в засоленных каменистых степях Боевой Горы на другом 
виде курчавки. Таксономический статус этих форм требует изучения на большем ма-
териале.

*Pachybrachis cribricollis (Pic, 1907) (рис. 4, 13–15).

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Домбаровский р-н, 20 км Ю пос. Домбаровский, бал-
ка Сазды, 50.59° N, 59.62° E, каменистый склон к солончаку, 17.VII.2015, 1 ♂.

Туранский вид, до сих пор известный из Казахстана, Туркмении, Узбекистана, Кир-
ги зии, а также из пустынь крайнего юго-востока европейской части России (Кал-
мыкия) (Лопатин, 2010; Беньковский, 2011; Лопатин, Нестерова, 2012). Находка вида 
в урочище с галофильной полупустынной растительностью (рис. 3, 1) – первая в 
Зауралье и Уральском регионе в целом.
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По литературным данным (Лопатин, 2010; Беньковский, 2011; Лопатин, Нестерова, 
2012), вид связан с полупустынными и пустынными маревыми (Salsola, Anabasis, 
Haloxylon).

*Stylosomus fl avus Marseul, 1875.

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Светлинский р-н, пос. Первомайский, 50.87° N, 
61.19° E, на вегетирующих крупных кустах в посадках Tamarix ramosissima Ledeb., 19.VI.2020, 
32 экз. Первомайский р-н, 8 км З пос. Курлин, участок Таловская степь Оренбургского заповед-
ника, 51.80° N, 50.86° E, на вегетирующих кустах в посадках Tamarix sp. на берегу противопо-
жарного пруда, 10.VIII.2020, 4 экз.

Ареал вида, тесно связанного с тамарисковыми (Tamarix, Myricaria), включает юг 
Центральной Европы, Причерноморье, Казахстан и юг Западной Сибири. В России 
известен на юге европейской части (Приазовье Краснодарского края, Ростовская и 
Волгоградская области, Калмыкия) и Западной Сибири (Новосибирская обл. и Алтай) 
(Мосейко, 2017). Таким образом, наши находки вида на тамарисках (рис. 3, 3) в южных 
степях Заволжья и Зауралья Оренбургской обл. сокращают обширный пробел в 
данных о распространении этого вида вблизи границы между Европой и Азией.

*Chloropterus versicolor Morawitz, 1860.

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Кувандыкский р-н, 10 км Ю пос. Новоуральск, Кзы-
ладырское карстовое поле, 51.12° N, 56.56° E, кошение по Limonium gmelinii (Willd.) Kuntze, 
23.VI.2016, 6 экз. Домбаровский р-н, 20 км ЮВ пос. Домбаровский, балка Сазды, 50.59° N, 
59.62° E, бугристый солончак, 25.VI.2016, 1 экз. Оренбургский р-н, 1.5 км З с. Светлогорка, уро-
чище Татьянин родник, 51.50° N, 55.07° E, сухой солонец, кошение по Limonium gmelinii, 
20.VI.2016, 1 экз. Соль-Илецкий р-н, 9 км C г. Соль-Илецк, урочище Боевая Гора, 51.27° N, 
54.92° E, солонец, на L. gmelinii, 21.VI.2016, 1 экз.

Причерноморско-казахстанский вид, связанный с засоленными стациями в аридных 
ландшафтах. Распространен на юге степной зоны Молдавии, Украины и европейской 
части России, на Кавказе, в Казахстане, Туркмении (Bieńkowski, 2004; Лопатин, 2010). 
Трофически связан с кермеками. По нашим данным, довольно широко, но локально 
распространен в засоленных биотопах юга Оренбуржья. Впервые указан для Ураль-
ского региона.

Leptomona russica (Gmelin, 1790) (рис. 5).

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Кувандыкский р-н, Оренбургский заповедник, уча-
сток Айтуарская степь, межгорная балка Ташкак, урочище Бескаин, 51.08° N, 57.72° E, мезофит-
ная растительность в ложбине и на опушке осинового колка, 18.V.2020, кошение и ручной сбор 
с листьев Sanguisorba offi  cinalis L., 29 экз.

Суббореальный вид, характерный для тугаев и оазисов Азербайджана, Казахстана и 
Средней Азии (Лопатин, 2010). Нами обнаружена локальная популяция вида в ме-
жгорном понижении с выходом грунтовых вод, окруженном горностепными ландшаф-
тами (рис. 2, 3). В России вид был известен только из одного пункта Оренбуржья (Гай-
ский р-н, Губерлинские горы, с. Хмелевка, степь у залитого ручьем луга, 9.V.2012, 
А. С. Украинский, Ю. А. Ловцова, 2 экз.) (Беньковский, Орлова-Беньковская, 2013) в 
20 км северо-восточнее места нашей находки.
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В качестве кормового растения приводится солодка (Glycyrrhiza) (Лопатин, 2010). 
Автором статьи отмечено повреждение жуками листьев кровохлебки (Sanguisorba 
offi  cinalis) (рис. 5). Не исключено, что вид может питаться и на некоторых других тра-
вянистых растениях.

*Phyllotreta sholaksori Konstantinov and Moseyko, 2019 (рис. 4, 16–18).
М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Светлинский р-н, 18 км С пос. Первомайский, Орен-

бургский заповедник, участок Ащисайская степь, верховье засоленной балки Ащисай вблизи 
мелководного пруда, 51.04° N, 61.19° E, кошение по галофитной растительности, 26.VII.2018, 
1 ♂.

Вид недавно описан из Омской обл., где обитает на лугах у соленых озер 
(Konstantinov, Moseyko, 2019). Наша находка расширяет известный ареал вида на 
1000 км к юго-западу от типового местонахождения. Находка Ph. sholaksori в Зауралье 
в сходном с типовым местообитанием биотопе (солонцово-луговой участок у мелково-
дного водоема) (рис. 3, 4) позволяет предположить широкое распространение этого 
вида  в степной зоне Западной Сибири, Северного Казахстана и Зауралья, где обильны 
соленые степные озера.

*Chaetocnema major (Jacquelin du Val, 1852).
М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Домбаровский р-н, 20 км Ю пос. Домбаровский, бал-

ка Сазды, 50.58° N, 59.62° E, заросший берег мелководного соленого озерца на краю солончака, 
17.V.2019, 1 экз. Беляевский р-н, 15 км З с. Карагач, Оренбургский заповедник, охранная зона 
участка Буртинская степь, заросший берег мелководного озера Северный Косколь, 51.24° N, 
56.63° E, 16.V.2020, 1 экз. Светлинский р-н, 18 км С пос. Первомайский, Оренбургский заповед-
ник, участок Ащисайская степь, заросший берег пруда в верховье соленой балки Ащисай, 
51.04° N, 61.19° E, кошение по околоводной растительности, 18.VI.2020, 3 экз.

Западно-центральнопалеарктический суббореальный вид, связанный с заросшими 
водоемами в аридных и субаридных ландшафтах. В Европе ареал охватывает европей-
ское Средиземноморье, Причерноморье и Нижнее Поволжье (на северо-восток до Са-

Рис. 5. Жуки Leptomona russica (Gmelin) на Sanguisorba offi  cinalis L., Ащисайская степь.
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ратовской обл.). В Азии известен из Азербайджана, Турции, Сирии, Западного и Юж-
ного Казахстана, Афганистана и Северо-Восточного Китая (Лопатин, 2010; 
Konstantinov et al., 2011). Наши находки на Южном Урале и в Зауралье существенно 
сдвигают известную границу ареала вида в северо-восточном направлении.

В качестве кормовых растений вида указаны различные околоводные однодольные 
(Scirpus, Carex, Cyperus, Typha, Calamagrostis) (Konstantinov et al., 2011).

*Chaetocnema nebulosa Weise, 1886.

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Светлинский р-н, 2 км СВ пос. Светлый, солончак на 
ложе пересохшего оз. Караколь, 50.89° N, 60.76° E, 24.VII.2018, 1 экз.

Причерноморско-центральноазиатский солончаковый вид, распространенный на 
юге степной зоны Украины, в Крыму, восточном Предкавказье (Дагестан), Западном 
(Доссор) и Южном Казахстане, Киргизии, Иране, Пакистане и центральной Монголии 
(Барун-Баян-Улан) (Лопатин, 1977, 2010; Медведев, Воронова, 1979; Catalogue…, 
2010; Konstantinov et al., 2011). Есть указание для лесостепи Южного Урала: Челябин-
ская обл., Ильменский заповедник, суходольный луг, 3 экз. (Лагунов, 1992; Лагунов, 
Новоженов, 1996), однако проверка определения невозможна, так как материал по 
данному виду в коллекции Ильменского заповедника отсутствует (Чащина, 2008). 
Учитывая, что в цитированных публикациях были ошибки в определениях других 
видов блошек (Чащина, 2002), а жуки собраны в нетипичном для Chaetocnema 
nebulosa биотопе далеко к северу от известных находок, это указание очень сомни-
тельно. Таким образом, наша находка вида на солончаке в Южном Зауралье (рис. 3, 2) 
– самая северная в ареале вида.

*Cassida parvula Boheman, 1854.

М а т е р и а л. Россия, Оренбургская обл. Домбаровский р-н, 10 км ЮВ пос. Домбаровский, 
балка Сазды, 50.59° N, 59.62° E, бугристый солончак, 27.V.2016, 1 экз.

Редкий южностепной вид с обширным субтрансевразиатским ареалом. Развивается 
на растениях сем. Chenopodiaceae (Atriplex, Chenopodium) на солончаках (Лопатин, 
2010). Находка вида на солончаке в балке Сазды (рис. 3, 1) – первая на Урале. Недавно 
он впервые достоверно приведен для Тюменской обл., где также обнаружен в за-
соленных стациях вблизи границы с Казахстаном (Сергеева, Дедюхин, 2021).

Таким образом, находки в Оренбуржье всех рассмотренных в статье видов листо-
едов сделаны южнее 51.5° с. ш. в подзоне южных (сухих) типчаково-полынных степей. 
Подавляющее большинство этих видов не типично для степей, а относится к полупу-
стынным и пустынным фаунам. В Оренбуржье они связаны с интразональными и экс-
тразональными сообществами (меловые и каменистые обнажения, солонцы и солон-
чаки). Все участки (Троицкие мелы, Кзыладырское карстовое поле, солончаки балки 
Сазды, гора-останец Кашкантау), на которых сделана основная масса интересных на-
ходок, расположены в сравнительно труднодоступной, приграничной с Казахстаном 
полосе, что во многом обусловило сохранение здесь ксерофильных сообществ в слабо 
трансформированном виде.

Помимо отмеченных выше видов только или преимущественно южными районами 
области ограничено распространение в Оренбуржье целого ряда других видов листо-
едов: Cheilotoma erythrostoma Faldermann, 1837, Cryptocephalus ergenensis F. Morawitz, 
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1863, C. lateralis Suff rian, 1863, C. modestus Suff rian, 1848, Timarcha tenebricosa 
(Fabricius, 1775), Chrysolina circumducta (Ménétriés, 1848), Crosita altaica Gebler, 1823, 
Theone silphoides (Dalman, 1823), Luperus pravei (Jacobson, 1901), Chaetocnema 
conducta (Motschulsky, 1838), Psylliodes reitteri Weise, 1888, Ischyronota desertorum 
(Gebler, 1833). Показательно в этом плане также большое число очень интересных и 
неожиданных находок на самом юге Оренбуржья долгоносикообразных жуков, 
включая обнаружение новых для науки видов (Дедюхин, 2020; Dedyukhin, Korotyaev, 
2020; Дедюхин, Коротяев, 2021; Дедюхин, 2021б, 2021в). О комплексе пустын-
но-степных видов из разных семейств жуков, распространение которых в регионе 
ограниченно подзоной сухих степей, ранее сообщал и А. М. Шаповалов (2012).

Эти данные свидетельствуют о прохождении в районе 51° с. ш. важного зоогеогра-
фического рубежа, протянувшегося вдоль всей территории Оренбуржья (от Общего 
Сырта до Тургайского плато включительно), южнее которого в фауне отмечается 
большое число видов, характерных для полупустынь и пустынь Казахстана и отсут-
ствующих либо очень редких в ландшафтах настоящих степей центральных районов 
Оренбургской обл. (севернее субширотного течения р. Урал). На самом юге Орен-
буржья (южнее 51° с. ш.) местами развиты и полноценные полупустынные энтомо-
комплексы. Их высокое своеобразие и при этом слабая изученность обусловливает 
большую перспективность проведения здесь эколого-фаунистических исследований 
разных групп насекомых.
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INTERESTING RECORDS OF THE LEAF BEETLES (COLEOPTERA, 
CHRYSOMELIDAE) THE SOUTH OF THE STEPPE ZONE 

OF ORENBURG PROVINCE

S. V. Dedyukhin

Key words: leaf beetles, Chrysomelidae, fauna of Russia, Orenburg Province, South Urals, 
southern steppe zone, new records.

