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В августе–сентябре 2018 г. изучен зоопланктон Цимлянского водохранилища и водоемов Волго-
Донского судоходного канала. Для Цимлянского водохранилища выявлено 15 видов, которые не
были отмечены в ранее опубликованных работах. Впервые приведен список (48 видов) зоопланкто-
на Волго-Донского канала. Установлено, что 60% численности и 70% биомассы зоопланктона Цим-
лянского водохранилища формируют Copepoda. Наиболее многочисленны понто-каспийская Het-
erocope caspia и вселенцы Calanipeda aquaedulcis, Thermocyclops taihokuensis и Acanthocyclops americanus.
На основе анализа публикаций 1952–2018 гг. показано, что во второй половине 1970-х годов произо-
шла замена большей части изначальной донской группировки доминантов зоопланктона солонова-
товодными видами. К 2018 г. массовые виды Copepoda сменились полностью, среди Cladocera и Ro-
tifera сохранились 4–6 видов, обычных в р. Дон до зарегулирования. Выявлено увеличение более
чем вдвое (до 2.1 ± 0.5 г/м3) биомассы сообщества в 2015–2018 гг. по сравнению с 40-летним перио-
дом до 2013 г. Показано, что биомасса зоопланктона в канале Волга–Дон (0.9 ± 0.4 г/м3) в 2 раза ни-
же, чем в Цимлянском водохранилище. Численность зоопланктона водоемов канала определяют
Rotifera и Crustacea (по 50%), а биомассу – в основном Cladocera (49%). Наиболее многочисленны
обычные для донского планктона виды Bosmina longirostris, Chydorus sphaericus, Bosmina cf. coregoni и
Daphnia cucullata, понто-каспийская Podonevadne trigona развиваeтся в массе только в Варваровском
водохранилище. Копеподы-вселенцы Thermocyclops taihokuensis, Heterocope caspia, Calanipeda
aquaedulcis и Eurytemora caspica образуют 12–23% численности ракообразных. Обсуждаются динами-
ка структуры и обилия зоопланктона Цимлянского водохранилища в 1952–2018 гг., а также рассе-
ление и значение в планктоне понто-каспийских ракообразных и вселенцев из южных регионов.

Ключевые слова: река Дон, канал Волга–Дон, водохранилища, зоопланктон, состав, структура,
обилие, многолетние изменения
DOI: 10.31857/S0044513421040115

В среднем течении р. Дон около 200 км от устья
(координаты центра 47°50′ с.ш., 42°50′ в.д.) суще-
ствует единственное на этой реке Цимлянское
водохранилище (рис. 1). Водохранилище запол-
нено в 1952–1953 гг., при нормальном подпорном
уровне (НПУ, 36 м БС1) его площадь 2700 км2,
средняя глубина 8.8 м, максимальная 30 м, ско-
рость водобмена 1.05 год–1 (Авакян и др., 1987).
Чаша водохранилища образована котловиной с
тремя расширениями, приуроченными к устьевым
областям рек Чир, Аксай Курмоярский и Цимла,
выделяют четыре плеса: Верхний, Чирской, По-
темкинский и Приплотинный (Гидрометеороло-
гический режим…, 1977). Водохранилище харак-
теризуется большой площадью мелководий, при
НПУ участки с глубиной менее 5 м составляют
29% акватории (Вехов и др., 2014).

В верхнем участке Цимлянского водохранили-
ща ниже г. Калач расположен вход в судоходный
канал Волга–Дон (рис. 1), построенный в 1952 г.
Со стороны Волги канал начинается ниже г. Вол-
гоград, по долине р. Сарпа (приток р. Волга) он
проходит к водоразделу рек Волги и Дона, затем
выходит в долину р. Червлёная (приток р. Дон),
на которой системой плотин и шлюзов образова-
ны два небольших водохранилища Варваровское
(48°34′ с.ш., 44°10′ в.д., 26 км2) и Бреславское
(48°37′ с.ш., 44°06′ в.д., 15 км2), далее канал выхо-
дит в долину р. Карповка (приток р. Дон) и Кар-
повское водохранилище (48°38′ с.ш., 43°40′ в.д.,
42 км2) (Моруков, 2006). Канал питается донской
водой, которая подается тремя насосными стан-
циями на водораздел в Варваровское водохрани-
лище, откуда самотеком стекает в Волгу. Карпов-
ское и Бреславское водохранилища сравнительно
мелководны (средняя глубина менее 4 м), в Вар-1 БС – балтийская система высот.
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варовском средняя глубина (7.8 м) близка к тако-
вой в Цимлянском водохранилище (Авакян и др.,
1987).

Цимлянское водохранилище по уровню раз-
вития фитопланктона (до 50 мг/л) характеризуют
как гипертрофное (Цимлянское водохранилище…,
2011; Вехов и др., 2014; Никаноров, Хоружая,
2014). Водохранилища канала Волга–Дон также
относятся к высокопродуктивным экосистемам,
однако сведения об их современном трофиче-
ском статусе в литературе отсутствуют.

Зоопланктон Цимлянского водохранилища ис-
следован с первых лет существования водоема
(1952–1957 гг.) до настоящего времени (2008–
2018 гг.) (Лившиц, 1954; Дзюбан, 1958; Шейнин,
1960; Кафтанникова, 1965; Гламазда, 1971, 1974,
1982; Шевлякова, 2002; Свистунова, Саяпин,
2010; Вехов и др., 2014; Предварительные матери-
алы…, 2018; Голоколенова и др., 2019). Наиболее
подробно изменения состава, структуры, дина-
мика обилия и продуктивности сообщества водо-
хранилища проанализированы по материалам
1950–1970-х годов (Дзюбан, 1958; Шейнин, 1960;
Кафтанникова, 1965; Гламазда, 1971, 1974). Вме-
сте с тем, тенденции в развитии зоопланктона в
течение последних 40 лет изучены явно недоста-
точно, сведения о зоопланктоне водоемов Волго-
Донского канала фактически отсутствуют.

Целью работы было более углубленно изучить
состав, структуру и распределение обилия летне-
го зоопланктона Цимлянского водохранилища и

связанных с ним водоемов Волго-Донского канала,
а также проанализировать динамику сообщества
за весь период существования водохранилища.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собирали в комплексной экспедиции
Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папа-
нина РАН в конце августа–начале сентября 2018 г.
с экспедиционного судна “Академик Топчиев” и
лодки. В канале Волга–Дон обследовали только
участки по судовому ходу (глубина 5–12 м): два –
в Варваровском и по одному – в Бреславском и
Карповском водохранилищах. В Цимлянском во-
дохранилище обследовано 11 участков в пелагиа-
ли (глубина более 5 м) и пять в прибрежье, в ос-
новном в устьевой области притоков (глубина
1.5–4 м). Одновременно с отбором проб ручными
зондами YSI ProODO и YSI-85 (YSI, Inc., USA)
измеряли глубину, температуру воды, электро-
проводность и содержание растворенного кисло-
рода.

Зоопланктон учитывали в тотальных пробах,
которые отбирали сетью Джеди с диаметром
входного отверстия 12 см и ситом с диагональю
ячеи 105 мкм, облавливали весь столб воды от дна
до поверхности водоема. Сборы фиксировали
4%-формалином и просматривали в лаборатории
под стереомикроскопом StereoDiscovery-12 (Carl
Zeiss, Jena). Ракообразных и коловраток иденти-
фицировали с использованием следующих работ:

Рис. 1. Цимлянское водохранилище и Волго-Донской канал на карте Яндекс. Водохранилища Волго-Донского кана-
ла: 1 – Карповское, 2 – Бреславское, 3 – Варваровское; участки Цимлянского водохранилища: I – Верхний, II – Чир-
ской, III – Потемкинский, IV – Приплотинный.
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Кутикова (1970); Монченко (1974); Мордухай-
Болтовской, Ривьер (1987); Боруцкий и др. (1991);
Определитель… (2010); Guo (1999); Monchenko
(2008); Sukhikh, Alekseev (2013).

Видовое богатство зоопланктона оценивали
по числу видов в пробе на каждой станции (видо-
вая плотность) и по общему числу видов в списке
каждого водоема. Доминантные виды выделяли
по их относительной численности, отдельно в
таксоценозах ракообразных (более 10% общего
количества рачков) и коловраток (более 10% об-
щего количества коловраток).

Сходство структуры доминантных комплексов
определяли с помощью индекса Чекановского-
Съеренсена для количественных данных (ICzS)
(Песенко, 1982):

где pi – доля вида в общей численности зоо-
планктона.

Прочие статистические показатели (средние
число видов в пробе, численность, биомасса и
ошибка среднего) рассчитывали с использовани-
ем соответствующих процедур пакета STATISTICA
for Windows, v. 10 (StatSoft Russia).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Условия обитания. Воды изученных водоемов

характеризовались сравнительно высоким (более
400 мг/л) содержанием солей (по электропровод-
ности) (табл. 1). Наибольшие значения регистри-
ровали в канале Волга–Дон (до 730 мг/л), макси-
мум наблюдался в Варваровском водохранилище.
Прогрев воды в Цимлянском водохранилище был
на 1.2°С ниже нормы, а в канале Волга–Дон –
близок к норме. Для Цимлянского водохранили-
ща среднемноголетняя (1953–1972 гг.) температу-
ра поверхности воды (норма) в августе составляет
23.2°С (Гидрометеорологический режим…, 1977).
Температура придонной воды повсеместно была
высокой, близкой к таковой у поверхности. Со-
держание растворенного кислорода (О2) в водо-
хранилищах канала Волга–Дон и большинстве

CzS min ,iI p= Σ

участков Цимлянского водохранилища превы-
шало 70% насыщения во всем столбе воды и не
лимитировало развитие гидробионтов. Низкие
значения (ниже 5 мг/л) наблюдались на границе
вода/ил локально по руслу р. Дон в Верхнем, Чир-
ском и Потемкинском участках. Очень низкая
концентрация О2 (4.4–5.2 мг/л, 49–52%) отмече-
на в устьевой области р. Аксеней (глубина 2.5 м),
сильный запах сероводорода указывал на наличие
анаэробной зоны.

Состав и структура зоопланктона. В зоопланк-
тоне исследованных водоемов обнаружено 64 ви-
да (15 Cladocera, 12 Copepoda и 37 Rotifera). Из них
в Цимлянском водохранилище – 56 видов
(12 Cladocera, 9 Copepoda и 35 Rotifera), в канале
Волга-Дон – 48 видов (14 Cladocera, 10 Copepoda
и 24 Rotifera) (табл. 2). В Цимлянском водохрани-
лище наибольшее количество видов (38–42) на-
блюдалось в Верхнем и Потемкинском участках
(табл. 3). В среднем регистрировали от 19 до
28 видов в пробе, максимум 30–31 вид отмечали в
Верхнем участке Цимлянского водохранилища
ниже г. Калач, а также в Карповском и Варваров-
ском водохранилищах. Большую часть из них
(40–60%) составляли коловратки. Состав зоо-
планктона Цимлянского водохранилища и водо-
емов канала Волга–Дон отличался очень высо-
ким сходством (79%), что можно объяснить по-
стоянным поступлением донских видов в канал с
водой водохранилища.

Выявлены 4 вида ракообразных (Chydorus gib-
bus, Acanthocyclops americanus, Halicyclops neglectus
и Eurytemora caspica) и 11 видов коловраток (см.
табл. 2), не указанных ранее для Цимлянского во-
дохранилища (см. Лившиц, 1954; Дзюбан, 1958;
Шейнин, 1960; Кафтанникова, 1965; Гламазда,
1971, 1974, 1982; Шевлякова, 2002; Свистунова,
Саяпин, 2010; Вехов и др., 2014; Предварительные
материалы…, 2018; Голоколенова и др., 2019). На-
ми не найдены ракообразные Eurytemora affinis
(Poppe, 1880), Diaphanosoma brachyurum (Lièvin,
1848) и коловратка Euchlanis incisa Carlin,1939, ко-
торые отмечены как массовые в 2015–2018 гг.
(Предварительные материалы…, 2018; Голоколе-

Таблица 1. Гидрофизические характеристики условий обитания зоопланктона в Цимлянском водохранилище
и канале Волга–Дон в 2018 г.

Примечания. * – приведено к 25°С. Содержание О2: над чертой – мг/л, под чертой – насыщение, %.

Водоем Глубина, м Температура 
воды, °С

Электропроводность, 
мкСм/см*

Содержание растворенного О2

поверхность у дна

Цимлянское 
водохранилище

1.5–18 22.0 ± 0.2°С 610–810
  

Канал Волга–Дон 5–12 22.5 ± 0.2°С 750–1130
  

6.4 10.0
75 114

−
−

4.4 9.2
49 84

−
−

7.9 9.5
91 110

−
−

6.3 7.6
72 88

−
−
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Таблица 2. Состав и встречаемость зоопланктона Цимлянского водохранилища и Волго-Донского канала
в августе‒сентябре 2018 г.

Таксон Водохранилище Канал

Crustacea
Diaphanosoma orghidani Negrea 1982 +++ +++
Daphnia (Daphnia) galeata Sars 1864 + ++
Daphnia (D.) cucullata Sars 1862 ‒ ++
Bosmina (Bosmina) longirostris (O.F. Müller 1785) ++ +++
Bosmina (Eubosmina) cf. coregoni Baird 1857 + ++
Moina micrura Kurz 1874 ++ ++
Chydorus sphaericus (O.F. Müller 1785) ++ ++
Chydorus gibbus Sars 1891* + +
Alona quadrangularis (O.F. Müller 1785) ‒ +
Leydigia leydigii (Schoedler 1863) ‒ +
Cornigerius maeoticus maeoticus (Pengo 1879) + +++
Podonevadne trigona ovum (Zernov 1901) + ++
Cercopagis pengoi (Ostroumov 1891) + +++
Leptodora kindtii (Focke 1844) ++ +++
Сyclops vicinus Uljanin 1875 + ‒
Acanthocyclops americanus (Marshall 1893)* +++ ++
Thermocyclops crassus (Fisсher 1853) + +
Thermocyclops taihokuensis (Harada 1931) ++ ++
Mesocyclops leuckarti (Claus 1857) + ++
Halicyclops neglectus Kiefer 1935* + ‒
Diacyclops bicuspidatus (Claus 1857) + +
Diacyclops crassicaudis (Sars 1863) ‒ +
Eucyclops serrulatus (Fisсher 1851) ‒ +
Heterocope caspia Sars 1897 +++ +++
Calanipeda aquaedulcis Kritschagin 1873 +++ +++
Eurytemora caspica Sukhikh et Alekseev 2013* +++ +++

Rotifera
Trichocerca (Trichocerca) capucina (Wierzejski et Zacharias 1893) + ++
Trichocerca (T.) cylindrica (Imhof 1891) ++ ‒
Trichocerca (T.) pusilla (Lauterborn 1898) + ‒
Trichocerca (Diurella) similis (Wierzejski 1893) ++ +
Polyarthra luminosa Kutikova 1962* +++ +++
Polyarthra major Bruckhardt 1900 +++ ++
Polyarthra longiremis Carlin 1943* + ++
Polyarthra minor Voigt 1904* + +
Polyarthra euryptera Wierzejski 1891 ++ ‒
Synchaeta pectinata Ehrenberg 1832 ++ ++
Synchaeta tremula (O.F. Müller 1786)* + ‒
Ascomorpha ecaudis Perty 1850 ‒ +
Bipalpus hudsoni (Imhof 1891) + +

Asplanchna priodonta Gosse 1850 ++ ++

Asplanchna henrietta Langhaus 1906* + +

Lecane (Lecane) luna (O.F. Müller 1776) + +



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 6  2021

ЗООПЛАНКТОН ЦИМЛЯНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА 607

нова и др., 2019). Копеподу Eurytemora caspica ра-
нее определяли, по-видимому, как E. affinis, а Di-
aphanosoma brachyurum смешивали с D. оrghidani.
Коловратка Euchlanis incisa не обнаружена, веро-
ятно, из-за небольшого числа точек отбора проб
в прибрежье.

Доминантный комплекс зоопланктона Цим-
лянского водохранилища включал 13 видов, по
5–8 для каждого из четырех участков (табл. 4).
В августе–сентябре в Верхнем и Чирском участ-

ках среди ракообразных преобладали Cyclopoida:
Thermocyclops taihokuensis и Acanthocyclops ameri-
canus формировали 70–90% численности группы
(Ncr). В Потемкинском и Приплотинном участках
доминировали Calanoida: Heterocope caspia и Cala-
nipeda aquaedulcis образовывали до 70% Ncr. Сход-
ным образом изменялся состав массовых видов
коловраток. В двух северных участках водохрани-
лища были многочисленны виды рода Polyarthra
(45–80% численности коловраток), в обоих юж-

Примечания. Встречаемость: +++ ‒ ≥80% проб, ++ ‒ 50‒80% проб, + ‒ <50% проб, * ‒ новые для водоемов виды. Прочерк –
вид отсутствовал в сборах.

Lecane (L.) ungulata Gosse 1887* + ‒
Lecane (Monostyla) lunaris Ehrenberg 1832 + ‒
Epiphanes macroura (Barrois et Daday 1894)* + +
Euchlanis dilatata dilatata Ehrenberg 1832 ++ ++
Euchlanis dilatata lucksiana (Hauer 1939) ++ ++
Keratella cochlearis (Gosse 1851) +++ ++
Keratella tropica (Apstein 1907)* + ‒
Keratella quadrata (O.F. Müller 1786) ++ +
Brachionus calyciflorus Pallas 1776 ++ ++
Brachionus diversicornis (Daday 1883) ++ ++
Brachionus angularis Gosse 1851 + ‒
Brachionus budapestinensis Daday 1885 ‒ +
Brachionus falcatus Zacharias 1898* + +
Kellicottia longispina (Kellicott 1879) + ‒
Pompholyx sulcata Hudson 1885 + ‒
Filinia longiseta (Ehrenberg 1834) + ++
Filinia terminalis (Plate 1886) + ‒
Collotheca pelagica (Rousselet 1893)* ++ +
Conochilus unicornis Rousselet 1892 ++ ‒
Conochiloides coenobasis Skorikov 1914* + ‒
Hexarthra mira (Hudson 1871) + +

Всего 56 48

Таксон Водохранилище Канал

Таблица 2.  Окончание

Таблица 3. Видовое богатство зоопланктона Цимлянского водохранилища и канала Волга–Дон в сентябре 2018 г.