S U M M A R Y

Data on the fi nds of 15 species of leaf beetles in southern steppe and semi-desert landscapes near 
the boundary between Europe and Asia (Orenburg Province) outside the previously known ranges are 
given. 12 species are for the fi rst time recorded for Orenburg Province (and for the Ural region as 
a whole): Crioceris bicruciata, Labidostomis metallica metallica, Cryptocephalus kerzhneri, 
C. tataricus, Pachybrachis vermicularis, P. cribricollis, Stylosomus fl avus, Chloropterus versicolor, 
Phyllotreta sholaksori, Chaetocnema major, Ch. nebulosi and Cassida parvula. Of these, Cryptocephalus 
kerzhneri is for the fi rst time recorded in Russia, and Phyllotreta sholaksori, recently described from 
the steppe zone of Omsk Province, is for the fi rst time found in the Steppe Trans-Urals. The data 
presented in the article supplement the previous data of the author, which testify to the passage of an 
important zoogeographic boundary through the very south of the Orenburg Province within the limits 
of 51.00°–51.50° N (from the General Syrt to the Turgai Plateau). To the south of it, a great number of 
species of phytophagous beetles, characteristic of the semi-deserts and deserts of Kazakhstan and the 
Caspian region, and their high proportion in the fauna are known.
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НОВЫЙ ДЛЯ ФАУНЫ РОССИИ ВИД ПЯДЕНИЦЫ РОДА 
EUPITHECIA CURTIS, 1825 (LEPIDOPTERA, GEOMETRIDAE) 
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В Республике Алтай найден новый для фауны России вид цветочной пяденицы Eupithecia 
pallescens Dietze, 1910. Приведены фотографии голотипа и его оригинальных этикеток, а также 
фотографии лектотипа близкого вида Eupithecia sinuosaria (Eversmann, 1848) и его этикеток. Для 
сравнения приведены изображения экземпляров этих видов, недавно собранных С. А. Князевым 
в Республике Алтай. 

Ключевые слова: Lepidoptera, Geometridae, Eupithecia, Россия, фаунистика.

DOI: 10.31857/S0367144522010099

Согласно недавним данным (Миронов, 2017), с территории России было известно 
146 видов пядениц рода Eupithecia Curtis, 1825. После этой публикации экземпляры 
еще трех видов, Eupithecia exactata Staudinger, 1882, Eu. nephelata Staudinger, 1897 и 
Eu. kozlovi Viidalepp, 1973 из Республики Алтай были обнаружены в личной коллекции 
д-ра Ульриха Ратцеля (Dr. Ulrich Ratzel, Karlsruhe, Germany). Вместе с несколькими 
другими они были включены во второе издание каталога чешуекрылых России (Бе-
ляев, Миронов, 2019), в котором из России приведено уже 153 вида этого рода. Ниже 
мы приводим данные о еще одном виде, найденном в Республике Алтай, – Eupithecia 
pallescens Dietze, 1910. Материал определен и фотографии бабочек и этикеток сде-
ланы В. Г. Мироновым, фотография биотопа и монтировка таблицы фотографий вы-
полнены С. А. Князевым.  

Список принятых сокращений: 

ЗИН – Зоологический институт Российской академии наук, С.-Петербург, Россия;

BMNH – The Natural History Museum, London, United Kingdom; 
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MNHU – Museum für Naturkunde, Zentralinstitut der Humboldt-Universität zu Berlin, 
Germany; 

TTM – Természettudományi Múzeum Állattára (Hungarian Natural History Museum), 
Budapest, Hungary;

ZFMK – Zoologisches Forschungsinstitut und Museum Alexander Koenig, Bonn, 
Germany.

Eupithecia pallescens Dietze, 1910 (рис. 1, 1–4).
Eup[ithecia] sinuosaria forma pallescens Dietze, 1910, Biologie der Eupithecien 1, taf. 73, fi g. 385. 

Голотип, ♀ (коллекция К. Дитца в MNHU, изучен) [Китай]: «Aksu, Wüste Takla-Makan». 

[Eupithecia] sinuosaria forma pallescens ab. nov. Dietze, 1913, Biologie der Eupithecien 2: 
110. Syntypes 6 ( коллекция К. Дитца в MNHU, изучены) [Китай]: «Takla-Makan Wüste bei Ak-su; 
Mus-tag-ata» (Jarkend). 

[Eupithecia] sinuosaria forma modesta Dietze, 1913, Biologie der Eupithecien 2: 110. Голотип ♂ 
(коллекция К. Дитца в MNHU, изучен) ([Киргизия]: «Alai Mts., Fergana»). Синонимизация: 
Mironov, Galsworthy, 2014.

Eupithecia morosa Vojnits, 1976, Acta zoologica Academiae Scientiarum Hungaricae 22 (3–4): 420, 
fi gs 4a–4c, 5b. Голотип, ♂ (ZFMK, изучен), «Oriental Turkestan» [Киргизия]: «“Semirechgensee” 
Province, Fort Narine» [= Naryn]. Синонимизация: Mironov, Galsworthy, 2014.

М а т е р и а л. 1 ♂, Russia, Altai Republic, Kosh-Agach Distr., 13 km E of Kokorya Vill., 
49°59ʹ9.78ʺ N, 89°11ʹ2.52ʺ E, at light, 19–20.VI.2021, S. A. Knyazev leg. (ЗИН).

П р и м е ч а н и е. Таксон был описан как форма Eupithecia sinuosaria (Eversmann, 
1848) по экземпляру из пустыни Такла-Макан. Черно-белая фотография типа изна-
чально была опубликована в классической монографии К. Дитца (Dietze, 1910, Taf. 73, 
fi g. 385), а описана форма была по серии экземпляров во второй части монографии 
(Dietze, 1913, S. 110). Позднее Eu. sinuosaria forma pallescens Dietze, 1910 был описан 
как вид Eupithecia morosa Vojnits, 1976 вопреки статье 45e (I) действовавшего в то 
время второго издания Международного кодекса зоологической номенклатуры (1964). 
Гениталии самца и самки этого вида подробно описаны и изображены в недавней мо-
нографии (Mironov, Galsworthy, 2014). При сравнении с самым близким видом 
Eu. sinuosaria, гениталии самца отличаются формой и количеством корнутусов на ве-
зике эдеагуса, а также формой 8-го стернита (важный признак в систематике этого 
рода). Гениталии самки имеют иные форму копулятивной сумки и расположение мно-
гочисленных сигн внутри нее по сравнению с Eu. sinuosaria (Mironov, Galsworthy, 
2014).    

Вероятно, это полупустынный или степной вид (рис. 2), распространенный в 
Средней и Центральной Азии (Юго-Западный Казахстан (Тянь-Шань), Узбекистан, 
Киргизия: Алайский хребет, окр. оз. Иссык-Куль и г. Нарын, перевал Кызыл-Арт; 
Монголия: Баян-Улэгэйский аймак; Северо-Западный Китай: Синьцзян-Уйгурский 
автономный район, Ганьсу) (Миронов, 1990 [как Eu. morosa]; Viidalepp, 1996 [как 
Eu. morosa]; Mironov, Galsworthy, 2014). 

Eupithecia sinuosaria (Eversmann, 1848) (рис. 1, 5, 6, 7, 8).
Larentia sinuosaria Eversmann, 1848, Bulletin de la Société Impériale des Naturalistes de Moscou 

21 (3) : 230. Лектотип, ♂ (ЗИН, изучен) [«Russland»]: «Irkutsk». 
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Рис. 1. Eupithecia pallescens Dietze, 1910 (1–4) и Eu. sinuosaria (Eversmann, 1848) (5–8).

1, 2 – голотип и его оригинальные этикетки; 3, 4 – экземпляр из Республики Алтай и его этикетки; 
5, 6 – лектотип и его оригинальные этикетки; 7, 8 – – экземпляр из Республики Алтай и его этикетки.
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Eupithecia obliquaria Leech, 1897, Annals and Magazine of Natural History (6) 20 : 70. Лектотип, 
♂ (BMNH, изучен), China (Western): «Tachien-lu» [Kangding]. Синонимизация: Prout, 1915.

Eupithecia sinuosaria tenella Vojnits, 1976, Acta zoologica Academiae Scientiarum Hungaricae 22 
(3–4) : 417, fi g. 2b. Голотип, ♀ (ZFMK, изучен), [China]: «Prov. Shansi» [Shanxi], «Mien-shan, 
2000 m». 

П р и м е ч а н и е. Обширный материал из Центральной и Восточной Азии (Китай: 
Синьцзян-Уйгурский автономный район, Тибет, Внутренняя Монголия, Сычуань, Гу-
анси-Чжуанский автономный район, Шаньси, Ганьсу, Цинхай, Хэбэй, Юньнань) пере-
числен в ревизии рода Eupithecia фауны Китая (Mironov, Galsworthy, 2014, p. 342–344). 
Вид считался азиатским, но в конце XIX в. его стали регулярно встречать в окрестно-
стях С.-Петербурга (Kawrigin, 1894), а затем и в соседних с Россией странах. Благо-
даря связи с рудеральной растительностью (Chenopodium spp., Atriplex spp. и Poly-
gonum aviculare) за последние десятилетия вид стал быстро распространяться далеко 
на запад. По последним данным, он уже найден в странах Северной, Центральной и 
Восточной Европы (Норвегия, Швеция, Финляндия, Дания, Нидерланды, Германия, 
Польша, Швейцария, северная Италия, Эстония, Латвия, Литва, Белоруссия, Украина, 
Румыния) (Rezbanyai-Reser, Whitebread, 1987; Rezbanyai-Reser, 1989; Rezbanyai-Reser 
et al., 1998; Mironov, 2003). 

Рис. 2. Биотоп Eupithecia pallescens Dietze, 1910. Республика Алтай, Кош-Агачский р-н, 
13 км В дер. Кокоря.
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A NEW TO THE RUSSIAN FAUNA SPECIES OF THE GEOMETRID MOTH 
GENUS EUPITHECIA CURTIS, 1825 (LEPIDOPTERA, GEOMETRIDAE) 

V. G. Mironov, S. A. Knyazev

Key words: Lepidoptera, Geometridae, Eupithecia, Russia, faunistics.

S U M M A R Y

A geometrid moth Eupithecia pallescens Dietze, 1910 is reported from Altai Republic as new 
to the Russian fauna.
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Описаны два новых вида жуков-листоедов подсем. Eumolpinae, Colaspoides patrikeevi sp. n. 
из Китая и Colaspedusa houaphanica sp. n. из Лаоса. Показано, что типовая серия Colaspoides 
pseudodiffi  nis L. Medvedev, 2004 помимо этого вида включает экземпляры C. paddis Aslam, 
1968 и C. pallidicornis Tan et Zhou, 1997. Обсуждаются синонимия, изменчивость и распростра-
нение видов этого комплекса, а также форм комплекса C. prasinus Lefèvre, 1890 (с подвидом 
C. p. occidentalis L. Medvedev, 2004). Colaspoides prasinus prasinus впервые указывается для 
Китая и Таиланда. Для большинства рассмотренных таксонов приводятся изображения общего 
вида жуков и гениталий.

Ключевые слова: Coleoptera, Chrysomelidae, Eumolpinae, Colaspoides, Colaspedusa, новые виды.

DOI: 10.31857/S0367144522010105

Род Colaspoides Laporte, 1833 – один из наиболее богатых видами и запутанных в 
таксономическом отношении в трибе Eumolpini. В Индо-Малайской области фауна 
этого рода насчитывает более 200 описанных видов и, по-видимому, это число состав-
ляет не более половины реально существующего разнообразия. Таксономические от-
ношения и статус описанных видов также остаются неоднозначными. По прошествии 
почти 20 лет после опубликования обзорной работы Л. Н. Медведева (Medvedev, 
2004), разделившего все виды на 7 групп по признакам пунктировки гипомер, стро-
ения ног и окраски верха, стало окончательно понятно, что многие виды можно от-
нести к этим группам лишь условно. Так, есть очевидные переходы между видами c 
желтой и металлической окраской (группа 3 и последующие); нечетки также границы 
между группами 4 и 7, которые должны различаться по наличию или отсутствию 
зубца на передних бедрах, иногда едва выраженного. В этой работе приведено опи-
сание нового вида, который может быть лишь условно отнесен к группе 3 из-за отчет-
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ливого металлического оттенка окраски; показано, что типовая серия Colaspoides 
pseudodiffi  nis L. Medvedev, 2004 включает экземпляры трех видов, занимающих про-
межуточное положение между группами 4 и 7, и рассмотрены изменчивость гени-
талий и статус подвидов C. prasinus Lefèvre, 1890 (группа 3). В статье также описан 
новый вид из близкого рода Colaspedusa L. Medvedev, 1998, в котором ранее были из-
вестны лишь два вида.
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IRSNB (Institut royal des Sciences naturelles de Belgique) – Королевский бельгийский 
институт естественных наук, Брюссель (Martina Peeters).

MNHN (Musée national d’Histoire naturelle) – Национальный музей естественной 
истории, Париж (Antoine Mantilleri).

NHM (Museum of Natural History) – Музей естественной истории, Лондон (Michael 
Geiser).

NHMB (Naturhistorische Museum Basel) – Музей естественной истории, Базель.

NMP (Národní Muzeum) – Народный музей, Прага (Jiří Hájek, Lukáš Sekerka).

PR – коллекция П. В. Романцова, С.-Петербург.

TARI (Taiwan Agricultural Research Institute) – Тайваньский сельскохозяйственный 
исследовательский институт, Тайчжун.

ZIN – Зоологический институт РАН, С.-Петербург.

Фотографии жуков были сделаны П. В. Романцовым цифровой камерой Canon EOS 
80D с комбинацией объектива Canon EF 70–200 мм f / 4.0L IS USM и инвертирован-
ного объектива Нelios 50 мм. Эдеагусы сфотографированы П. В. Романцовым при по-
мощи той же камеры и того же основного объектива в сочетании с инвертированным 
объективом EFS 18–55 мм f / 3.5–5.6. Фотографии голеней и сперматек были изготов-
лены А. Г. Мосейко камерой Leica DFC-290, смонтированной на стереомикроскопе 
Leica MZ-9.5.