Участок
Среднее число видов в пробе

Число видов в списке
Cladocera Copepoda Rotifera общее

Верхний 6 ± 1 5 ± 1 12 ± 2 23 ± 3 38
Чирской 5 ± 1 7 ± 1 11 ± 1 23 ± 1 31
Потемкинский 6 ± 1 5 ± 1 14 ± 1 25 ± 1 42
Приплотинный 3 ± 1 5 ± 1 11 ± 3 19 ± 2 25
Все водохранилище 5 ± 1 6 ± 1 12 ± 2 23 ± 2 56
Канал 10 ± 1 6 ± 1 12 ± 2 28 ± 2 48
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Таблица 4. Доминантные виды ракообразных и коловраток различных участков Цимлянского водохранилища
в августе–сентябре 2018 г.

Примечания. Здесь и в табл. 5 Nsp – средняя численность вида, тыс. экз./м3, %Ngr – вклад (%) в численность ракообразных
(Ncr) или коловраток (Nrot). Прочерк – вид немногочислен (<10% Ngr).

Таксон

Участок

Верхний Чирской Потемкинский Приплотинный

Nsp %Ngr Nsp %Ngr Nsp %Ngr Nsp %Ngr

Crustacea

Moina micrura 81 25 – – – – – –

Thermocyclops taihokuensis 192 59 137 76 11 13 – –

Acanthocyclops americanus 46 14 24 13 – – 22 13

Heterocope caspia – – – – 50 57 20 12

Calanipeda aquaedulcis – – – – 14 16 47 28

Rotifera

Brachionus angularis 11 16 – – – – – –

Polyarthra luminosa 31 45 11 24 – – – –

Trichocerca similis – – 6 13 – – – –

Polyarthra major 24 35 10 22 12 9 – –

Keratella quadrata – – 8 18 24 18 6 25

Conochilus unicornis – – – – 18 13 11 46

Euchlanis dilatata – – – – 22 16 – –

Asplanchna priodonta – – – – 14 10 – –

ных – Keratella quadrata, Euchlanis dilatata и Con-
ochilus unicornis (50–70%). Наиболее сходной была
структура доминантного комплекса Верхнего и
Чирского участков водохранилища (46% коло-
вратки, 72% ракообразные). Остальные участки
сильно отличались друг от друга (индекс сходства
менее 30%), массовые виды коловраток Верхнего
и Приплотинного участков были совершенно
различны (индекс сходства 0%).

Все три водохранилища Волго-Донского кана-
ла характеризовались оригинальным составом
доминантов, индекс сходства менее 20%. Всего
выявлено 17 массовых видов по 7–8 в каждом из
трех водохранилищ (табл. 5). В Варваровском во-
дохранилище на фоне сравнительно низкой чис-
ленности зоопланктона (52–58 тыс. экз./м3) бо-
лее 70% обилия ракообразных формировали кла-
доцеры Bosmina longirostris, Podonevadne trigona и
копепода Calanipeda aquaedulcis. Среди коловра-
ток наиболее многочисленной была Asplanchna
priodonta. В Бреславском водохранилище доми-
нировали (60% Ncr) копеподы Thermocyclops tai-
hokuensis и Heterocope caspia, а также кладоцера
Bosmina cf. coregoni. Более 90% обилия коловраток
формировала Keratella quadrata. В Карповском во-

дохранилище более 60% Ncr образовывали кладо-
цера Chydorus sphaericus и копеподы Thermocyclops
taihokuensis, Eurytemora caspica, а среди коловра-
ток наибольшую численность (56% общей) фор-
мировали Polyarthra longiremis и Trichocerca capuci-
na. Общность структуры доминантных комплек-
сов зоопланктона водоемов канала Волга–Дон
и участков Цимлянского водохранилища была
крайне низкой: сходство состава массовых видов
коловраток составляло менее 25%, ракообразных –
менее 35%.

В исследованных водоемах обнаружены рако-
образные, происходящие из понто-каспийского
(Heterocope caspia, Eurytemora caspica, Cercopagis
pengoi, Cornigerius maeoticus и Podonevadne trigona),
средиземноморского (Calanipeda aquaedulcis) и
восточно-азиатского (Thermocyclops taihokuensis)
фаунистических комплексов. Максимального
обилия (более 600 тыс. экз./м3) достигал вид
T. taihokuensis, в Верхнем и Чирском участках
Цимлянского водохранилища он образовывал
более 60% Ncr (табл. 4). В Потемкинском и При-
плотинном участках водохранилища 40–70% чис-
ленности и 85–95% биомассы ракообразных фор-
мировали Heterocope caspia (более 128 тыс. экз./м3),
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Calanipeda aquaedulcis (более 90 тыс. экз./м3) и
Eurytemora caspica (до 18 тыс. экз./м3). Все четыре
вида копепод обитали в водоемах Волго-Донского
канала, но здесь их количество было ниже по срав-
нению с Цимлянским водохранилищем (табл. 5).
Наибольшей численности (18–29 тыс. экз./м3) до-
стигали Heterocope caspia, Thermocyclops taihokuen-
sis и Eurytemora caspica.

Понто-каспийские кладоцеры Cercopagis pen-
goi, Cornigerius maeoticus и Podonevadne trigona были
более многочисленны в водоемах канала Волга–
Дон по сравнению с Цимлянским водохранили-
щем. В Верхнем и Потемкинском участках водо-
хранилища они обнаружены единично (менее
100 экз./м3), в двух других – отсутствовали. Наи-
большей численности (более 8 тыс. экз./м3) в
Карповском и Варваровском водохранилищах
достигала P. trigona, в последнем вид образовывал

20% количества ракообразных (табл. 5). Вклад
этих маленьких рачков (длина тела 0.25 мм, высо-
та раковинки 0.5 мм) в биомассу ракообразных
достигал 26%. Обилие Cornigerius maeoticus было
наибольшим (более 2 тыс. экз./м3) в Карпов-
ском водохранилище, а Cercopagis pengoi (300–
600 экз./м3) – в Карповском и Бреславском водо-
хранилищах.

Численность и биомасса. В сроки наблюдений
общее количество зоопланктона в Цимлянском
водохранилище (247 ± 53 тыс. экз./м3 и 1.8 ± 0.4 г/м3)
было в 1.4–2 раза выше, чем в канале Волга–Дон
(173 ± 68 тыс. экз./м3 и 0.9 ± 0.4 г/м3). Вклад ос-
новных групп (Cladocera, Cyclopoida, Calanoida и
Rotifera) в численность и биомассу сообщества
водоемов составлял 24, 10, 13, 53% и 49, 12, 17, 24%
соответственно. В Цимлянском водохранилище
по численности преобладали Cyclopoida (40%) и

Таблица 5. Доминантные виды ракообразных и коловраток водохранилищ Волго-Донского канала в августе–
сентябре 2018 г.

Таксон

Водохранилище

Варваровское Бреславское Карповское

Nsp %Ngr Nsp %Ngr Nsp %Ngr

Crustacea

Bosmina longirostris 9 33 – – – –

Podonevadne trigona 5 20 – – – –

Calanipeda aquaedulcis 5 18 – – – –

Eurytemora caspica 3 12 – – 18 14

Chydorus sphaericus – – – – 37 29

Thermocyclops taihokuensis – – 24 17 29 23

Bosmina cf. coregoni – – 32 23 – –

Heterocope caspia – – 29 20 – –

Daphnia cucullata – – 19 13 – –

Diaphanosoma orghidani – – 13 10 – –

Rotifera

Keratella quadrata – – 138 92 – –

Polyarthra longiremis – – – – 62 38

Trichocerca capucina – – – – 29 18

Polyarthra major – – – – 18 11

Asplanchna priodonta 7 25 – – 17 10

Synchaeta pectinata 4 14 – – 14 10

Filinia longiseta 4 13 – – – –
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Rotifera (32%), Cladocera были сравнительно мно-
гочисленны (22%) только в Верхнем участке во-
доема, а каляноидные копеподы – в Потемкин-
ском (30%) и Приплотинном (58%) участках.
Численность зоопланктона снижалась от Верхне-
го участка (395 ± 179 тыс. экз./м3) к Приплотин-
ному (121 ± 32 тыс. экз./м3). Основу биомассы
зоопланктона водохранилища формировали ра-
кообразные: Calanoida – 40%, Cyclopoida – 29% и
Cladocera – 20%. Максимальные ее значения ре-

гистрировали в Верхнем (до 4 г/м3) и Потемкин-
ском (до 6 г/м3) участках, минимальные (менее
1.5 г/м3) – в Чирском участке и на большинстве
станций у плотины Цимлянской ГЭС (рис. 2).

Количество мероплактона (велигеры моллюс-
ков рода Dreissena) в канале Волга–Дон (28 ±
± 18 тыс. экз./м3) было в 4–6 раз выше по сравнению
с Цимлянским водохранилищем (6 ± 2 тыс. экз./м3).
Особенно много велигеров (свыше 77 тыс. экз./м3)
регистрировали в Бреславском водохранилище.

Рис. 2. Распределение биомассы зоопланктона по акватории Цимлянского водохранилища летом 2018 г.: 1 – Rotifera,
2 – Calanoida, 3 – Cyclopoida, 4 – Cladocera.
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На большей части акватории Цимлянского водохра-
нилища их количество не превышало 10 тыс. экз./м3.
Вклад меропланктона в суммарную (зоопланктон +
+ меропланктон) биомассу сообщества невелик:
от 1% общей биомассы в Цимлянском водохра-
нилище до 7% в канале Волга–Дон.