Длина тела жуков рода Colaspoides измерялась с учетом видимой части головы, а у 
видов рода Colaspedusa, у которых голова часто находится в положении, близком к 
прогнатическому, от переднего края переднеспинки до вершины надкрылий.

Род COLASPOIDES Laporte, 1833

Colaspoides patrikeevi Moseyko et Romantsov, sp. n. (рис. 1, 1; 2, 3–7).

Голотип, ♂: Китай, провинция Сычуань, между Пинъу (Pingwu County) и Наньпином (Nanping, 
Jiuzhaigou County) (~32°54ʹ N, 104°15ʹ E), 2000 м над ур. м., 10.VII.2004 (В. Патрикеев) (ZIN). 
Паратип, ♂ с такой же этикеткой (PR). 

Тело удлиненно-овальное. Окраска тела рыжая; верх коричневый, со слабым металлическим 
сине-зеленым отливом, более заметным на переднеспинке. Усики и ноги рыже-желтые, одно-
цветные. 
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Голова гладкая, блестящая, покрыта очень мелкой разреженной пунктировкой, более густой в 
основании фронтоклипеуса. Верхняя губа слабопоперечная, мандибулы маленькие. Фронтокли-
пеус трапециевидный, неотчетливо отделен ото лба, его дистальный край прямой. Лобные бу-
горки слабовыпуклые и широко расставленные. Лоб между глазами довольно широкий, 
отношение ширины головы с глазами к расстоянию между глазами составляет 1.87. Глаза слабо-
выпуклые, бобовидные. Нижнечелюстные щупики умеренно длинные, их вершинный членик с 
заостренной вершиной. Усики нитевидные, с редкими короткими щетинками, по длине состав-
ляют около 4/5 длины тела; преапикальные членики примерно в 3.5 раза длиннее своей ширины, 
5-й членик – в 4.5 раза. Соотношение длин члеников – 2.2 : 1.0 : 2.0 : 2.1 : 3.1 : 3.0 : 3.0 : 2.5 : 2.5 : 
2.5 : 2.8 (1 единица = 0.13 мм). 

Переднеспинка в 1.5 раза шире своей длины, наиболее широкая на границе базальной трети, 
покрыта мелкой негустой и неоднородной пунктировкой. Бока переднеспинки округлены, боко-
вое окаймление узкое, но отчетливое, соединяется впереди с окаймлением переднего края. Пе-
редняя щетинконосная пора находится на окаймлении переднего края немного выше этого 
соединения. Нотостернальные швы соединяются с окаймлением переднего края переднегруди 
на небольшом расстоянии от переднего угла переднеспинки (гипомеры соединяются с передним 
краем переднегруди). Передний край переднегруди латеральнее этого места прямой, а передний 
край боковых ветвей переднегруди слабовыпуклый и отогнут вниз. На стыке боковых ветвей и 
основной части стернита переднегруди, спереди от середины тазиков, имеются очень узкие, за-
чаточные усиковые впадины. Гипомеры гладкие, блестящие, без точек и микроскульптуры. 
Межтазиковый отросток переднегруди трапециевидный, довольно широкий, немного вдавлен в 
середине, почти непунктированный. Задние углы переднеспинки почти прямые, задние щетин-
коносные поры расположены на них. Среднегрудь и заднегрудь гладкие, непунктированные, от-
росток среднегруди довольно широкий, примерно равен средним тазикам по ширине. Заднегрудь 
короткая, по длине равна отростку среднегруди.

Щиток с заостренной вершиной.

Надкрылья примерно в 1.3 раза длиннее их общей ширины и в 2.7 раза длиннее переднеспин-
ки. Пунктировка частично собрана в неправильные сдвоенные ряды (на вершинах одинарные), 
но междурядья везде плоские. Плечевые бугорки развиты, боковой край надкрылий под ними 
при осмотре сверху не виден, но они не выдаются за общий контур тела. Базальная выпуклость 
и постбазальное вдавление отсутствуют. Окаймление эпиплевр в виде узкого ребрышка, отделя-
ющего узкую полоску эпиплевры от края. 

Ноги не утолщенные. Передние бедра с маленьким зубцом: на их вентральной поверхности 
развита продольная складка, угловидно выступающая в средней части. Средние и задние бедра 
не вооружены. Голени без вырезок, относительно прямые, вершины задних голеней слабо ото-
гнуты наружу. Перед вершинами задних голеней на внутреннем крае нижней стороны имеется 
шпоровидная лопасть, дистальнее ее расположены несколько длинных щетинок. 1-й членик пе-
редних и средних лапок расширен, в 1.25 раза длиннее ширины, наиболее широкий перед вер-
шиной, немного асимметричный (внутренний край сильнее округлен).

Брюшко без вторичнополовых образований на вентритах 1–4, лишь с отдельными длинными 
щетинками; пигидий с хорошо развитыми продольной бороздкой и вершинной площадкой, ямка 
в середине этой площадки отсутствует; вентрит 5 сильно укорочен посередине, с небольшой 
поперечной ямкой.

Эдеагус слабо сужается к вершине, на вершине по бокам округлен и в центре вытянут в окру-
глый отросток. В профиль эдеагус широкий, умеренно и довольно равномерно изогнут, резко 
сужается перед вершиной. На вентральной стороне имеется большое треугольное мембранозное 
окошко (сужающееся к основанию эдеагуса), от которого до вершины идет тонкая бороздка.

Длина тела 4.7 мм, ширина 3.0 мм.
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Рис. 1. Colaspoides Laporte, самцы, общий вид.

1 – C. patrikeevi sp. n., голотип; 2 – C. pseudodiffi  nis L. Medv., голотип; 3 – C. paddis Aslam 
(паратип С. pseudodiffi  nis); 4 – C. pallidicornis Tan et Zhou (паратип С. pseudodiffi  nis).
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С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Среди континентальных видов C. patrikeevi 
может быть отнесен к группе 3 (Medvedev, 2004); покровы у него с заметным металли-
ческим оттенком, но окраска некоторых видов из этой группы изменчива, вплоть до 
ярко-металлической у некоторых экземпляров (например, C. crassifemur Tan et Wang, 
1984). От всех видов этой группы C. patrikeevi легко отличается по форме эдеагуса, 
отсутствию пучков волосков или склеротизованных выростов на брюшке и наличию 
шпоровидной лопасти на задних голенях при относительно простом их строении (без 
расширений или густых пучков длинных щетинок). Ни у одного континентального 
вида этой группы таких лопастей нет. Colaspoides patrikeevi довольно сходен с видами, 
описанными с о. Тайвань и островов Рюкю (Komiya, 1991). Среди них он близок к 
группе с коричневой окраской (хотя у островных коричневых видов металлический 
оттенок бывает только у самок) с относительно мелкой и негустой пунктировкой пе-
реднеспинки. К этой группе относятся C. fulvus Chûjô, 1935 с островов Рюкю и виды с 
Тайваня – C. sauteri Chûjô, 1956 и C. okumai   Komiya, 1991. Авторы изучили экзем-
пляры C. sauteri, определенные Х. Такидзавой (H. Takizawa), изображения типовых 
экземпляров обоих видов, описанных М. Тюдзо (M. Chûjô), из коллекции TARI, и изо-
бражения C. okumai и гениталий всех трех видов в статье с первоначальным описа-
нием этого вида. Пунктировка переднеспинки у всех трех островных видов более гу-
стая и крупная, чем у C. patrikeevi. Пунктировка надкрылий у островных видов также 
немного грубее и полностью спутана в передней части, не образуя сдвоенных рядов, в 
то же время в задней части у них одинарные ряды более отчетливые и междурядья 
выпуклые. У Colaspoides sauteri и C. okumai вершины задних голеней несут густые 
пучки длинных волосков, у C. sauteri там также развита шпоровидная лопасть, по-
хожая по форме на таковую у C. patrikeevi, но расположенная дистальнее, на самой 
вершине голени. Есть ли она у двух других видов – неизвестно. Голень C. sauteri к 
тому же расширена и изогнута перед вершиной. По форме эдеагуса новый вид ближе 
всего к C. okumai, но апикальный вырост у нового вида более длинный и не загнут 
вверх. У остальных двух видов эдеагус на вершине заострен.

Э т и м о л о г и я. Вид назван именем В. М. Патрикеева, собравшего типовой мате-
риал.

Colaspoides pseudodiffi  nis L. Medvedev, 2004 (рис. 1, 2; 3, 1, 2).

Colaspoides pseudodiffi  nis Medvedev, 2004 : 293.

М а т е р и а л. Китай, провинция Фуцзянь, Фучжоу (Foochow, = Fuzhou, ~26°05ʹ N, 119°17ʹ E), 
1 ♂ (голотип) (ZIN).

Colaspoides pseudodiffi  nis был описан Л. Н. Медведевым по серии из шести экзем-
пляров, трех самцов и трех самок. Пять из этих экземпляров (кроме одной самки) изу-
чены авторами. Оказалось, что все три самца из типовой серии относятся к разным 
видам. На рис. 21, 3 в работе Л. Н. Медведева изображен эдеагус не голотипа, а пара-
типа с этикеткой «Kansu, Tu-kiang» (см. комментарий к следующему виду). Изучение 
коллекции Института зоологии в Пекине позволило установить, что большинство па-
ратипов относится к C. paddis Aslam, 1968 и C. pallidicornis Tan et Zhou, 1997. Паратип 
(самка) из Юньнани, из долины реки Soling-ho [Longchuan Jiang], идентификации пока 
не поддается. У нее полностью отсутствуют складка или зубец на передних бедрах, 
поэтому она не относится ни к одному из трех описанных видов этого комплекса. 
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Единственным известным экземпляром C. pseudodiffi  nis остался голотип, общий вид и 
строение эдеагуса которого приводятся на рис. 1, 2 и рис. 3, 1, 2 соответственно. 
В коллекции ЗИН есть еще два самца, относящиеся к этому комплексу, из Вьетнама и 
из Сычуани. Сычуанский экземпляр близок к C. pseudodiffi  nis, отличаясь от него дета-
лями строения эдеагуса, а вьетнамский – вероятно, к паратипу, самке из Юньнани, 
упомянутой ранее. Мы пока воздерживаемся от описания этих видов до получения 
дополнительного материала. Морфологические признаки, позволяющие различить 
три вида, экземпляры которых были включены в типовую серию C. pseudodiffi  nis, при-
ведены в определительной таблице.

Colaspoides paddis Aslam, 1968 (рис. 1, 3; 3, 3, 4).

Colaspoides paddis Aslam, 1968 : 128, замещающее название для C. tarsalis Chen, 1935.

Colaspoides tarsalis Chen, 1935 : 258, омоним, nec Colaspoides tarsalis Lea, 1915 : 286.

М а т е р и а л. Китай. Провинция Цзянси, 1 ♂, голотип (этикетка на китайском языке, IOZ). 
«Kansu, Tu-kiang», 1 ♂, паратип C. pseudodiffi  nis (ZIN/NHMB).

В работе Л. Н. Медведева (Medvedev, 2004) этот вид был истолкован ошибочно. 
Морфологические признаки, использованные в определительной таблице, и изобра-
жение эдеагуса были основаны на поврежденном экземпляре (без головы и передне-
груди) из пров. Цзянси (ZIN), относящемся, по-видимому, к другому, неописанному 
виду. Изучение голотипа позволило пересмотреть представление о C. paddis, и оказа-
лось, что один из паратипов C. pseudodiffi  nis (рис. 1, 3) полностью соответствует его 
признакам. Эдеагус именно этого паратипа на рис. 21, 3 (Medvedev, 2004) отнесен к 
C. pseudodiffi  nis. Установление места, в котором собран этот паратип, вызывает 
большие затруднения. В указанной на этикетке провинции Ганьсу отсутствуют топо-
нимы, похожие на «Tu-kiang». Словосочетанием Tu-kiang, в соответствии со словарем 
китайских названий (Smith, 1870), обозначалась вся р. Янцзы и особенно часто ее 
приток Min-kiang (Mianyuan River), низовья которого и сейчас обозначаются на картах 
как Tuojiang River (что является альтернативной транскрипцией Tu-kiang). Однако эти 
притоки расположены в провинции Сычуань, далеко не доходя до Ганьсу. Помимо 
этого, в провинции Гуйчжоу есть река Duliu Jiang, на которой расположен город 
Жунцзян (Rongjiang). В Атласе Китайской империи, изданном в Лондоне (Stanford, 
1908), и река и город подписаны как Tu-kiang. Таким образом, невозможно надежно 
установить происхождение экземпляра. Учитывая регион сбора голотипа, представля-
ется более вероятным, что и второй экземпляр был собран скорее в среднем или 
нижнем течении Янцзы, чем в горах, но доказать это сейчас невозможно. В первона-
чальном описании (Medvedev, 2004) указано, что этот экземпляр принадлежит Музею 
естественной истории в Базеле (NHMB), однако он поступил вместе с коллекцией 
Л. Н. Медведева в ЗИН. 

Colaspoides pallidicornis Tan et Zhou, 1997 (рис. 1, 4; 3, 5, 6; 4, 3).

Colaspoides pallidicornis Tan et Zhou in: Zhou, Tan, 1997 : 192.

М а т е р и а л. Китай, провинция Фуцзянь. Городской округ Наньпин, район Цзяньян (Jianyang), 
Huangkeng (27°34ʹ N, 117°38ʹ E), 290–350 м, 04.IV.1960 (Jiang Sheng-qiao), 1 ♂, голотип (этикетка 
на китайском языке; IOZ); этикетка как у голотипа, 1 ♀, паратип (ZIN); местонахождение как у 
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голотипа, 270 м, 05.IV.1960 (Zhang Yi-ran), 1 ♂, паратип (этикетка на китайском языке; ZIN); 
Фучжоу (Foochow, = Fuzhou, ~26°05ʹ N, 119°17ʹ E), 1 ♂, 1 ♀, паратипы C. pseudodiffi  nis (ZIN).

Данный вид был пропущен в работе Л. Н. Медведева (Medvedev, 2004), но изучение 
голотипа не оставило сомнений в том, что два паратипа C. pseudodiffi  nis из Фучжоу 
относятся к C. pallidicornis. 

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ВИДОВ РОДА COLASPOIDES, 
БЛИЗКИХ К C. PSEUDODIFFINIS

1 (2). Нотостернальный шов переднегруди соединяется с ее передним краем на значи-
тельном удалении от переднего угла переднеспинки. Таким образом, передний 
край переднегруди между передним тазиком и передним углом переднеспинки 
частично слабовыпуклый (ближе к тазику), частично прямой (ближе к передне-
му углу переднеспинки) и образует вогнутый угол в месте присоединения шва. 
Усики с затемненными вершинными члениками. Передние бедра с продольной 
складкой снизу, выступающей вниз очень тупым углом, не напоминающим зу-
бец. Постбазальное вдавление на надкрыльях практически не развито. Боковые 
края 4-го вентрита брюшка самца равномерно округленные, цельные. Задне-
грудь самца с 2 поперечными вздутиями перед задними тазиками, вершины 
вздутий округлены. Задние голени самца с пучком немногочисленных длинных 
щетинок на вершине. Эдеагус – рис. 3, 3, 4  ................................  C. paddis Aslam.

2 (1). Нотостернальный шов переднегруди соединяется с передним углом передне-
спинки, передний край переднегруди между передним тазиком и передним 
углом переднеспинки равномерно слабовыпуклый. Боковые края 4-го вентрита 
брюшка самца неровные, слегка зазубренные.

3 (4). Усики целиком светлые. Передние бедра с продольной складкой, образующей 
снизу заметный зубец. Постбазальное вдавление на надкрыльях практически не 
развито. Заднегрудь самца с 2 вздутиями перед задними тазиками, вершины 
вздутий округлены. Задние голени самца без пучка длинных волосков, лишь 
с отдельными щетинками, примерно в два раза более длинными, чем щетинки 
окаймления вершины голени. Эдеагус – рис. 3, 5, 6  ................................................  
 ........................................................................................ C. pallidicornis Tan et Zhou. 

4 (3). Вершинные членики усиков затемнены. Передние бедра снизу со складкой, вы-
ступающей вниз очень тупым углом, не напоминающим зубец. Постбазальное 
вдавление на надкрыльях хорошо развито. Заднегрудь самца с 2 вздутиями пе-
ред задними тазиками, вершины вздутий конусовидные. Задние голени самца 
перед вершиной с негустым пучком длинных волосков. Эдеагус – рис. 3, 1, 2  ....
  ................................................................................... C. pseudodiffi  nis L. Medvedev. 

Colaspoides prasinus prasinus Lefèvre, 1890 (рис. 3, 7, 8).

Colaspoides prasinus Lefèvre, 1890 : 202.

М а т е р и а л. ?Лаос, «Luang-Prabang à Theng. Pavie 1888» [от Луангпхабанга в сторону Дьен-
бьенфу (О. Пави)], 1 ♂, синтип (MNHN). Лаос. Провинция Луангпхабанг, 5 км З Сонг Са [Ben 
Song Cha; B. Xong Ja] (20°34ʹ N, 102°14ʹ E), 1200 м, 01–16.V.1999 (V. Kubáň), 2 ♂ (ZIN). Провин-
ция Луангнамтха, между Луангнамтхой [Luang Namtha] и Муанг Сингом [Muang Sing] (21°09ʹ N, 
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101°19ʹ E), 900–1200 м, 5–31.V.1997 (V. Kubáň), 1 ♂, 1 ♀ (ZIN). Таиланд. Провинция Лей, На Хэо 
[Na Haeo] (~17°26ʹ N, 101°00ʹ E), 25.V.2000 (P. Grootaert), 1 ♂ (IRSNB). Китай. Провинция Юнь-
нань, Xishuangbanna, Menghun, 650 m, 15.VI.1958 (Hong Chunpei), 1 ♂ (ZIN).

В описании Э. Лефевра типовым местонахождением вида указан Луангпхабанг. При 
изучении этикетки синтипа выяснилось, что он собран не в самом Луангпхабанге, а по 
пути к Дьенбьенфу, который находится во Вьетнаме примерно в 200 км к северо-вос-
току от Луангпхабанга. Вероятнее всего, экземпляр собран все-таки ближе к Луангп-
хабангу, но уверенно утверждать это невозможно, поэтому даже название страны, в 
которой собран экземпляр, приведено под вопросом. Экземпляры из Лаоса, посту-
пившие в ЗИН из коллекции Л. Н. Медведева, полностью соответствуют синтипу как 
по внешним признакам, так и по строению эдеагуса. Эдеагус экземпляра из Таиланда 
(подвид указывается для этой страны впервые) заметно шире, но сохраняет основные 
признаки – сужение в середине, слабо отогнутую вниз, почти прямую вершину и 
узкую продольную бороздку по нижней стороне. Различия в строении эдеагуса между 
отдельными популяциями очень характерны для обоих подвидов этого вида (см. 
далее), и статус этих форм не очевиден. Не исключены оба варианта: или все они от-
носятся к одному виду с очень изменчивыми гениталиями, или образуют сложный 
комплекс из ряда криптических видов и подвидов. Экземпляр из Китая полностью со-
ответствует по внешним признакам и строению эдеагуса изученному нами синтипу. 
Colaspoides prasinus prasinus впервые указывается для Китая. Этот самец был ранее 
определен Ц.-Ц. Тан (J.-J. Tan) как C. martini Lefèvre, 1885 (описан из Вьетнама) и по-
лучен в коллекцию ЗИН по обмену из Института зоологии в Пекине. Соответственно, 
все указания C. martini из Китая оказываются под вопросом. 

Colaspoides prasinus occidentalis L. Medvedev, 2004 (рис. 2, 1; 3, 9–12).

Colaspoides prasinus occidentalis Medvedev, 2004 : 275.

М а т е р и а л. Таиланд. Провинция Чиангмай. «Palong (Akha Vill.), 19°55ʹ N, 99°06ʹ E» [такие 
топонимы по координатам не обнаружены], 750 м, 26–28.V.1991 (D. Král), 1 ♂, голотип (NHMB); 
этикетка как у голотипа, 1 ♂, паратип (ZIN); место и дата сбора как у голотипа (V. Kubáň), 1 ♂, 1 
♀, паратипы (ZIN); «Chiang Dao, 19°25ʹ N 98°32ʹ E» [координаты относятся к точке в провинции 
Мэхонгсон в 35 км к западу от г. Чиангдау], 1000 м, 17–24.V.1991 (V. Kubáň), 1 ♂, паратип (ZIN); 
окрестности горного курорта Чиангдау (Chiang Dao) (19°32ʹ N, 99°04ʹ E), 560–610 м, 17–25.V.2016 
(А. Замесов), 1 ♂, 2 ♀ (PR). Провинция Так, «Umphang riv., 16°07ʹ N 99°00ʹ E» [координаты отно-
сятся к району Умфанг (Umphang District), но в 20 км от реки с таким названием], 1000 м, 28.
IV–06.V.1991 (V. Kubáň), 1 ♂, паратип (ZIN). Провинция Мэхонгсон, деревня Пай (Pai) (19°21–22ʹ 
N, 98°27–28ʹ E), 21.V.2016 (П. Романцов), 5 ♂, 1 ♀ (PR).

Материал неясной таксономической принадлежности. Вьетнам, провинция Туен-
куанг, Туенкуанг (Tuyên Quang), VII.1906, 1 ♂, 3 ♀ (ZIN).

Подвид описан по голотипу из провинции Чиангмай и серии паратипов из разных 
местонахождений. Гениталии этих экземпляров немного различаются. Эдеагус голо-
типа и всех самцов из «Палонга» на вершине крючковидно изогнут, сама вершина 
слегка загнута вниз. Однако на изображении эдеагуса в первоначальном описании 
(Medvedev, 2004, рис. 8, 4) вершина эдеагуса простая и слегка отогнута вверх. Такое 
строение вершины наблюдается у паратипов из Умфанга (рис. 3, 11, 12) и Чиангдао, 
хотя эдеагус этих экземпляров заметно различается по ширине бороздки на вен-
тральной стороне: у паратипа из Умфанга она намного шире. По-видимому, рисунок 
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Рис. 2. Colaspoides prasinus prasinus Lef., Лаос (1), C. patrikeevi sp. n., паратип (3, 4, 6, 7) 
и голотип (5) и Colaspedusa houaphanica sp. n., голотип (2).

1, 2 – общий вид; 3 – задняя голень, вид снизу; 4 – задняя голень, вид сбоку (со стороны тела); 
5, 6 – вершина эдеагуса, вид сверху; 7 – эдеагус, вид сбоку.
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был сделан с одного из них. У всех экземпляров из коллекции П. В. Романцова вер-
шина эдеагуса крючковидная, как у голотипа, и бороздка на вентральной стороне 
узкая. Эти экземпляры собраны очень близко к местонахождению паратипа из Чи-
ангдао, но отличаются от него по строению эдеагуса. Самец в серии из 4 экз. из Вьет-
нама (упомянутой в описании Л. Н. Медведева) с эдеагусом без перетяжки в середине 
формально соответствует признакам этого подвида. Вершина эдеагуса у него простая, 
слегка отогнута вверх, но бороздка на вентральной стороне прервана посередине, а в 
основании окружена короткими резкими валиками. Таким образом, подвид пред-
ставлен рядом форм, статус которых неясен. Вряд ли C. p. prasinus и C. p. occidentalis 
можно считать подвидами, но выяснение статуса форм в этом комплексе требует изу-
чения намного более обширного материала.

Род COLASPEDUSA L. Medvedev, 1998

Colaspedusa houaphanica Moseyko et Romantsov, sp. n. (рис. 2, 2; 4, 1, 2, 4, 5).

Голотип, ♂: Лаос, провинция Хуапхан, «20°12–13.5ʹ N 103°59.5ʹ–104°01ʹ E, Ban Saluei → Phou 
Pane Mt., 1380–1870 m, 15.iv–15.v.2008, Lao collectors leg.» (NMP). Паратипы. Лаос. Этикетка 
как у голотипа, 2 самки (NMP, ZIN); место сбора как у голотипа (20°12ʹ N, 104°01ʹ E), 1300–
1900 м, 3–30.IV.2014 (C. Holzschuh), 17 экз. (12 – NHM, 3 – ZIN, 2 – PR).

Тело удлиненно-овальное, параллельностороннее, почти цилиндрическое. Окраска желтая 
или коричневатая, точки на надкрыльях прозрачные. Внутренний край мандибул черный. 

Голова не строго гипогнатическая, у большинства экземпляров направлена более или менее 
сильно вперед и видна сверху. Поверхность неравномерно пунктирована, промежутки между 
точками большей частью примерно равны их диаметру или немного больше. Фронтоклипеус не 
отделен ото лба бороздками, в дистальной части параллельносторонний; его передний край сла-
бовогнутый. Верхняя губа небольшая, слабопоперечная; мандибулы небольшие. Лобные бугор-
ки практически не развиты, плоские, очень широко расставлены. Лоб широкий, отношение 
ширины головы с глазами к минимальной ширине лба между глазами составляет 1.7. Глаза уме-
ренно выпуклые, небольшие, почти овальные, с неглубокой вырезкой на внутреннем крае. По-
следний членик нижнечелюстных и нижнегубных щупиков заостренный. Усики нитевидные, в 
полтора раза короче тела. Предвершинные членики в 3.8 раза длиннее ширины, 5-й членик – в 
3.5 раза. Соотношение длин члеников – 2.3 : 1.2 : 2.0 : 2.9 : 2.9 : 3.0 : 3.3 : 3.3 : 3.1 : 3.0 : 3.2 (1 еди-
ница = 0.14 мм); у голотипа не хватает вершинного членика в левом усике и трех вершинных 
члеников в правом усике.

Переднеспинка в 1.46 раза шире своей длины, покрыта неравномерной двойной пунктиров-
кой: сравнительно крупными точками, промежутки между которыми равны 1–3 их диаметрам, и 
разреженной мелкой вторичной пунктировкой на этих промежутках. Наибольшая ширина пе-
реднеспинки немного впереди середины, бока округлены и широко окаймлены, окаймление не-
много не достигает переднего края. Передние углы немного выступают вперед и вбок, передняя 
щетинконосная пора находится на переднем крае выше угла. Нотостернальные швы в дисталь-
ной части стерты и трудноразличимы, но в виде слабой складки доходят до точки, в которой 
выступающий передний угол заканчивается снизу. Передний край переднегруди между тазиком 
и передним углом очень слабо выпуклый, почти прямой, спереди от внешнего края тазиков име-
ются зачаточные, очень узкие усиковые впадины. Гипомеры пунктированы. Межтазиковые от-
ростки переднегруди и среднегруди сравнительно узкие, примерно в 1.5 раза у́же тазика; 
отросток переднегруди пунктирован, среднегруди – гладкий, с выпуклым задним краем. Задние 
углы переднеспинки узко оттянуты назад, щетинконосные поры немного смещены к центру по 
заднему краю переднеспинки. Заднегрудь примерно в 1.5 раза длиннее отростка среднегруди.
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Рис. 3. Colaspoides Laporte, вершина эдеагуса, вид сверху (1, 3, 5, 7, 9, 11); эдеагус, 
вид сбоку (2, 4, 6, 8, 10, 12).