Многолетняя динамика. За более 65 лет (1952–
2018 гг.) существования Цимлянского водохрани-
лища отмечены существенные изменения струк-
туры зоопланктона и его количества. Кардиналь-
ная смена структуры сообщества произошла во
второй половине 1970-х годов и наиболее четко
прослеживалась в группе ракообразных (рис. 3а, 3б).

В это время снизилась численность обычных для
среднего течения р. Дон представителей родов
Daphnia, Eudiaptomus, Acanthocyclops и Mesocyclops,
многочисленными стали понто-каспийские и
средиземноморские виды родов Cornigerius, Podo-
nevadne, Heterocope, Eurytemora и Calanipeda.
В группе коловраток (рис. 3в) в середине 1950-х
годов появились два вида (Brachionus diversicornis
и Euchlanis dilatata), многочисленные до настоя-
щего времени.

В последующем (1996–2002 гг.) происходило
пополнение группировки доминантов теплолю-
бивыми видами (Diaphanosoma orghidani и Thermo-

Рис. 3. Смены доминантов зоопланктона Цимлянского водохранилища за время его существования (1952‒2018 гг.).
а – Cladocera, б – Copepoda, в – Rotifera. 1 – Diaphanosoma orghidani, 2 – Podonevadne trigona, 3 – Cornigerius maeoticus,
4 – Bythotrephes cf. longimanus и В. cederstroemii, 5 – Bosmina cf. coregoni, 6 – Daphnia galeata, 7 – D. cucullata, 8 – Acantho-
cyclops americanus, 9 – Thermocyclops taihokuensis, 10 – T. crassus, 11 – Eurytemora gr. affinis, 12 – Calanipeda aquaedulcis,
13 – Eurytemora velox, 14 – Heterocope caspia, 15 – Acanthocyclops vernalis, 16 – Thermocyclops oithonoides, 17 – Eudiaptomus
gracilis, 18 – Mesocyclops leuckarti, 19 – Eudiaptomus graciloides, 20 – Trichocerca similis, 21 – Polyarthra luminosa, 22 – Cono-
chilus unicornis, 23 – Euchlanis dilatata, 24 – Brachionus diversicornis, 25 – Brachionus angularis, 26 – Polyarthra major. Источ-
ники: 1952 г. – (Лившиц, 1954); 1953–1954 гг. – (Дзюбан, 1958); 1955–1962 гг. – (Кафтанникова, 1965; Шейнин, 1960);
1966–1978 гг. – (Гламазда, 1971, 1974, 1982); 1998–2001 гг. – (Шевлякова, 2002), 2008–2013 гг. – (Свистунова, Саяпин,
2010; Вехов и др., 2014), 2015‒2018 гг. – (Предварительные материалы…, 2018; Голоколенова и др., 2019; данные авторов).
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cyclops crassus), характерными для эвтрофных во-
доемов. В числе массовых видов перестали упо-
минать Bythotrephes cf. longimanus и B. cederstroemii,
Cornigerius maeoticus и Eurytemora velox (Lilljeborg,
1853). В 2008–2013 гг. стала малочисленной кла-
доцера Podonevadne trigona. В 2012 г. в водохрани-
лище появилась копепода Thermocyclops tai-
hokuensis (Вехов и др., 2014), к настоящему време-
ни ставшая самым многочисленным видом в
группе Cyclopoida. В 2018 г. вторым по численно-
сти после T. taihokuensis стал вид Acanthocyclops
americanus, в 1955–1970 гг. отмечали другой вид
этого рода A. vernalis (Fischer, 1853). Изменился
состав доминантных видов коловраток: в 2018 г.
впервые отмечены как массовые Polyarthra lumi-
nosa и Trichocerca similis. Также стали многочис-
ленны виды Conochilus unicornis, Polyarthra major
(ранее P. gr. “trigla”) и Brachionus angularis, кото-
рые длительное время с 1970-х годов не входили в
состав доминантов.

Отметим, что среди Cladocera и Rotifera есть
виды, которые с 1950-х годов постоянно (кладо-
церы Moina micrura, Bosmina longirostris) или с про-
межутками в несколько лет (кладоцеры Chydorus
sphaericus и коловратки Asplanchna priodonta, Kera-
tella quadrata, K. cochlearis, Brachionus calyciflorus)
регистрировались как массовые. В то же время,
состав доминантных видов копепод к 2018 г. сме-
нился полностью (рис. 3б).

ОБСУЖДЕНИЕ
В зоопланктоне Цимлянского водохранилища

в первые три года (1952–1954 гг.) его существова-
ния указывали 40–80 видов (Лившиц, 1954; Дзю-
бан, 1958). В последущий период (1955–1971 гг.)
при увеличении объема наблюдений список рас-
ширился до 120–160 видов (Кафтанникова, 1965;
Гламазда, 1974). Начиная с середины 1990-х го-
дов, объем гидробиологических наблюдений на
водохранилище сократился до коротких и пре-
имущественно летних маршрутных обследований
1–2 раза за сезон. Это привело к уменьшению ко-
личества обнаруживаемых видов зоопланктона до
60–100 (Шевлякова, 2002; Голоколенова и др.,
2019), если считать с подвидами – до 160 (Вехов и
др., 2014). По результатам короткой (трое суток)
экспедиции 2018 г. нами составлен достаточно
большой список (56 видов) зоопланктона, в том
числе выявлено 15 форм, отсутствующих в ранее
опубликованных работах. Состав зоопланктона
водохранилищ Волго-Донского канала (48 видов)
представлен в настоящей работе впервые.

Со второй половины ХХ в. наблюдается увели-
чение общей концентрации солей, доли хлоридов
и сульфатов в воде Цимлянского водохранилища,
к началу 2010-х годов уровень минерализации вы-

рос в 1.3–1.6 раза (Цимлянское водохранилище…,
2011). Максимальные значения в межень варьи-
руют в пределах 650–1010 мг/л (Никаноров, Хору-
жая, 2014). Сопоставимые данные (400–530 мг/л)
получены нами в конце лета 2018 г.

Повышенная минерализация воды Цимлян-
ского водохранилища и водоемов канала Волга–
Дон (более 700 мг/л) способствует распростране-
нию в них солоноватоводных ракообразных.
В 1950-х годах в р. Дон ниже плотины Цимлян-
ской ГЭС, включая дельту, стали регулярно нахо-
дить Calanipeda aquaedulcis (Шейнин, 1960).
С 1959 г. этот вид обитает в Цимлянском водохра-
нилище (Гламазда, 1971). Представители рода Eu-
rytemora (в основном E. velox) и понто-каспийская
Heterocope caspia были обычны в нижнем течении
р. Дон еще до зарегулирования (Шейнин, 1960).
В Цимлянском водохранилище их регистрируют
с начала его заполнения (с 1952 г., Лившиц, 1954),
но многочисленными они стали лишь в 1960–
1961 гг. С этого времени H. caspia стала вытеснять
обычных для р. Дон копепод рода Eudiaptomus
(Кафтанникова, 1965; Гламазда, 1971). В 1960-х
годах по акватории водоема начали расселяться и
достигли массового развития понто-каспийские
солоноватоводные кладоцеры (Cornigerius maeoti-
cus (1961 г.), Podonevadne trigona ovum (1966 г.) и
Cercopagis pengoi (1970 г.) (Шейнин, 1964; Гламаз-
да, 1969, 1971а). До зарегулирования р. Дон эти
виды регистрировали только в восточной части
Таганрогского залива Азовского моря (Шейнин,
1960). В 2018 г. все три вида понто-каспийских
кладоцер в Цимлянском водохранилище были
малочисленны, тогда как копеподы Heterocope
caspia и Calanipeda aquaedulcis доминировали в
планктоне нижней части водоема.

Для Цимлянского водохранилища с середины
1970-х годов как массовый вид указывали
Eurytemora cf. affinis (Гламазда, 1982; Шевлякова,
2002; Свистунова, Саяпин, 2010; Вехов и др.,
2014), который был многочислен также в Азов-
ском море и р. Дон ниже Цимлянского водохра-
нилища (Селифонова, 2013; Свистунова и др.,
2014). Представителя этого рода, вселившегося в
1980-х годах в водохранилища Средней и Нижней
Волги, также идентифицировали как E. cf. affinis
(Тимохина, 2000). По материалам из дельты Вол-
ги и Северного Каспия в 2013 г. из комплекса
криптических видов E. affinis s. l. выделен новый
вид E. caspica (Sukhikh, Alekseev, 2013). На основа-
нии морфологических и молекулярных методов
было показано (Сухих и др., 2020), что в водохра-
нилищах Волги массовым видом является E. caspi-
ca, тогда как типичная E. affinis не обнаружена.
В 2018 г. в зоопланктоне Цимлянского водохра-
нилища и канала Волга–Дон повсеместно обита-
ла только E. caspica. Важными определительными
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признаками E. caspica служат форма выростов по-
следнего торакального сегмента и строение ног
пятой пары самки, а у самца – строение генику-
лирующей антеннулы и форма мандибул (рис. 4а).
Определительный ключ видов этого рода приве-
ден в статье (Сухих и др., 2020).

Согласно представлениям Мордухай-Болтов-
ского (1960), каспийская автохтонная фауна и
формы, производные от нее, населяют многие
участки понто-каспийского бассейна, в том числе
Азовское море и устьевые области впадающих в
него рек. Если предположить, что E. caspica пред-
ставляет собой древний каспийский вид, то на-
ходки этого вида в среднем течении р. Дон вполне
вписываются в ареал автохтонной каспийской
фауны. Необходимо перепроверить определения
видов рода Eurytemora в Азовском море и дельте
р. Дон, поскольку, возможно, там тоже обитает
E. caspica.