1, 2 – C. pseudodiffi  nis L. Medv., голотип; 3, 4 – C. paddis Aslam (паратип С. pseudodiffi  nis); 
5, 6 – C. pallidicornis Tan et Zhou (паратип С. pseudodiffi  nis); 7, 8 – C. prasinus prasinus Lef., Лаос; 

9, 10 – C. prasinus occidentalis L. Medv., паратип (Palong); 11, 12 – C. prasinus occidentalis L. Medv., 
паратип (Umphang).
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Рис. 4. Colaspedusa houaphanica sp. n., голотип (1, 2) и паратип (4, 5); 
Colaspoides pallidicornis Tan et Zhou, паратип (3).

1 – вершина эдеагуса, вид сверху; 2 – эдеагус, вид сбоку; 3, 5 – сперматека с дуктусом; 
4 – капсула сперматеки, увеличена, без дуктуса.
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Щиток небольшой, блестящий, с несколькими точками пунктировки, его задний край в виде 
закругленного угла.

Надкрылья примерно в 1.4 раза длиннее их общей ширины и в 2.6 раза длиннее переднеспин-
ки. Пунктировка собрана в неровные (местами кажущиеся сдвоенными) ряды, становящиеся 
правильными и глубоко врезанными в виде бороздок в задней четверти надкрылья. Междурядья 
выпуклые по всей поверхности надкрылий, особенно в задней четверти. Плечевые бугорки хо-
рошо развиты, закрывают боковую кайму надкрылий под ними, но не выступают за контур тела, 
тело наиболее широкое даже слегка позади них. Базальная выпуклость почти незаметна, постба-
зальное вдавление отсутствует полностью. Окаймление эпиплевр в виде узкого ребрышка, от-
стоящего от края эпиплевры в базальной половине надкрылья и находящегося на ее крае в 
апикальной половине. 

Ноги не утолщенные, бедра не вооруженные. Вершины всех голеней, угловидно вытянуты 
наружу, у задних сильнее прочих. Членики лапок самца очень слабо расширены, различение 
самцов и самок по этому признаку затруднено. 

Брюшко без вторичнополовых образований. У самца 4-й и 5-й вентриты сравнительно длин-
ные, на 5-м вентрите имеется неглубокая ямка. У самки 4-й вентрит сильно укорочен посередине 
и отделен от 5-го вентрита мембраной, косо уходящей вглубь брюшка. Базальная часть 5-го вен-
трита загнута внутрь брюшка таким образом, что они с мембраной 4-го вентрита образуют по-
перечный желоб. Пигидий без каких-либо следов продольной бороздки.

Эдеагус с небольшим зубчиком на вершине, немного расширен в апикальной части. Вентраль-
ная сторона эдеагуса гладкая, без каких-либо образований.

Яйцеклад короткий, почти не способен выворачиваться. Кокситы широкие, стилусы имеются, 
маленькие, значительно у́же кокситов. Сперматека С-образная; и дуктус, и железа присоединя-
ются к ее базальной части (canal). Дуктус очень длинный, свернут в клубок.

Длина тела: голотип – 6.1 мм, самцы – 5.5–6.1 мм, самки – 6.3–7.5 мм.

Э т и м о л о г и я. Название вида образовано от провинции Хуапхан в Лаосе, типовой 
территории.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Род Colaspedusa небольшой, выделен сравни-
тельно недавно (Medvedev, 1998) и вместе с описанным здесь включает 3 вида. Опи-
санные ранее два вида, C. bicoloripes L. Medvedev, 1998 и C. verrucosa L. Medvedev 
et Zoia, 2001 обитают в Малайзии и на юге Таиланда. Таким образом, C. houaphanica 
распространен севернее остальных видов этого рода. От двух других видов он легко 
отличается более упорядоченной пунктировкой надкрылий: у C. bicoloripes пункти-
ровка на большей части надкрылий совершенно спутана, а у C. verrucosa разграни-
чена довольно правильными рядами бугорков, но правильных рядов нигде не образует 
(Medvedev, Zoia, 2001). Форма эдеагуса, по-видимому, ограниченно применима для 
различения видов этого рода.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ВИДОВ РОДА COLASPEDUSA

1 (2). Пунктировка надкрылий в базальных 3/4 совершенно спутанная. Тело желто-ко-
ричневое, голени, вершины бедер и вершинные членики усиков черные. Длина 
тела: самцы – 4.8–5.9, самка – 7.1. Континентальная Малайзия, о. Пенанг  ..........
 ........................................................................................  C. bicoloripes L. Medvedev.

2 (1). Пунктировка надкрылий упорядочена выпуклыми междурядьями или рядами 
бугорков. Окраска тела, ног и усиков желто-коричневая.
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3 (4). Надкрылья с правильными рядами бугорков, более светлых, чем основной фон. 
Межтазиковый отросток переднегруди довольно широкий, шире каждого из та-
зиков. Длина тела (без головы): самец – 5.8, самки – 5.2–6.3 мм. Южный Таи-
ланд  .........................................................................  C. verrucosa Medvedev et Zoia.

4 (3). Надкрылья с выпуклыми междурядьями. Ряды точек в базальных 3/4 частично 
неправильные, в вершинной четверти – совершенно правильные. Межтазико-
вый отросток переднегруди довольно узкий, примерно в полтора раза у́же каж-
дого из тазиков. Длина тела (без головы): самцы – 5.5–6.1 мм, самки – 6.3–7.5 мм. 
Северный Лаос  .......................................................................  C. houaphanica sp. n.
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ON SOME SPECIES OF THE LEAF-BEETLE GENERA COLASPOIDES 
LAPORTE, 1833 AND COLASPEDUSA L. MEDVEDEV, 1998 

(COLEOPTERA, CHRYSOMELIDAE: EUMOLPINAE)

A. G. Moseyko, P. V. Romantsov

Key words: Coleoptera, Chrysomelidae, Eumolpinae, Colaspoides, Colaspedusa, new 
species.

S U M M A R Y

Two new species of the subfamily Eumolpinae, Colaspoides patrikeevi sp. n. from China and 
Colaspedusa houaphanica sp. n. from Laos are described. The type series of Colaspoides pseudodiffi  nis 
L. Medvedev, 2004 is shown to include, in adition to this species, specimens of C. paddis Aslam, 1968 
and C. pallidicornis Tan et Zhou, 1997. The synonymy, variation and distribution of species of this 
complex, and also of the forms of the C. prasinus Lefèvre, 1890 complex (including the subspecies 
C. p. occidentalis L. Medvedev, 2004) are discussed. Colaspoides prasinus prasinus is recorded from 
China and Thailand for the fi rst time. For most of the considered taxa, images of the habitus and 
genitalia are given. 
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Южносибирские виды Paophilus albilaterus (Faust, 1882) и P. hispidus (Faust, 1882) перенесены 
в подрод Eurodrusus Korotyaev et Meleshko рода Polydrusus Germ., в котором образованы новые 
сочетания Polydrusus albilaterus (Fst.), comb. n. и Polydrusus hispidus (Fst.), comb. n.
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бескрылые виды.
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Изучение ряда морфологических структур южносибирских Paophilus albilaterus 
(Faust, 1882) и P. hispidus (Faust, 1882) (рис. 1, 2, 3) показало значительные отличия 
этих видов от типового вида рода Paophilus Faust, 1891, P. affl  atus (Boheman, 1833), и 
вместе с тем большое сходство во всех основных признаках с представителями подро-
да Eurodrusus Korotyaev et Meleshko, 1997 рода Polydrusus Germ. (Коротяев, 1979; 
Korotyaev, Meleshko, 1997), особенно с его типовым видом, Polydrusus confl uens Steph. 
(рис. 1, 1). Мы долго не могли решить, включить ли эти два вида в состав под рода 
Eurodrusus или же обособить в составе самостоятельного таксона родовой группы в 
трибе Polydrusini наряду с родами Eusomostrophus Tournier, 1878, Edmundia Faust, 
1891 и Pareusomus Arnoldi, 1964, которые должны быть перенесены в эту трибу из 
Sciaphilini ввиду их явного родства с Polydrusus. Мы приняли первое из этих двух ре-
шений после описания в 2021 г. из Саяно-Шушенского биосферного заповедника на 
юге Красноярского края двух близко родственных бескрылых видов северо- и цен-
тральноазиатского подрода Angarophyllobius Korotyaev et Egorov, 1977 рода Phyllobius 
Germar, 1823 (Коротяев и др., 2021; рис. 2, 2, 3). Характер и степень морфологических 
преобразований в связи с утратой крыльев, распространение и даже, возможно, взаим-
ное расположение ареалов этих видов, Phyllobius ryvkini Kor. и Ph. shikalovae Kor., 
очень сходны с теми, которые характерны для Paophilus albilaterus и P. hispidus. Эти 

EDN: JFOTTJ
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Рис. 1. Polydrusus (Eurodrusus) spp.
1 – P. confl uens Steph., самка; 2 – P. albilaterus (Fst.), самка: Республика Алтай, перевал Чемал; 3 – P. hispidus 

(Fst.), самка: Хакасия, Ширинский р-н. Фото К. В. Макарова. 
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Рис. 2. Phyllobius (Angarophyllobius) spp.
1 – Ph. mongolicus Egorov et Korotyaev, самка, Тува; 2 – Ph. ryvkini Korotyaev, самец; 3 – Ph. shikalovae 

Korotyaev, самец. 1 – фото Г. Э. Давидьяна; 2, 3 – фото К. В. Макарова. 
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две пары видов из разных триб подсем. Entiminae настолько сходны габитуально, что 
с уверенностью различить их можно только внимательно изучив строение усиковых 
ямок (у Phyllobius) и бороздок (у Polydrusus), а также рукояти усиков, направленной 
выше глаз у Phyllobius и ниже их – у Polydrusus.

Paophilus albilaterus довольно обычен и широко распространен на юге Западной и 
крайнем юго-западе Восточной Сибири (Legalov, 2020) (в западной Туве; первый ав-
тор собирал его восточнее пос. Тэли в 1971 г.); P. hispidus в коллекции ЗИН на порядок 
менее обилен, но известен по 1 экз. из окрестностей Красноярска и также собран пер-
вым автором в западной Туве – близ пос. Кызыл-Мажалык 3 июля 1970 г. Оба вида 
распространены и на Алтае. Возможно, как и P. confl uens, они связаны с бобовыми, но 
едва ли с караганой, на которой первый автор много собирал в Туве в 1979 и 1980 гг. и 
эти виды не встретил. Скорее они связаны с травянистыми бобовыми: по воспомина-
ниям первого автора, это может быть растущая на осыпях Vicia costata. 

Близкие к Paophilus albilaterus и P. hispidus виды из Казахстана и Киргизии, P. indutus 
Faust, 1894, P. dshungaricus Bajtenov, 1974 и P. ketmenicus Bajtenov, 1974, также долж-

Рис. 3. Paophilus affl  atus (Boh.) и Polydrusus spp., голова сверху (1, 4, 7, 10), 
снизу (2, 5, 8, 11) и сбоку (3, 6, 9, 12).

1–3 – Paophilus affl  atus, 4–6 – Polydrusus albilaterus (Fst.), 7–9 – P. hispidus (Fst.), 
10–12 – P. confl uens Steph.
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ны быть перенесены в подрод Eurodrusus, но мы откладываем это таксономическое 
решение до более подробного обоснования.

Paophilus affl  atus (Boheman, 1833) (рис. 3, 1–3; 4, 1, 5, 6, 13; 5, 1, 5; 6, 1, 4; 8, 1, 2).

С а м е ц. Головная капсула овальная, в крупной пунктировке; длина головотрубки 
меньше ширины (рис. 3, 1), переход от головной капсулы к головотрубке плавный. 
Лоб плоский, с точковидной ямкой в центре. Сросшиеся в один гулярные швы доходят 
до основания головотрубки, расходятся и продолжаются по направлению к усиковым 
бороздкам. Тенториальные ямки очень маленькие, отросток суставной мандибулярной 
выемки сглажен, из-за чего вершинный край головотрубки с вентральной стороны по 
бокам почти прямой (на рис. 3, 2 показан стрелкой). Глаза крупные, выпуклые. Усико-
вые бороздки короткие, их верхний край посередине резко и почти перпендикулярно 
оси головотрубки загнут книзу (рис. 3, 3). Усики тонкие (рис. 4, 13), рукоять вдвое 
короче жгутика и доходит только до середины глаза. Членики жгутика удлиненные, 
1-й чуть короче 2-го и равен ему по ширине; 3–7-й членики вдвое короче 2-го, длина 
их почти вдвое больше ширины. Булава веретеновидная, длина ее в 3.5 раза больше 
ширины. Мандибулы узкие, небольшие, на внешней стороне несут 3 длинных и 2 или 
3 коротких щетинки. 

Максиллы с узкой вытянутой малой, на внешнем крае которой расположены 14 ко-
ротких волосковидных щетинок; на жевательной поверхности 4 лациниальных зубца 

Рис. 4. Paophilus affl  atus (Boh.) и Polydrusus spp., максилла (1–4), нижняя губа сверху 
и сбоку (5–12) и усик (13–15).

1, 5, 6, 13 – Paophilus affl  atus; 2, 7, 8, 14 – Polydrusus albilaterus (Fst.); 3, 9, 10, 15 – P. hispidus (Fst.); 
4, 11, 12 – P. confl uens Steph.
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и 5 длинных щетинок, а также 2 ряда коротких склеротизованных щетинок (рис. 4, 1). 
Нижняя губа широкая, трапециевидная, прементум без щетинок; нижнегубные щупи-
ки цилиндрические, формула щетинок на них 1–1–1 (рис. 4, 5, 6), на последнем члени-
ке щупика 6 сенсилл.