Недавний вселенец Thermocyclops taihokuensis
(Harada, 1931) (syn. T. asiatiсus (Kiefer, 1932) обы-
чен в Китае, Центральной и Восточной Азии, в
том числе в Казахстане (Guo, 1999; Monchenko,
2008, Калымбетова, 2017). В последние годы

(2005–2018 гг.) он быстро расселяется на запад.
В начале 2000-х годов этот вид обнаружен в Севе-
ро-Восточном Каспии (Шарапова, 2014), в 2010-х
годах – в Волго-Ахтубинской пойме (Нечаев,
2016), р. Волга ниже г. Волгограда (Лазарева и др.,
2018) и даже в устьевой области р. Сура (Чебок-
сарское водохранилище) (Жихарев и др., 2019).
В тот же период (с 2012 г.) он зарегистрирован в
Цимлянском водохранилище (Вехов и др., 2014).
В 2018 г. авторами установлено, что T. taihokuensis –
формирует высокую численность не только в
Цимлянском, но также в Бреславском и Карпов-
ском водохранилищах канала Волга-Дон. По во-
оружению 4–5-й пары ног и фуркальных ветвей
вид сходен с T. oithonoides (Sars, 1863), отличитель-
ными признаками служат форма семяприемника
самки, S-образно изогнутые апикальные щетин-
ки фурки и мощный внутренний шип дистально-
го членика эндоподита четвертой пары ног (рис. 4б).

Два других вида копепод Acanthocyclops ameri-
canus и Halicyclops neglectus, впервые обнаружен-
ные в Цимлянском водохранилище в 2018 г.,
обычны на юге европейской части России (Мон-
ченко, 1974). Оба вида зарегистрированы в дельте

Рис. 4. Определительные признаки видов Eurytemora caspica Sukhikh et Alekseev 2013 (а) и Thermocyclops taihokuensis (Ha-
rada 1931) (б). На рис. а: 1 – общий вид самки, 2 – пятая пара ног самки, 3 – геникулирующая (правая) антеннула и
мандибулы самца; на рис. б: 1 – общий вид, 2 – семяприемник, 3 – четвертая пара ног самки.
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р. Дон (Свистунова и др., 2014). Кроме того, Acan-
thocyclops americanus широко распространен в во-
дохранилищах Волги и Камы (Лазарева и др.,
2018).

Среди массовых видов ракообразных Цимлян-
ского водохранилища только два (Calanipeda
aquaedulcis и Moina micrura) относятся к фильтра-
торам фито-детритофагам (Гунько, Алдакимова,
1963; Монаков, 1998). Основу сообщества (до 90%
обилия ракообразных) формируют всеядные ко-
пеподы-хвататели Thermocyclops taihokuensis, Ac-
anthocyclops americanus, а также Heterocope caspia,
наряду с захватом крупной пищи способная к
фильтрации мелких частиц (табл. 4). Взрослые
особи этих трех видов и их копеподиты с третьей
стадии развития могут потреблять животную пи-
щу (коловратки, инфузории, мелкие ракообраз-
ные и собственная молодь) (Монаков, 1998; Мон-
ченко, 1974). Как результат, в конце лета уровень
хищничества в сообществе был очень высоким,
соотношение биомассы хищников и не хищных
животных (индекс Вхищ/Вмир) составляло 1.1. Для
сравнения, в водохранилищах канала Волга–Дон
этот индекс был в четыре раза ниже (Вхищ/Вмир 0.25).
Заметим, что расчетный уровень хищничества не
всегда отражает реальные трофические взаимо-
действия в сообществе с доминированием всеяд-
ных видов. При недостатке животной пищи они
переходят на питание водорослевым и бактери-
альным детритом (Монаков, 1998). Облигатные
хищники в Цимлянском водохранилище пред-
ставлены двумя малочисленными видами Cerco-
pagis pengoi (менее 50 экз./м3) и Leptodora kindtii
(10–500 экз./м3).

В водохранилищах канала Волга–Дон сравни-
тельно многочисленны (в сумме до 12 тыс.
экз./м3) четыре вида хищных кладоцер (Leptodora
kindtii, Cercopagis pengoi, Cornigerius maeoticus и Po-
donevadne trigona). Среди них преобладают (70–
90% общего количества) мелкие (длина тела ме-
нее 0.5 мм) виды, спектр доступной пищи кото-
рых ограничен простейшими, коловратками и
науплиусами копепод. В большинстве водоемов
канала доминируют (до 40% численности ракооб-
разных) всеядные копеподы Thermocyclops tai-
hokuensis, Heterocope caspia и Eurytemora caspica
(табл. 5), которым доступен весь спектр пищевых
ресурсов. Однако их вклад в сообщество много
меньше, чем в Цимлянском водохранилище.
Фильтраторы здесь представлены шестью вида-
ми, среди которых преобладают мелкие (длина
тела менее 1 мм) кладоцеры (табл. 5). Наряду с
низким индексом Вхищ/Вмир, это указывает на
меньший пресс планктонных хищников.

До начала 1970-х годов выделяют три периода
развития зоопланктона Цимлянского водохрани-

лища (Гламазда, 1971, 1974). В первый период
(1952–1954 гг.) происходило перераспределение
по акватории речного сообщества и его транс-
формация в озерное, массовое развитие эвритоп-
ных видов и достижение наибольшей за время су-
ществования водоема биомассы (4–5 г/м3) (Дзю-
бан, 1958; Шейнин, 1960). Во второй период
(1955–1958 гг.) отмечены снижение летней био-
массы зоопланктона менее 3 г/м3 и вытеснение
эвритопных форм озерными (Кафтанникова,
1965). Третий период (1959–1971 гг.) характеризу-
ется массовым развитием понто-каспийских ви-
дов кладоцер и особенно солоноватоводных ко-
пепод, при этом биомасса зоопланктона снижа-
ется до менее чем 2 г/м3, в отдельные годы ниже
1 г/м3 (Кафтанникова, 1965; Гламазда, 1971, 1974).

Важным в эволюции зоопланктона водохра-
нилища стал четвертый период, начавшийся в се-
редине 1970-х и, вероятно, продолжавшийся в
1980-е годы. В это время на фоне низкого количе-
ства зоопланктона (летняя биомасса менее 1.5 г/м3)
отмечено вытеснение солоноватоводными вида-
ми большинства представителей ветвистоусых и
веслоногих ракообразных, ранее обычных для
среднего течения р. Дон. Изменение состава и
структуры зоопланктона, в том числе вселение в
водоем новых южных теплолюбивых видов, про-
исходит до настоящего времени.

Максимальную летнюю биомассу (3.8–4.6 г/м3)
зоопланктона регистрировали в первые три года
существования Цимлянского водохранилища
(Лившиц, 1954; Дзюбан, 1958). В конце 1950-х го-
дов она снизилась до менее чем 1.5 г/м3 (Кафтан-
никова, 1965; Шейнин, 1960), в 2000-х годах ино-
гда регистрировали менее 0.5 г/м3 (Шевлякова,
2002; Свистунова, Саяпин, 2010; Вехов и др.,
2014). Отличительной чертой современного пери-
ода (2015–2018 гг.) стало увеличение биомассы до
уровня конца 1950-х годов преимущественно за
счет крупных (длина тела 1.1–1.6 мм) ракообраз-
ных Heterocope caspia, Calanipeda aquaedulcis и Ac-
anthocyclops americanus. Современная биомасса
зоопланктона (2.1 ± 0.5 г/м3) в Цимлянском водо-
хранилище сопоставима с наблюдаемой в эв-
трофных водохранилищах Верхней Волги и Камы
(1–2 г/м3) (Лазарева и др., 2018). Она существен-
но выше по сравнению с мезотрофными водохра-
нилищами Нижней Волги (0.2–1.2 г/м3) (Мали-
нина и др., 2016; Лазарева и др., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В августе–сентябре 2018 г. в составе зоопланк-

тона исследованных водоемов обнаружено 64 ви-
да, среди которых преобладали Rotifera (60%).
В Цимлянском водохранилище зарегистрирова-
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но 56 видов, в том числе выявлено 15 форм, кото-
рые не упоминаются в ранее опубликованных ра-
ботах. Впервые представлен состав зоопланктона
водохранилищ Волго-Донского канала (48 видов).
Установлено, что основу (60%) численности зоо-
планктона Цимлянского водохранилища форми-
руют Copepoda, они же доминируют (70%) по
биомассе. Наиболее многочисленны понто-кас-
пийская Heterocope caspia и вселенцы Calanipeda
aquaedulcis, Thermocyclops taihokuensis и Acanthocy-
clops americanus. Обилие зоопланктона снижается
от верхнего участка водохранилища к плотине
Цимлянской ГЭС. На основе анализа литератур-
ных данных за 1952–2018 гг. показано, что смена
донского комплекса доминантов зоопланктона
водохранилища на солноватоводные виды про-
изошла во второй половине 1970-х годов. К 2018 г.
в таксоценозах Cladocera и Rotifera сохранились
небольшие группировки исходных доминантов
р. Дон, тогда как массовые виды Copepoda смени-
лись полностью. Выявлено увеличение более чем
вдвое (до 2.1 ± 0.5 г/м3) биомассы сообщества в
последние четыре года (2015–2018 гг.) по сравне-
нию с 40-летним периодом до 2013 г. (0.8 ± 0.1 г/м3).
Количество зоопланктона в Цимлянском водо-
хранилище существенно выше по сравнению с
другими водохранилищами аридной зоны. Чис-
ленность зоопланктона водоемов Волго-Донско-
го канала определяется в равной мере Rotifera и
Crustacea, биомассу определяют в основном Cla-
docera (49%). Наиболее многочисленны Bosmina
longirostris и Podonevadne trigona (Варваровское во-
дохранилище), Chydorus sphaericus (Карповское
водохранилище), Bosmina cf. coregoni и Daphnia cu-
cullata (Бреславское водохранилище). В числе
массовых видов (12–23% численности ракообраз-
ных) присутствуют вселенцы Thermocyclops tai-
hokuensis, Calanipeda aquaedulcis и понто-каспий-
ские Heterocope caspia, Eurytemora caspica. Средняя
биомасса зоопланктона в канале Волга-Дон (0.9 ±
± 0.4 г/м3) вдвое ниже, чем в Цимлянском водо-
хранилище.
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ZOOPLANKTON OF THE TSIMLYANSK RESERVOIR
AND VOLGA–DON SHIPPING CANAL

V. I. Lazareva1, *, R. Z. Sabitova1

1Papanin Institute for the Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, 152742 Russia

*e-mail: lazareva_v57@mail.ru

Zooplankton of the Tsimlyansk Reservoir and water bodies of the Volga-Don Shipping Canal were studied
in August to September 2018. As many as 15 species previously not recorded in publications were identified
in the Tsimlyansk Reservoir. A list of zooplankton (48 species) of the Volga-Don Canal is given for the first
time. As much as 60% of the abundance and 70% of the zooplankton biomass of the Tsimlyansk Reservoir
have been established as being formed by Copepoda. The most abundant are the Ponto-Caspian Heterocope
caspia and the invaders, Calanipeda aquaedulcis, Thermocyclops taihokuensis and Acanthocyclops americanus.
An analysis of the publications for 1952–2018 shows that most of the original Don groups of zooplankton
dominants were replaced by brackish-water species in the second half of the 1970’s. By 2018, the mass species
of Copepoda were changed completely; among Cladocera and Rotifera, 4–6 species, common in the Don
River before its f low regulation, have been preserved. A more than double (up to 2.1 ± 0.5 g/m3) biomass of
the community was revealed in 2015–2018 compared to the 40-year long period until 2013. The biomass of
zooplankton in the Volga-Don Canal (0.9 ± 0.4 g/m3) is shown to be two times lower than in the Tsimlyansk
Reservoir. The abundance of zooplankton in the water bodies of the canal is determined by Rotifera and
Crustacea (50% each), and the biomass is mainly accounted for by Cladocera (49%). The species Bosmina
longirostris, Chydorus sphaericus, Bosmina cf. coregoni and Daphnia cucullata common in Don plankton are
the most abundant; the Ponto-Caspian Podonevadne trigona is developed in mass only in the Varvarovskoye
Reservoir. The invader copepods, Thermocyclops taihokuensis, Heterocope caspia, Calanipeda aquaedulcis,
and Eurytemora caspica account for 12–23% of the crustacean population. The dynamics of the structure and
abundance of zooplankton in the Tsimlyansk Reservoir in 1952–2018, as well as the dispersal and importance
of Ponto-Caspian crustaceans and invaders from southern regions in plankton are discussed.

Keywords: Don River, Volga–Don Canal, reservoirs, zooplankton, composition, structure, abundance,
long-term change
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NEW SPECIES OF MONOSCHELOBATES BALOGH
ET MAHUNKA 1969 AND MULTORIBATES HAMMER 1961

(ACARI, ORIBATIDA, SCHELORIBATIDAE), PHORETIC ON PASSALID 
BEETLES FROM THE NEOTROPICAL REGION
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Two new species of oribatid mites (Oribatida) of the genera Monoschelobates Balogh et Mahunka 1969 and
Multoribates Hammer 1961 (family Scheloribatidae), phoretic on the passalid beetles (Passalidae), Verres lon-
gicornis and Ptichopus angulatus, are described from Costa Rica and Mexico, respectively. Monoschelobates
paramasani sp. n. differs from Monoschelobates masani Ermilov 2016 by the presence of a widely triangular
rostrum, bothridial setae with unilaterally dilated heads and comparatively shorter interlamellar setae. Mul-
toribates mexicanus sp. n. differs from Multoribates heterotrichus (Mahunka 1984) by the presence of cilia on
the bothridial heads, 13 pairs of short notogastral setae and a pointed rostrum.

DOI: 10.31857/S0044513421060040

Phoresy by oribatid mites (Acari, Oribatida) on in-
sects is poorly studied (e.g., Oudemans, 1911; Wool-
ley, 1969; Norton, 1980; see summarized data in Er-
milov, 2019; Ermilov, Frolov 2019, 2019a). During
taxonomic identification of mites phoretic on passalid
beetles (Coleoptera, Passalidae), from the Neotropi-
cal region, we found two new species, belonging to the
genera Monoschelobates Balogh et Mahunka 1969 and
Multoribates Hammer 1961 (family Scheloribatidae).
The goal of the paper is to describe and illustrate these
new species.

Monoschelobates includes five species, which are
distributed in the Ethiopian, Neotropical and Oriental
regions, and Polynesia (Subías, 2019). Multoribates in-
cludes two species, which are distributed in the Neo-
tropical region, Tanzania, and the Caucasus region
(Subías, 2019).

This work is part of our continuing study of the ori-
batid mite fauna of Costa Rica and Mexico (e.g., Er-
milov et al., 2014, 2015; Niedbała, Ermilov, 2017), and
phoretic relationship between Oribatida and Insecta
(Ermilov, 2019; Ermilov, Frolov 2019, 2019a).

METHODS
Specimens were mounted in lactic acid on tempo-

rary cavity slides for measurement and illustration.
Body length was measured in lateral view, from the tip
of the rostrum to the posterior edge of the notogaster.
Notogastral width refers to the maximum width of the
notogaster in dorsal view. Lengths of body setae were
measured in lateral aspect. All body measurements are
presented in micrometers. Formulas for leg setation
are given in parentheses according to the sequence tro-
chanter–femur–genu–tibia–tarsus (famulus includ-
ed). Formulas for leg solenidia are given in square
brackets according to the sequence genu–tibia–tarsus.

Drawings were made with a camera lucida using a
Leica transmission light microscope “Leica DM 2500”.

Morphological terminology used in this paper fol-
lows that of F. Grandjean: see Travé and Vachon
(1975) for references, Norton (1977) for leg setal no-
menclature, and Norton and Behan-Pelletier (2009),
for overview.

The following abbreviations are used (including
text, figures and table): lam = lamella; slam = subla-
mella; Al = sublamellar porose area; tlam = transla-

УДК 595.4
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mella; kf = lateral keel-shaped ridge; ro, le, in, bs, ex =
= rostral, lamellar, interlamellar, bothridial and exo-
bothridial setae, respectively; exv = alveolar vestige of
second exobothridial seta; D = dorsophragma; P =
= pleurophragma; c, la, lm, lp, da, dm, dp, h, p = no-
togastral setae; Sa, S1, S2, S3 = notogastral sacculi; ia,
im, ip, ih, ips = notogastral lyrifissures; gla = opistho-
notal gland opening; a, m, h = subcapitular setae;
or = adoral seta; ω = palp and leg solenidion; cha,
chb = cheliceral setae; Tg = Trägårdh’s organ; I, II =
= pedotecta I, II, respectively; 1a, 1b, 1c, 2a, 3a, 3b,
3c, 4a, 4b, 4c = epimeral setae; dis = discidium;
cp = circumpedal carina; g, ag, an, ad = genital, ag-
genital, anal and adanal setae, respectively; iad = ad-
anal lyrifissure; Amar = marginal porose area; po =
preanal organ; Tr, Fe, Ge, Ti, Ta = leg trochanter, fe-
mur, genu, tibia, tarsus, respectively; pa = leg porose
area; σ, ϕ = leg solenidia; ε = leg famulus.

SYSTEMATICS
Family Scheloribatidae
Genus Monoschelobates Balogh et Mahunka 1969
Type species Monoschelobates parvus Balogh et

Mahunka 1969.

Monoschelobates paramasani Ermilov et OConnor sp. n.
(Figs 1, 2)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and six paratypes (4♀♀,
2♂♂): Costa Rica, Cartago, Turrialba, FICA Station,
9°53′29″ N, 83°39′58″ W, 600 m a.s.l., phoretic on
specimen of Verres longicornis (Coleoptera, Passalidae),
13 July 1965 (D.W. Alsop) (BMOC 77-1214-001 –
as Metaleius sp. A. in Norton (1980)). The host speci-
men is in the Cornell University Insect Collection and
bears the voucher label, “Mites removed B.M. OCon-
nor #77-1214-1”. Mites were located on the ventral
metathorax of the host.

The holotype and one paratype are deposited in the
Cornell University Insect Collection (CUIC), Ithaca,
NY, USA; two paratypes are deposited in the collec-
tion of the University of Michigan Museum of Zoolo-
gy (UMMZ), Ann Arbor, MI, USA; three paratypes
are deposited in the collection of the Tyumen State
University Museum of Zoology, Tyumen, Russia. All
specimens are stored in ethanol with a drop of glycerol.