Переднеспинка почти равной длины и ширины, слабо и равномерно округлена по 
бокам (рис. 5, 1), в крупной пунктировке. 

Щиток маленький, треугольный, с округленной вершиной. 
Надкрылья без плечевых бугорков, выпуклые, за серединой резко сужаются 

(рис. 5, 1). Боковой край надкрылий почти прямой. Крылья полностью редуцированы.
Стерниты брюшка выпуклые, шов между первыми двумя стернитами прямой 

(рис. 5, 5). Анальный стернит округлен на вершине.
Метэндостернит с укороченным тонким стеблем, маленькими ламинами, неболь-

шим вентральным выступом и сильно раздвинутыми сухожилиями (рис. 6, 4).

Ноги средней длины; бедра умеренно утолщены, с небольшим бугорком на месте 
зубца. Голени в поперечном сечении овальные, по внутреннему краю слегка выемча-
тые. Вершины голеней с небольшим мукро, вооружены шпорами: передние – одной, 
средние и задние – двумя. Первые два членика лапки удлиненные (рис. 6, 1), 1-й вдвое 

Рис. 5. Paophilus affl  atus (Boh.) и Polydrusus spp., контур тела (1–4), брюшко снизу (5–7) 
и анальный стернит самца (8, 9). 

1, 5 – Paophilus affl  atus; 2, 6, 8 – Polydrusus albilaterus (Fst.); 3, 7, 9 – P. hispidus (Fst.); 4 – P. confl uens Steph.
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длиннее 2-го; 2-й и 3-й членики равной длины, коготковый членик чуть короче 1-го. 
Коготки сросшиеся.

Пенис сильно склеротизован, сильно изогнут, резко сужен на вершине (рис. 8, 1, 2), 
почти равен по длине аподемам.

Polydrusus (Eurodrusus) albilaterus (Faust, 1882), comb. n. и Polydrusus (Eurodrusus) 
hispidus (Faust, 1882), comb. n.

Polydrusus albilaterus и P. hispidus сходны и отличаются от Paophilus affl  atus более 
широкой и короткой головной капсулой с мелкой пунктировкой; более узкой и длин-
ной головотрубкой, длина которой у P. albilaterus больше ширины, а у P. hispidus 
равна ей; менее крупными и сильнее повернутыми вперед глазами (рис. 3, 4, 7). На 
вентральной стороне у вершины головотрубки есть небольшое вдавление, хорошо вы-
раженной отросток суставной мандибулярной выемки, тенториальные ямки крупные 
(рис. 3, 5, 8). Усиковые бороздки плавно загибаются под нижний край глаза 
(рис. 3, 6, 9). Рукоять усика доходит до заднего края глаза и на треть короче жгутика 
(рис. 4, 14, 15) 1-й членик жгутика расширен на вершине и чуть длиннее 2-го; 3–7-й 
членики равной длины и на треть короче 1-го.

В строении ротового аппарата также есть отличия от Paophilus affl  atus. Мандибулы 
умеренно широкие; максиллы с расширенной малой (рис. 4, 2, 3). Нижняя губа тра-
пециевидной формы, но более узкая. Формула щетинок нижнегубных щупиков 1–1–0 

Рис. 6. Paophilus affl  atus (Boh.) и Polydrusus spp., лапка (1–3) и метэндостернит (4–7). 
1, 4 – Paophilus affl  atus; 2, 5 – Polydrusus albilaterus (Fst.); 3, 7 – P. hispidus (Fst.); 6 – P. confl uens Steph.
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(рис. 4, 7–10), на последнем членике щупика у P. albilaterus 11, а у P. hispidus 12 – сен-
силл.

Переднеспинка у обоих видов слабопоперечная, в мелкой пунктировке, с округлен-
ными боками (рис. 5, 2, 3). Надкрылья в средней части и позади нее расширяются, 
плечевые бугорки довольно сильно округлены. Боковой край надкрылий слабо S-об-
разно изогнут. Крылья редуцированы до узкой мембранозной полоски.

Стерниты брюшка плоские, шов между базальными стернитами изогнут, анальный 
стернит у самок с округленной (рис. 5, 6, 7), а у самцов с усеченной вершиной 
(рис. 5, 8, 9).

Метэндостернит отличается слабее раздвинутыми сухожилиями и длинными, рав-
номерно расширенными ручками (рис. 6, 5, 7).

Бедра у P. hispidus и P. albilaterus с очень маленьким зернышковидным зубчиком, 
иногда заметным только на передней паре. Голени у обоих видов с небольшим мукро, 
без шпор. Отличаются также пропорции члеников лапки – 1-й членик почти на треть 
длиннее 2-го; 3-й чуть короче 2-го, коготковый членик равен по длине 1-му (у P. al-
bilaterus) или чуть длиннее его (у P. hispidus) (рис. 6, 2, 3). Пенис у обоих видов уме-
ренно склеротизован и изогнут, на вершине плавно сужается (рис. 8, 3–6); аподемы 
длиннее пениса.

Все перечисленные признаки, отличающие Polydrusus hispidus и P. albilaterus от 
Paophilus affl  atus, в свою очередь сближают их с видами подрода Eurodrusus, имею-
щими подобное строение головы, ротового аппарата (форму и хетотаксию максилл и 
нижней губы), ног (наличие небольшого зубца на бедре или бугорка, отсутствие шпор 
на голенях, пропорции члеников лапки) и брюшка. Кроме того, P. albilaterus и 

Рис. 7. Polydrusus spp., яйцеклад (1, 2), spiculum ventrale (3, 4) и сперматека (5–8). 
1, 3, 5 – Polydrusus albilaterus (Fst.); 2, 4, 6 – P. hispidus (Fst.); 7 – P. confl uens Steph.; 8 – P. pulchellus Steph.
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Рис. 8. Paophilus affl  atus (Boh.) и Polydrusus spp., эдеагус снизу (1, 3, 5, 7, 9) и сбоку 
(2, 4, 6, 8, 10).

1, 2 – Paophilus affl  atus; 3, 4 – Polydrusus albilaterus (Fst.); 5, 6 – P. hispidus (Fst.); 7, 8 – P. confl uens Steph.; 
(9, 10) – P. pulchellus Steph.
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P. hispidus сходны с видами подрода Eurodrusus по строению метэндостернита, но сте-
бель его короче, чем у Polydrusus confl uens (рис. 6, 6). Длина стебля метэндостернита 
различается и у других близких видов рода Polydrusus (Мелешко, 2015).У сибирских 
видов есть сходство с P. confl uens и в строении гениталий обоих полов. Яйцеклад у 
них слеротизован, стили окружены короткими хетами (рис. 7, 1, 2). Spiculum ventrale 
плавно сужается к вершине (рис. 7, 3, 4). Сперматека у P. albilaterus и P. hispidus тол-
стая, с широко раздвинутыми и очень маленькими collum и ramus (рис. 7, 5, 6), как 
у P. confl uens и P. pulchellus Stephens, 1831 (рис. 7, 7, 8). По форме пениса оба вида бо-
лее сходны с P. pulchellus (рис. 8, 9, 10) и отличаются от P. confl uens, у которого пенис 
с перетяжкой у вершины (рис. 8, 7, 8).

По габитусу, опушению и строению головы P. hispidus ближе к P. pulchellus, 
а P. albilaterus – к P. confl uens.
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ON THE SYSTEMATICS OF THE WEEVIL GENERA POLYDRUSUS GERMAR 
AND PAOPHILUS FAUST (COLEOPTERA, CURCULIONIDAE: ENTIMINAE)

B. A. Korotyaev, J. Ye. Meleshko

Key words: Paophilus, Eurodrusus, Polydrusus, Phyllobius, Angarophyllobius, systematics,  
wingless species.

S U M M A R Y

Southern Siberian weevils Paophilus albilaterus Faust, 1882 and P. hispidus Faust, 1882 are 
transferred to the subgenus Eurodrusus Korotyaev et Meleshko, 1997 of the genus Polydrusus Germ. 
in which the following new combinations are formed: Polydrusus albilaterus (Faust, 1882), comb. n. 
and Polydrusus hispidus (Faust, 1882), comb. n.
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Уточнены диагностические признаки Bibio consanguineus Loew, впервые найденного на Се-
верном Кавказе. Описан новый вид Bibio kurentzovi sp. n. из Восточной Сибири и c Дальнего 
Востока России. Оба вида характеризуются затемненными бурыми крыльями, но различаются 
по строению шпор передних голеней, жилкованию крыла и строению гениталий. 

Ключевые слова: Bibio kurentzovi sp. n., Bibio consanguineus, строение гениталий, тергит 9, 
церки, гипопрокт, эдеагус, жилкование крыла, шпоры передних голеней.
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Bibio consanguineus Loew, 1869 относится к группе видов B. pomonae (Fabricius, 
1775), характеризующейся темноокрашенным телом, за исключением рыжих бедер, 
и удлиненной поперечной жилкой b-r, обычно в 2 раза превышающей по длине попе-
речную жилку r-m. Вид хорошо отличается от других представителей этой группы 
равномерно окрашенным бурым крылом с более темным передним краем. Он был 
описан по материалу из горных районов Грузии (Ахалцихе) (Loew, 1869), и известно 
о нем было очень мало. Ранее B. consanguineous считался подвидом B. pomonae (Duda, 
1930), в дальнейшем его рассматривали как транспалеарктический вид (Кривошеина, 
1969; Krivosheina, 1986).

Автором был исследован материал по видам рода Bibio Geoff roy, 1764 с затемнен-
ными крыльями с территорий Северного Кавказа, Забайкальского края, Амурской обл. 
и юга Приморского края в коллекции Института проблем экологии и эволюции им. 
А. Н. Северцова РАН и в Зоологическом музее Московского государственного универ-
ситета (Москва). Впервые проведено сравнительное изучение гениталий самца и вы-
явлены различия в строении тергита 9, эдеагуса, церок, а также в строении шпор пе-
редних голеней и жилковании крыла у экземпляров из европейской и азиатской частей 
России, что позволило описать новый для науки вид B. kurentzovi sp. n.

EDN: ZPHZFT
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ОПИСАНИЯ ВИДОВ РОДА BIBIO C БУРЫМИ КРЫЛЬЯМИ

Bibio kurentzovi N. Krivosheina, sp. n. (рис. 1, 1−3; 2, 1–6).

М а т е р и а л. Голотип, ♂: Россия, Приморский край, ст. Приморская, заповедник «Кедровая 
Падь», лёт на свет, 16.IX.1968 (Н. Кривошеина). Паратипы: там же, 15.IX.1968 (Н. Кривошеина), 
1 ♂; 15 и 17.IX.1968 (Н. Кривошеина), 2 ♀. Россия. Забайкальский край, Сохондинский заповед-
ник, 5.VIII.1982 (В. Красильников), 1 ♂. Амурская обл. Зея, 7.VIII.1975 (М. Данилевский), 1 ♂.

Голотип и паратипы нового вида хранятся в Зоологическом музее МГУ (Москва).

С а м е ц, голотип. Тело черное, бедра рыжие, крыло светло-бурое с более темным передним 
краем, плечевой бортик бурый. Опушение тела черное, густое и длинное.

Голова. Черная, сверху шаровидная, с глазами голоптического типа. Антенны черные, флагел-
лум 8-члениковый. Щупики черные, с длинным цилиндрическим последним члеником, по длине 
в 5 раз превышающим ширину. Предпоследний членик на четверть короче последнего и немного 
длиннее предшествующего. Опушение головы черное, опушение глаз темно-бурое. Длина 
волос ков опушения глаз не превышает длину первых двух члеников антенн, опушение головы 
длиннее, особенно с вентральной стороны. 

Грудь. Черная, плечевой бортик бурый. Среднеспинка черная с тонкими поперечными и про-
дольными микробороздками, более густыми и тонкими ближе к боковой стороне: средний и 
зад ний отделы среднеспинки блестящие, сбоку в мелкой пунктировке. На среднеспинке опуше-
ние образует 4 продольных ряда, разделенных широкими голыми полосками. В переднем отделе 
среднеспинки волоски немного, а в заднем – в 1.5 раза длиннее, чем волоски на глазах. Анэпи-
стерны с густым пучком волосков. Волоски на щитке немного превосходят его по длине. 

Крыло. Светло-бурое с легким желтоватым оттенком и более темным передним краем. Ко-
стальная ячейка перед субкостой бурая, а за субкостой светлая, прозрачная. Радиальная ячейка и 
расширенная часть передней базальной ячейки также бурые. Участок мембраны крыла непо-
средственно за передней базальной ячейкой с беловатой продольной полоской. Остальная по-
верхность крыла светло-бурая, с легким желтоватым оттенком. Передние жилки (костальная и 
радиальные) темно-бурые, задние (медиальные и кубитальная) – светло-бурые, с желтоватым 
оттенком (рис. 1, 1). Крыловой глазок узкий, бурый в центре, темно-бурый, почти черный по 
краю, темнее поверхности костальной ячейки, смещен к вершине крыла от уровня соприкосно-
вения поперечных жилок b-r и r-m. Участок радиальной жилки перед глазком (S) в 1.5 раза коро-
че глазка. Поперечная радиальная жилка b-r немного более чем вдвое длиннее r-m. Жужжальца 
черные.