D i a g n o s i s. Body size: 365–381 × 232–249.
Rostrum pointed. Prolamella and sublamellar porose
area absent. Translamella represented by one pair of
short, poorly developed rudimentary parts near lamel-
lae. Rostral, lamellar and interlamellar setae long,
setiform, barbed; ro shortest, in longest. Exoboth-
ridial seta comparatively long. Bothridial seta long,
with elongate, unilaterally dilated, pointed apically

head, barbed. Lateral keel-shaped ridge present. No-
togastral seta short, setiform, roughened. Epimeral
and anogenital setae short, setiform, slightly barbed.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length: 365
(holotype), 365–381 (paratypes); notogaster width:
249 (holotype), 232–249 (paratypes). No difference
between females and males in body size.

Integument. Body color light brown. Body surface
punctate (visible under high magnification in dissect-
ed specimens). Lateral part of prodorsum slightly mi-
crogranulate.

Prodorsum (Figs 1a, 1d). Rostrum pointed. Lamel-
la located dorsolaterally, about half of prodorsum
(measured in lateral view). Sublamella thin, similar to
lamella in length. Sublamellar porose area and prola-
mella absent. Translamella well separated medially
(represented by one pair of rudimentary parts near
lamellae) and usually poorly visible. Rostral (57–61),
lamellar (65–69) and interlamellar (82–94) setae seti-
form, barbed. Bothridial seta (82–94) long, slightly
barbed, with narrowly elongate, dilated unilaterally,
pointed apically head. Exobothridial seta (20–24)
setiform, thin, slightly barbed. Alveolar vestige of sec-
ond exobothridial seta and lateral keel-shaped ridge
present. Sejugal porose area elongate oval, poorly vis-
ible. Dorsophragma semi-oval.

Notogaster (Figs 1a–1d). Anterior notogastral mar-
gin slightly convex medially. Ten pairs of notogastral
setae (10–12) setiform, thin, roughened. Four pairs of
sacculi with small opening and drop-like chamber.
Distance S1–S1 equal S2–S2. Opisthonotal gland
opening and lyrifissures ia, im, ip, ih, and ips distinct.
Circumgastric sigillar band visible. Circumgastric
scissure not observed.

Gnathosoma (Figs 1e–1g). Subcapitulum longer
than wide (82–86 × 69–73). Subcapitular seta seti-
form, barbed; h (20) longer than a (16–18) and m (16).
Adoral seta (10–12) setiform, barbed. Palp (61–65)
with typical setation 0-2-1-3-9(+ω). Postpalpal seta (6)
spiniform. Chelicera (86–94) with two setiform,
barbed setae, cha (28) longer than chb (16). Trägårdh’s
organ narrowly triangular.

Epimeral and lateral podosomal regions (Figs 1d, 2a).
Epimeral setal formula 3-1-3-3. Setae setiform, slight-
ly barbed; 1b and 3b (24–28) longer than 1c, 3c, 4a,
4b, 4c (12–16) and 1a, 2a, 3a (10–12). Setae 1c inserted
laterally on pedotectum I. Pedotectum II rounded in
ventral view. Discidium elongate rounded. Circumpedal
carina of medium size, reaching to discidium.

Anogenital region (Figs 1b–1d, 2a). Four pairs of
genital (10–12), one pair of aggenital (16), two pairs of
anal (16) and three pairs of adanal (16) setae setiform,
slightly barbed. Adanal lyrifissure located close and
parallel to anal plate. Marginal porose area complete,
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Fig. 1. Monoschelobates paramasani sp. n., adult: a – dorsal view (legs not illustrated); b – posterior part of body, lateral view; c –
posterior view; d – anterior part of body, lateral view (gnathosoma and legs not illustrated); e – subcapitulum, ventral view; f –
palp, left, paraxial view; g – chelicera, right, antiaxial view. Scale bar (μm): a–d – 50; e, g – 20; f – 10.
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band-like, poorly visible. Preanal organ of typical,
goblet-like form. Ovipositor elongated (118 × 45),
blade (49) shorter than length of distal section (beyond
middle fold; 69). Each of the three blades with four

smooth setae, ψ1 ≈ τ1 (28) setiform, ψ2 ≈ τa ≈ τb ≈ τc
(16) thorn-like. Coronal seta not observed.

Legs (Figs 2b–2e). Claw of leg pretarsus sparsely
barbed on dorsal side. Porose area on femora I–IV
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and on trochanters III, IV slightly visible; ventral po-
rose area in basal part of tarsus and distal part of tibia
not observed. Formulas of leg setation and solenidia:
I (1-5-2-4-18) [1-2-2], II (1-5-2-4-15) [1-1-2],
III (2-3-1-3-15) [1-1-0], IV (1-2-2-3-12) [0-1-0]; ho-
mology of setae and solenidia indicated in Table 1.
Famulus of tarsus I short, erect, slightly swollen distal-
ly, inserted between solenidion ω1 and seta ft''. Solen-

idion ω1 on tarsus I, ω1 and ω2 on tarsus II and σ on
genu III bacilliform, ϕ2 on tibia I slightly thickened,
blunt-ended, other solenidia setiform. Solenidion ω2
and seta tc'' on tarsus I connected mediodistally.

R e m a r k s. The new species is morphologically
most similar to Monoschelobates masani Ermilov 2016
from Peru (see Ermilov, Friedrich, 2016) in the small
body size and presence of well-developed exobothrid-

Fig. 2. Monoschelobates paramasani sp. n., adult: a – ventral view (gnathosoma and legs not illustrated); b – leg I, left, antiaxial
view; c – leg II, without tarsus, right, antiaxial view; d – leg III, without tarsus, left, antiaxial view; e – leg IV, right, antiaxial
view. Scale bar (μm): a – 50; b–e – 20.
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ial setae, and in the absence of sublamellar porose ar-
eas. It differs from the latter by the presence of a widely
triangular rostrum (versus rostrum narrowly protrud-
ing), bothridial setae with unilaterally dilated heads
(versus lanceolate) and comparatively shorter interla-
mellar setae.

E t y m o l o g y. The species name paramasani re-
fers to the similarity between the new species and Mo-
noschelobates masani Ermilov 2016.

Genus Multoribates Hammer 1961
Type species: Multoribates chavinensis Hammer 1961.

Multoribates mexicanus Ermilov et OConnor sp. n.
(Figs 3, 4)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and four paratypes
(2♀♀, 2♂♂): Mexico, Jalisco, Ajijic, 20°18′ N 103°17′ W,
phoretic on specimen of Ptichopus angulatus (Cole-
optera, Passalidae), 28 June 1956 (J. Hendrichs)
(BMOC 04-0513-009). The host is in the UNAM col-
lection, and bears the voucher label, “Mites removed
B.M. OConnor #04-0513-009”. Mites were located
on the venter of the abdomen.

The holotype is deposited in the collection of the
Instituto de Biología, Universidad Nacional Autóno-
ma de México (UNAM), Mexico; two paratypes are
deposited in the collection of the University of Mich-
igan Museum of Zoology, Ann Arbor, MI, USA; two
paratypes are deposited in the collection of the Tyu-
men State University Museum of Zoology, Tyumen,
Russia. All specimens are stored in ethanol with a drop
of glycerol.

D i a g n o s i s. Body size: 232–249 × 116–132.
Rostrum pointed. Prolamella and translamella absent.
Rostral, lamellar and interlamellar setae long, seti-
form, barbed; ro longest. Bothridial seta long, clavate,
ciliate. Lateral keel-shaped ridge present. Thirteen
pairs of short, setiform, roughened notogastral setae.
Epimeral and anogenital setae short, setiform, rough-
ened. Leg pretarsus with one claw.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length: 232
(holotype), 232–249 (paratypes); notogaster width:

116 (holotype), 116–132 (paratypes). No difference
between females and males in body size.

Integument. Body color light brown. Body surface
punctate (visible under high magnification in dissect-
ed specimens). Lateral part of prodorsum slightly mi-
crogranulate. Region between lamella and sublamella
slightly striate.

Prodorsum (Figs 3a, 3d). Rostrum pointed. Lamel-
la located dorsolaterally, about half of prodorsum
(measured in lateral view). Sublamella thin, similar to
lamella in length. Sublamellar porose area (6–8)
rounded. Translamella and prolamella absent. Rostral
(32–36), lamellar (24–28) and interlamellar (24–28)
setae setiform, barbed. Bothridial seta (24–28) long,
clavate, rounded apically, shortly ciliate. Exobothridi-
al seta (16) setiform, thin, slightly barbed. Alveolar
vestige of second exobothridial seta and lateral keel-
shaped ridge present. Sejugal porose area elongate
oval, poorly visible. Dorsophragma slightly elongate.

Notogaster (Figs 3a–3d). Anterior notogastral mar-
gin convex medially. Thirteen pairs of notogastral se-
tae (8–10) setiform, thin, roughened. Four pairs of
sacculi with small opening and drop-like chamber.
Distance S1–S1 slightly longer than S2–S2. Opistho-
notal gland opening and lyrifissures ia, im, ip, ih, and
ips distinct. Circumgastric sigillar band visible. Cir-
cumgastric scissure not observed.