Конечности. Коксы и трохантеры черные, бедра рыжие, голени и лапки темно-бурые, сочлене-
ния голеней с бедрами черные. Длина задних голеней почти в 3 раза превосходит длину метатар-
суса (8.5 : 3.0). Шпоры передних голеней рыжие, узкие, вершина внутренней шпоры достигает 
середины наружной шпоры (за основание наружной шпоры принимается ее граница с вершиной 
голени). Наружная шпора и метатарсус в основании практически равной ширины (рис. 1, 2). 
Длинные и густые волоски расположены на передних коксах, где на передней поверхности их 
длина достигает ширины коксы, а на задней поверхности превышает ширину коксы почти в 
1.5 раза; на остальных коксах волоски значительно короче. Длина волосков передних бедер со-
ставляет до половины ширины бедра, на средних бедрах длина волосков большей частью равна 
ширине бедра, но у части волосков в 1.5 раза превосходит ее. Волоски и щетинки на задних 
бедрах и всех лапках значительно короче. 

Брюшко.  Темно-бурое, боковые края тергитов немного светлее. Волоски на брюшке короче, 
чем на щитке. 

Ге н и т а л и и  (рис. 2). Тергит 9 c двумя закругленными асимметричными лопастями 
(рис. 2, 3). Поверхность лопастей с длинными, довольно густыми щетинками, расположенными 
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преимущественно на их внутренней стороне в вершинной половине. Лопасти разделены конусо-
видной выемкой, равномерно сужающейся к основанию тергита и закругленной на дне. Глубина 
выемки составляет 2/3 высоты тергита. Поверхность тергита вдоль выемки светлая, участок тер-
гита непосредственно под выемкой с единичными мелкими шипиками, окруженными голыми, 
лишенными волосков и шипиков участками (рис. 2, 4). Стернит 9 с глубокой выемкой по наруж-
ному краю (рис. 2, 1), глубина вырезки составляет 2/3 ее ширины. Наружная поверхность сред-
него отдела стернита с многочисленными короткими рассеянными волосками и редкими 
щетинками. Вдоль средней линии стернита волоски немного гуще. Гоностили дуговидно изо-
гнуты или почти прямые, длина их суженной части слегка превышает длину расширенного ос-
нования (рис. 2, 6). Аподема гонококсита с расширенным вершинным отделом и стержневидным 
основанием. Церки широкие, их длина немного превышает ширину, вершина закруглена, слегка 
срезана с внутренней стороны (рис. 2, 2). Поверхность церок с тонкими короткими волосками, 
более длинными вдоль их внутреннего края. Вершина церок с длинными крепкими щетинками. 
Гипопрокт в виде полупрозрачной пластинки с затемненной треугольной площадкой в основа-

Рис. 1. Bibio kurentzovi sp. n. (1−3) и В. consanguineus Loew (4−6).
1, 4 − передний край крыла самца; 2, 5 − шпоры передних голеней самца; 3, 6 − шпоры передних 

голеней самки.
b-r – базально-радиальная поперечная жилка, r-m – радиально-медиальная поперечная жилка, 

S – отрезок радиальной жилки перед глазком.
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нии. Поверхность площадки в переднем отделе с овальными голыми поперечными затемненны-
ми мелкими пластинками, а в среднем отделе с более крупными пластинками, несущими тупые 
и невысокие черные бугорки. Сбоку от треугольной площадки расположены бугорки, несущие 
на вершине по 2–5 тонких волосков. Эдеагус широкий, с тупой закругленной вершиной и парал-
лельными боковыми сторонами (рис. 2, 5), в базальной половине постепенно сужается и соеди-
нен с узкой короткой трубкой аподемы эдеагуса. Длина его вершинного отдела у голотипа 
относится к длине сужающегося базального отдела и к длине аподемы эдеагуса как 20 : 10 : 11. 
У паратипов соотношение частей лишь слегка варьирует (18 : 9 : 8; 21 : 9 : 10; 19 : 11 : 10). 
Во всех случаях расширенная часть занимает практически половину длины эдеагуса, включая 
аподему. Парамеры в виде двух пар дуговидно изогнутых стержней (рис. 2, 5). Одна пара сильно 
склеротизована и немного расширена на примыкающем к эдеагусу конце; второй ее конец со 
склеротизованным темным крючком соединен через многокамерные структуры со стержневид-
ным отделом аподемы гонококсита. Вторая пара парамер слабо склеротизована, ее расширенный 
конец соединен с комплексом камер аподемы гонококсита; второй, светлый тонкий и заострен-
ный конец располагается параллельно расширенной части эдеагуса и доходит до вершинного 
отдела его оболочки. Парамеры соединены лентовидной, слабо склеротизованной пластинкой, 
расположенной в обычном положении на уровне среднего отдела эдеагуса. Парамеры вместе с 
эдеагусом прикрыты полупрозрачной колоколовидной оболочкой.

Длина тела 9.5–10 мм.

П р и м е ч а н и е.  Наблюдаются небольшие вариации в окраске и строении тела 
у паратипов. Так, окраска плечевого бортика может быть от темно-желтой до бурой. 
Поперечная радиальная жилка b-r в 1.5–3.0 раза длиннее r-m. Длина отрезка ради-
альной жилки перед глазком (S) немного превосходит длину глазка, равна ей или в 
1.5 раза меньше. Медиальная поперечная жилка обычно отходит за развилком, реже – 
перед ним. Длина задних голеней иногда немного более чем втрое превосходит длину 
метатарсуса (8 : 2.5). Вырезка тергита 9 иногда сужена в основании. 

С а м к а. Голова. Черная, удлиненная, с глазами дихоптического типа, плоской дорсальной 
поверхностью, с массивным, высоким глазковым бугорком; длина затылочного отдела достигает 
длины лба. Ширина лба равна общей ширине глаз (вид сверху). Треугольный передний отдел лба 
не блестящий, на всем протяжении с хорошо видимыми четкими поперечными бороздками. Не-
большой бугорок расположен на вершине треугольного выступа. Вся остальная поверхность лба 
матовая, в мелкой пунктировке. Передняя половина лба между черным треугольником и средин-
ным отделом с тонкими поперечными морщинками и единичными щетинками без бугорков в 
основании. Щетинки на участке лба между его срединным отделом и глазковым бугорком с чет-
кими возвышениями в основании. Длина редких щетинок в передней половине лба равна высоте 
глазкового бугорка, длина щетинок перед бугорком немного превосходит ее. Густой пучок щети-
нок, расположенных в заднем отделе глазкового бугорка, наклонен вперед и не достигает перед-
него края бугорка. 

Грудь.  Черная, плечевой бортик буровато-рыжий на всем протяжении. Среднеспинка с более 
короткими, чем у самца, волосками. Длина волосков в переднем отделе среднеспинки не превы-
шает их длину в среднем отделе лба, на заднеспинке – равна длине волосков перед глазковым 
бугорком, на щитке – не более 2/3 его длины. 

Крыло. Окраска крыла немного интенсивнее, чем у самца. Наиболее темные, бурые участки 
– передний край костальной ячейки перед субкостой, радиальная ячейка и передняя базальная. 
Узкая продольная светлая полоска расположена непосредственно за базальной ячейкой. Осталь-
ная поверхность крыла светло-бурая, с желтоватым оттенком. Передние жилки (костальная и 
радиальные) темно-бурые, задние (медиальные и кубитальная) желтые. Поперечная радиальная 
жилка b-r в 2 раза длиннее r-m. Отрезок радиальной жилки перед глазком (S) в 1.5 раза короче 
глазка. Крыловой глазок темный и слегка смещен к вершине крыла, располагаясь дистальнее 
уровня соприкосновения b-r c r-m. Жужжальца черные.
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Конечности. Коксы, трохантеры, голени и лапки черно-бурые, бедра рыжие. Задние бедра в 
основании с широким размытым буроватым кольцом, а их вершина – с узким черным кольцом. 
Шпоры передних голеней как у самца (рис. 1, 3). Внутренняя шпора почти достигает середины 
наружной шпоры. Коксы с относительно редкими волосками, наиболее длинными на передней 
и средней парах, их длина составляет не менее половины ширины кокс. Длина волосков на пе-

Рис. 2. Bibio kurentzovi sp. n., гениталии самца.
1 − стернит 9 снаружи, 2 − церки и гипопрокт, 3 − тергит 9 снаружи, 4 − срединный отдел тергита 9, 

5 − фаллосома (эдеагус и парамеры), 6 − гоностиль.
aed − эдеагус, ej. ap − аподема эдеагуса, gcx − гонококсит, gcx. ap – аподема гонококсита, gst − гоностиль, 

pm – парамеры.
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редних и задних бедрах составляет от 1/5 до 1/4 их ширины, на средних бедрах длина волосков 
составляет до половины ширины бедра. 

Брюшко.  Черно-бурое, в тонких волосках, длина которых составляет до половины длины тер-
гита. Церки черные.

Длина тела 11.5–12.0 мм. 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: Забайкальский край, Амурская обл., юг Приморского края. 
В Южном Приморье собран в дубняках на склонах сопки, обращенных к морскому побережью.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь выдающегося биолога, энтомолога, биогео-
графа, основателя дальневосточной школы энтомологов Алексея Ивановича Курен-
цова. 

Bibio consanguineus Loew, 1869 (рис. 1, 4−6; 3, 1–6).

М а т е р и а л. Россия, Адыгея: Лагонаки, 29–30 и 27–30.VI.2011 (Н. Вихрев), 1 ♂, 1 ♀; 
хр. Инженерный, 20.VI.1995 (A. Гусаков), 1 ♂.

С а м е ц. Тело черное, бедра рыжие, крыло равномерно бурое с затемненным передним краем, 
плечевой бортик черный. Опушение тела черное, умеренно густое.

Голова. Черная, сверху шаровидная, глаза голоптического типа. Антенны черные, флагеллум 
8-члениковый. Щупики черные, с длинным цилиндрическим последним члеником, по длине в 
5 раз превышающим ширину. Предпоследний членик на четверть короче последнего и немного 
длиннее предшествующего. Опушение головы черное, опушение глаз темно-бурое. Длина 
опуше ния глаз не превышает длину первых двух члеников антенн, опушение головы длиннее, 
особенно с вентральной стороны. 

Грудь. Черная, плечевой бортик черный, ближе к боковой стороне груди темно-бурый. Сред-
неспинка черная. Опушение умеренно густое, черное. Длина волосков на переднем отделе сред-
неспинки такая же, как на глазах, а в заднем отделе лишь слегка превосходит ее. Волоски на 
щитке длиннее, в 1.5 раза превосходят его по длине.

Крыло. Крылья почти равномерно бурые, с более затемненным передним краем. Костальная 
ячейка перед субкостой и радиальная ячейка в переднем отделе и у глазка темно-бурые. Участок 
крыла вдоль жилки R4 + 5 и передняя базальная ячейка немного светлее костальной ячейки, но 
заметно темнее задней части мембраны крыла. Узкая светлая продольная полоска расположена 
непосредственно за передней базальной ячейкой. Передние жилки (костальная и радиальные) 
темно-бурые, задние медиальная − от светло-бурой до темно-бурой, кубитальная − темно-бурая. 
Поперечная радиальная жилка b-r в 2−3 раза длиннее r-m (рис. 1, 4). Отрезок радиальной жилки 
перед глазком (S) в 2.5 раза короче глазка. Глазок в центре светлее, с четко очерченным задним 
краем, его узкая удлиненная передняя часть располагается непосредственно над точкой соедине-
ния b-r c r-m. Жужжальца черные.

Конечности. Коксы и трохантеры черные, бедра рыжие с черным кольцом на вершине, осно-
вание бедер без затемнения, голени и лапки темно-бурые. Шпоры передних голеней бурые, не 
заостренные, с округленной вершиной (рис. 1, 5). Внутренняя шпора короткая, составляет 
1/5−1/4 длины наружной шпоры. Наружная шпора в основании расширена, ее ширина в 1.5 раза 
превосходит ширину метатарсуса. Задние голени почти в 3 раза длиннее метатарсуса (8.5 : 3). 
Длина волосков на передних бедрах составляет не более половины ширины бедра, на задних 
бедрах − менее половины, длина части волосков на средних бедрах равна ширине бедра или в 
1.5 раза превосходит ее.

Брюшко.  Черное, со светло-бурыми боковыми сторонами тергитов и черным опушением. 
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Ге н и т а л и и  (рис. 3). Тергит 9 c глубокой выемкой, разделяющей его наружный край на две 
лопасти (рис. 3, 3). Лопасти конусовидные, симметричные, закруглены на вершине. Разделяю-
щая их выемка по глубине превышает 2/3 длины тергита, с заметно обособленным, закруглен-
ным основанием. Лопасти тергита вдоль края выемки с широкой светлой полосой, лишенной 
волосков, но с редкими длинными щетинками, наиболее густыми непосредственно на вершине 
лопастей. Базальная часть тергита под выемкой с густо расположенными темными шипиками, 
к ним вплотную примыкают тонкие волоски, располагающиеся вдоль всей базальной поверх-
ности тергита и наружной части его лопастей (рис. 3, 3, 5). Стернит 9 с широкой выемкой, зани-

Рис. 3. Bibio consanguineus Loew, гениталии самца.

1 − передний отдел стернита 9 снаружи, 2 − церки и гипопрокт, 3 − тергит 9 снаружи, 4 – эдеагус, 
5 − срединный отдел тергита 9, 6 − парамеры.
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мающей не менее трети его ширины на уровне выемки (рис. 3, 1). Глубина выемки немного 
меньше ее ширины. Наружная поверхность стернита в среднем отделе непосредственно под вы-
емкой с простыми тонкими волосками и длинными разреженными щетинками. Гоностили слег-
ка дуговидно изогнуты, длина расширенной части немного превосходит длину узкого 
вершинного отдела. Аподема гонококсита с удлиненным расширенным вершинным отделом в 
виде усеченного треугольника и со стержневидным основанием. Церки широкие, на вершине 
округлены и несколько скошены вдоль наружного края (рис. 3, 2). Поверхность церок в нежных 
тонких волосках и с длинными крепкими щетинками на вершине. На внутренней стороне церок 
волоски более длинные, густые и перекрещивающиеся. Гипопрокт в виде светлой пластинки с 
затемненной треугольной площадкой в основании с различными кутикулярными структурами: 
единичными шипиками, группами из 2 или 3 шипиков, а также мелкими пластинками, несущи-
ми до 6 тупых шипиков. По бокам треугольной площадки расположены преимущественно тон-
кие волоски и единичные шипики. Эдеагус удлиненно-овальной формы, широкий на большем 
протяжении, с тупой закругленной вершиной, без четкого разграничения на отделы в базальной 
половине, с коротким суженным основанием и достаточно длинной трубчатой аподемой 
(рис. 3, 4). Базальный сужающийся отрезок эдеагуса короткий, а аподема более длинная (3 : 7). 
Расширенная часть эдеагуса в 3 раза превышает по длине базальный трубчатый отдел. Эдеагус 
прикрыт 2 парными, дуговидно закругленными стержнями парамер, соединенными узкой по-
перечной перевязью в основании конусовидного чехлика эдеагуса (рис. 3, 6). 

Длина тела 12 мм.

С а м к а. Голова. Лоб черный, спереди треугольной формы, в центре с небольшим бугорком, 
перед которым поверхность лба гладкая и блестящая, а за бугорком − с несколькими поперечны-
ми бороздками. Далее поверхность лба матовая, до середины глаз с тонкими поперечными бо-
роздками и простыми редкими щетинками без возвышений в основании. Перед глазковым 
бугорком в основании щетинок расположены невысокие плоские бугорки. Вся поверхность лба 
с редкими крепкими щетинками, длина которых возрастает по мере приближения к глазковому 
бугорку, но не превышает его высоту.

Грудь. Черная, плечевой бортик практически черный (вид сверху), темно-бурый по самому 
наружному краю. Опушение тела короткое. Длина волосков на щитке составляет 1/3−1/2 его 
длины, на конечностях длина волосков не превышает половину их ширины. 

Крыло. Передний узкий край крылового глазка расположен над точкой соприкосновения b-r 
c r-m. Отрезок радиальной жилки перед глазком в 2 раза короче глазка, а b-r в 2 раза превосходит 
по длине r-m. Жужжальца черные.

Конечности. Бедра всех пар рыжие. Передние голени черные, лапки черно-бурые. Средние и 
задние голени и лапки черные. Внутренняя шпора передних голеней слегка дуговидно изогнута, 
достигает 1/4−1/3 длины наружной шпоры. Наружная шпора в основании более чем в 2 раза 
шире метатарсуса, в грубых продольных морщинах (рис. 1, 6). 

Брюшко. Черное, церки черные.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид описан из Грузии, указан для Боснии и Черногории, северной 
Монголии, в России – для восточных регионов европейской части и Сибири (Duda, 1930), южной 
части Западной и Восточной Сибири (Krivosheina, 1986). Исследование дополнительных мате-
риалов показывает, что сведения о распространении вида на территории России требуют уточне-
ния.

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ РАЗЛИЧИЯ МЕЖДУ BIBIO KURENTZOVI SP. N. 
И B. CONSANGUINEUS

Bibio kurentzovi sp. n. С а м е ц. Плечевой бортик по краям от светло-бурого до бу-
рого. Шпоры передних голеней рыжие, удлиненные, заостренные; внутренняя шпора 
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тонкая, наружная по ширине равна метатарсусу (см. рис. 1, 2). Внутренняя шпора пе-
редних голеней по длине составляет половину наружной шпоры. Поперечная ради-
альная жилка b-r в 1.5−3.0 раза длиннее r-m (см. рис. 1, 1). У голотипа b-r немного 
более чем вдвое длиннее r-m. Крыловой глазок расположен дистальнее уровня сопри-
косновения b-r c r-m. Отрезок радиальной жилки перед глазком (S) в 1.5 раза короче 
крылового глазка. Тергит 9 под выемкой с единичными разрозненными шипиками, не 
окруженными волосками (см. рис. 2, 3). Эдеагус в вершинной половине расширен, с 
конусовидно и ступенчато сужающимся базальным отделом и трубчатой аподемой 
(см. рис. 2, 5). Расширенный отдел эдеагуса равен по длине базальному отделу, вместе 
с аподемой. 

С а м к а. Плечевой бортик буровато-рыжий. Наружная шпора передних голеней без 
заметного расширения в основании (см. рис. 1, 3). Длина внутренней шпоры состав-
ляет половину длины наружной шпоры. Отрезок радиальной жилки перед глазком в 
1.5 раза короче глазка. 

Bibio consanguineus Loew. С а м е ц. Плечевой бортик черный. Шпоры передних го-
леней бурые, тупые, с округленной вершиной (см. рис. 1, 5). Внутренняя шпора ко-
роткая, ее длина составляет 1/5−1/4 длины наружной шпоры. Поперечная радиальная 
жилка b-r в 2−3 раза длиннее r-m. Отрезок радиальной жилки перед крыловым глазком 
в 2.5 раза короче глазка (см. рис. 1, 4). Тергит 9 под выемкой с многочисленными скле-
ротизованными шипиками, окруженными волосками, расположенными на всем протя-
жении базального отдела тергита 9 (см. рис. 3, 3). Эдеагус на большем протяжении 
удлиненно-овальный, с коротким более узким базальным отделом, соединенным с 
трубчатой удлиненной аподемой (см. рис. 3, 4). Расширенный отдел эдеагуса в 3 раза 
длиннее суженного трубчатого отдела.

С а м к а. Плечевой бортик черный. Наружная шпора передних голеней расширена в 
основании (см. рис. 1, 6). Длина внутренней шпоры составляет 1/4−1/3 длины на-
ружной шпоры. Передний край крылового глазка расположен над точкой соприкосно-
вения b-r c r-m. Отрезок радиальной жилки перед глазком в 2 раза короче глазка. 
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A NEW SPECIES OF THE GENUS BIBIO GEOFFROY, 1764 − B. KURENTZOVI 
SP. N., CLOSE TO B. CONSANGUINEUS LOEW, 1869 

(DIPTERA, BIBIONIDAE) 

N. P. Krivosheina

Key words: Bibio kurentzovi sp. n., B. consanguineus, morphology of male genitalia, 
tergite 9, cercus, hypoproct, aedeagus, wing venation, fore tibial spurs.

S U M M A R Y

Diagnostic characters of Bibio consanguineus Loew, for the fi rst time recorded from the North 
Caucasus are precised. A new species Bibio kurentzovi sp. n. from East Siberia and the Far East of 
Russia is described. Both species have darkened brownish wings but diff er in the structure of spurs on 
fore tibiae, wing venation and morphology of the male genitalia.
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На Северо-Западе России в последние годы были обнаружены два вида долгоносиков-семяе-
дов (Coleoptera, Apionidae), которые ранее не были известны для этого региона: в С.-Петербур-
ге – Aspidapion radiolus (Gyll.), в Гатчинском р-не Ленинградской обл. – Alocentron curvirostre 
(Gyll.). Aspidapion radiolus впервые указан также с юга Красноярского края по сборам начала 
70-х гг. XX века.

Ключевые слова: Apionidae, Alocentron curvirostre, Aspidapion radiolus, Северо-Запад России.

DOI: 10.31857/S0367144522010130

В конце 1960-х годов началось глобальное потепление климата, наиболее заметное в 
высоких широтах Северного полушария (Будыко, 1980). Потепление продолжается на 
всей территории России в целом за год и во все сезоны. Скорость роста осредненной 
по стране среднегодовой температуры за период 1976–2020 гг. составила 0.51 °C. При 
этом на территории России преобладает также тенденция к увеличению годовой 
суммы осадков в среднем на 2.2 % за каждые 10 лет (Доклад ..., 2021). Такие климати-
ческие изменения, прежде всего потепление, – очевидные предпосылки (вероятно, 
важнейшие) продвижения на север распространенных южнее видов насекомых, 
а также находок на Северо-Западе России редких насекомых, которые при таких изме-
нениях стали встречаться чаще (Коваль, Гусева, 2008).

При изучении энтомофауны Северо-Запада в XXI в. в С.-Петербурге и Ленинград-
ской обл. были обнаружены новые для региона виды насекомых. Так, только за по-
следние годы в С.-Петербурге из жесткокрылых насекомых (Coleoptera) были найдены 

EDN: QUVCHI
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долгоносики (Curculionidae) Polydrusus formosus (Mayer) (Коротяев и др., 2015) и пять 
видов рода Otiorhynchus Germ. (Коротяев, Андреева, 2016; Коротяев и др., 2018; Жу-
кова, Коротяев, 2020), божьи коровки (Coccinellidae) Calvia decemguttata (L.) и 
Harmonia axyridis (Pall.) (Коротяев и др., 2015; Korotyaev, 2016), а также опасный вре-
дитель ясеней, инвазивный вид златки Agrilus planipennis Fairm. (Buprestidae) (Musolin 
et al., 2021). Кроме того, в С.-Петербурге (Пушкин) была отмечена муха-журчалка 
Cheilosia vulpina (Mg.) (Diptera, Syrphidae) (Коваль и др., 2018). В Ленинградской обл. 
недавно были впервые обнаружены листоед Crioceris duodecimpunctata (L.) 
(Coleoptera, Chrysomelidae) (Мосейко, Андреева, 2015) и муха-толкунчик Rhamphomyia 
marginata (F.) (Diptera, Empididae) (Коваль, Гусева, 2018). Заслуживает внимания и 
первая с конца XIX в. находка в Ленинградской обл. (Гатчинский р-н, дер. Меньково) 
жужелицы Calosoma maderae F. [= C. auropunctatum (Hbst.)] (Carabidae) (Гусева, Ко-
валь, 2015); этот вид занесен в Красную книгу Ленинградской области (Катаев, 2018).

Недавно в С.-Петербурге и Ленинградской обл. были обнаружены еще 2 вида долго-
носиков-семяедов, которые не были ранее известны для Северо-Запада России. Эти 
находки соответствуют общей тенденции пополнения списков видов насекомых реги-
ональной фауны, но, возможно, отчасти они объясняются также и повышенным инте-
ресом к сборам насекомых в последние годы, и бо́льшим вниманием к собираемым 
материалам. Как показывает наличие в коллекции ЗИН 2 экз. Aspidapion radiolus 
(Kby.), собранных в начале 70-х гг. XX века в двух поселках на юге Красноярского 
края и не найденных с тех пор в Восточной Сибири за многие годы изучения сибир-
ской фауны (Legalov, 2020), полнота знаний о составе фауны большинства регионов 
страны и о распространении большей части видов, не говоря уж об особенностях их 
образа жизни, оставляют желать лучшего.

Alocentron curvirostre (Gyllenhal, 1833).

М а т е р и а л. Россия. Ленинградская обл., Гатчинский р-н, окр. дер. Меньково, обочина поля, 
20.V.2019 (А. Г. Коваль, О. Г. Гусева), 1 экз. (ЗИН).

Долгоносик был собран при кошении разнотравья на обочине поля, граничащей со 
смешанным лесом. Среди травянистых растений в этом месте были отмечены пред-
ставители семейства мальвовых (Malvaceae) – мальва лесная (Malva sylvestris L.) и 
шток-роза розовая (Alcea rosea L.). Эти декоративные растения, культивируемые на 
садовых и приусадебных участках, часто дичают (Гельтман, 2006); по всей видимости, 
на них Alocentron curvirostre и развивался.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид известен из Центральной и Восточной Европы, Алжира, с юга 
европейской части России, из Закавказья, с Ближнего Востока (Alonso-Zarazaga et al., 2022); 
указан в последней работе также из Западной Сибири, но в списке А.А. Легалова (Legalov, 2020) 
этого вида нет.

Aspidapion radiolus (Marsham, 1802).

М а т е р и а л. Россия. С.-Петербург, Кировский р-н, ул. Маршала Казакова 9, на шток-розе 
розовой (Alcea rosea L.)., VII.2020 (Б.А. Коротяев), 4 экз.; 12.VII.2021 (Б.А. Коротяев), 1 экз.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Тропическая и Северная Африка, почти все страны Европы, в том 
числе и европейская часть России, Ближний Восток, Закавказье, Западная (Legalov, 2020) и Вос-
точная Сибирь (Красноярский край: Ермаковский р-н, пос. Григорьевка, на декоративном 
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мальвовом, 1.VI.1972 (Б.А. Коротяев), 1 экз.; пос. Шушенское, 28.VIII.1973 (Б.А. Коротяев), 
1 экз.), первое указание; Казахстан, Узбекистан, Таджикистан (Alonso-Zarazaga et al., 2022).
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SPECIES OF APIONIDS (COLEOPTERA, APIONIDAE) 
NEW TO ST. PETERSBURG AND LENINGRAD PROVINCE

A. G. Koval, B. A. Korotyaev

Key words: Apionidae, Alocentron curvirostre, Aspidapion radiolus, Northwestern Russia.

S U M M A R Y

Two apionids (Coleoptera, Apionidae) new to the fauna of Northwestern European Russia have been 
found in the recent years: Aspidapion radiolus (Gyll.) in St. Petersburg, and Alocentron curvirostre 
(Gyll.) in Gatchinskii District of Leningrad Province.
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