Gnathosoma (Figs 3e–3g). Subcapitulum longer
than wide (65–69 × 49–53). Subcapitular seta seti-
form, barbed; h (14–16) and a (14–16) longer and
thicker than m (8–10). Adoral seta (10–12) setiform,
barbed. Palp (45–49) with typical setation 0-2-1-3-
9(+ω). Postpalpal seta (4) spiniform. Chelicera (69–
73) with two setiform, barbed setae, cha (28–32) lon-
ger than chb (16–20). Trägårdh’s organ narrowly tri-
angular.

Epimeral and lateral podosomal regions (Figs 3d, 4a).
Epimeral setal formula 3-1-3-3. Setae setiform,
roughened; 1b, 1c and 3b (14–16) longer than 3c (10–
12) and 1a, 2a, 3a, 4a, 4b, 4c (8–10). Setae 1c inserted
ventrally on pedotectum I. Pedotectum II rounded in
ventral view. Discidium elongate rounded. Cir-

Table 1. Leg setation and solenidia of adult Monoschelobates paramasani sp. n. and Multoribates mexicanus sp. n.

Roman letters refer to normal setae, Greek letters – to solenidia (except ε = famulus). Single prime (') marks setae on the anterior and
double prime ('') – setae on the posterior side of a given leg segment. Parentheses refer to a pair of setae.

Leg Tr Fe Ge Ti Ta

I v' d, (l), bv'', v'' (l), σ (l), (v), ϕ1, ϕ2 (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv), (pl), ε, ω1, ω2

II v' d, (l), bv'', v'' (l), σ (l), (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv), ω1, ω2

III l ', v' d, l ', ev' l ', σ l ', (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv)
IV v' d, ev' d, l ' l ', (v), ϕ ft '', (tc), (p), (u), (a), s, (pv)
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Fig. 3. Multoribates mexicanus sp. n., adult: a – dorsal view (legs not illustrated); b – posterior part of body, lateral view; c – pos-
terior view; d – anterior part of body, lateral view (gnathosoma and legs not illustrated); e – subcapitulum, ventral view; f – palp,
left, paraxial view; g – chelicera, right, antiaxial view. Scale bar (μm): a–d – 50; e, g – 20; f – 10.
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cumpedal carina of medium size, reaching of level of
the discidium.

Anogenital region (Figs 3b–3d, 4a). Four pairs of
genital (6–8), one pair of aggenital (8–10), two pairs
of anal (8–10) and three pairs of adanal (8–10) setae

setiform, roughened. Adanal lyrifissure located close
and parallel to anal plate. Marginal porose areanot ob-
served. Preanal organ of typical, goblet-like form.
Ovipositor elongated (73 × 20), blade (32) shorter
than length of distal section (beyond middle fold; 41).

Fig. 4. Multoribates mexicanus sp. n., adult: a – ventral view (gnathosoma and legs not illustrated); b – leg I, without trochanter,
right, paraxial view; c – leg II, without trochanter and tarsus, right, antiaxial view; d – leg III, without tarsus, right, paraxial view;
e – leg IV, left, paraxial view. Scale bar (μm): a – 50; b–e – 20.
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Each of the three blades with four smooth setae, ψ1 ≈
≈ τ1 (16) setiform, ψ2 ≈ τa ≈ τb ≈ τc (8) thorn-like. Cor-
onal seta not observed.

Legs (Figs 4b–4e). Claw of leg pretarsus sparsely
barbed on dorsal side. Porose area on femora I–IV
and on trochanters III, IV slightly visible; ventral po-
rose area in basal part of tarsus and distal part of tibia
not observed. Formulas of leg setation and solenidia:
I (1-5-2-4-18) [1-2-2], II (1-5-2-4-15) [1-1-2],
III (2-3-1-3-15) [1-1-0], IV (1-2-2-3-12) [0-1-0]; ho-
mology of setae and solenidia indicated in Table 1.
Famulus of tarsus I short, erect, slightly swollen distal-
ly, inserted between solenidia ω1 and seta ω2. Solenid-
ion ω1 on tarsus I, ω1 and ω2 on tarsus II, σ on genu
III, and ϕ on tibia III bacilliform, ϕ2 on tibia I slightly
thickened, blunt-ended, other solenidia setiform. Sol-
enidion ω2 and seta tc'' on tarsus I connected.

R e m a r k s. The new species is morphologically
most similar to Multoribates heterotrichus (Mahunka
1984) from Tanzania (see Mahunka, 1984) in the pres-
ence of clavate bothridial setae and monodactylous
legs, however differs from the latter by the presence of
cilia in bothridial heads (versus barbed), 13 pairs of
short notogastral setae (versus 14 pairs of medium
size) and the pointed rostrum (versus rounded).

E t y m o l o g y. The species name mexicanus refers
to the country of origin, Mexico.

REMARKS

Oribatid mites of the genera Monoschelobates and Mul-
toribates phoretic on animals had not been previously
known. Hence, our findings (Mo. paramasani sp. n. and
Mu. mexicanus sp. n.) are the first records of the use of In-
secta (passalid beetles) by these scheloribatid mites for
phoresy. Neither of the new species have clear morphologi-
cal adaptations for phoresy.
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НОВЫЕ ВИДЫ РОДОВ MONOSCHELOBATES BALOGH ET MAHUNKA 1969 
И MULTORIBATES HAMMER 1961 (ACARI, ORIBATIDA, 

SCHELORIBATIDAE), ФОРЕЗИРУЮЩИХ НА ЖУКАХ-ПАССАЛИДАХ
ИЗ НЕОТРОПИЧЕСКОЙ ОБЛАСТИ
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1Институт экологической и сельскохозяйственной биологии (X-BIO), Тюменский государственный университет, 

Тюмень, 625003 Россия
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*e-mail: ermilovacari@yandex.ru
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Описаны два новых вида панцирных клещей (Oribatida) родов Monoschelobates Balogh et Mahunka
1969 и Multoribates Hammer 1961 (семейство Scheloribatidae), форезирующих на жуках-пассалидах
(Passalidae) Verres longicornis и Ptichopus angulatus из Коста-Рики и Мексики. Monoschelobates parama-
sani sp. n. отличается от Monoschelobates masani Ermilov 2016 широкотреугольным рострумом, одно-
сторонне расширенными ботридиальными щетинками и сравнительно короткими межламелляр-
ными щетинками. Multoribates mexicanus sp. n., в отличие от Multoribates heterotrichus (Mahunka 1984),
имеет реснички на ботридиальных головках, 13 пар коротких нотогастральных щетинок и заострен-
ный рострум.

Ключевые слова: клещи-шелорибатиды, Коста-Рика, Мексика, систематика, морфология, форезия
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Four new species of the genus Oligaphorura, viz. O. mazeii sp. n., O. jiguliensis sp. n., O. imosolica sp. n. and
O. psammophila sp. n., from the forested steppe zone of European Russia are described. Two former species
are characterized by the full number of distal setae on the tibiotarsi, and the furcal remnant with a cuticular
furrow and 1 + 1 posterior setae. Oligaphorura mazeii sp. n. is formally the most similar to O. shifangensis Liu
et al. 2019, the latter species being known from China. These species differ in the type of the labium and the
number of sensilla on the thoracic terga (labium of ABC-type and 022 sensilla on Th.1–3 in O. mazeii sp. n.,
vs AC-type and 011 sensilla in O. shifangensis). Oligaphorura jiguliensis sp. n., can easily be distinguished from
other similar species with ms on Th.3, namely O. changbaiensis Sun et Wu 2012, O. shifangensis, O. uralica
(Khanislamova 1986) and O. mazeii sp. n., by the absence of pso on Th.1. Oligaphorura imosolica sp. n., which
prefers lower soil horizons, has only 9 distal setae on the tibiotarsi, the furcal remnant is a finely granulated
area without cuticular furrow, and with 1 + 1 posterior setae. It is readily comparable with O. differens (Bag-
nall 1949), but is characterized by a different pattern of dorsal sensilla (poorly-developed sensilla expressed
as 10/011/0001(0)1(0)0 in the new species, vs 2/011/22211 well-marked sensilla in O. differens). Oligaphorura
psammophila sp. n. has 11 distal setae on the tibiotarsi, and the furcal remnant with a cuticular furrow
and 2 + 2 posterior setae. It is very similar to O. tuvinica Potapov et Stebaeva 1997, but shows a different num-
ber of subcoxal pso (111 pso in the new species, vs 333 in O. tuvinica). A division of the genus into seven groups
that combine species with higher rates of morphological similarity is proposed. A key to all 14 congeners
known from the region under study is given.

Keywords: Taxonomy, Oligaphorurini, European part of Russia, forested steppe zone, key
DOI: 10.31857/S0044513421040139

The fauna of the genus Oligaphorura of the forested
steppe zone of Eurasia has been most fully studied in
Ukraine (Weiner, Kaprus’, 2014) and the Asian part of
Russia (Khanislamova, 1986, Potapov, Stebaeva,
1997; Weiner, Kaprus’, 2014). Our long-term environ-
mental studies on monitoring the soil animal commu-
nities in the forested steppe zone have been carried out

in two regions of the European part of Russia, namely
the Penza and Samara regions. Previously (Shveenko-
va, 2010, 2010a), only two Oligaphorura species were
known for that area, i.e. the widespread O. absoloni
(Börner 1901) and O. uralica (Khanislamova 1986),
the latter species described from the southern Urals
(Bashkiria). Recently, two more species of the genus,
O. humicola Shvejonkova et Potapov 2012 and O. sto-
jkoae (Shvejonkova et Potapov 2012), have been dis-
covered in the chernozem soils of the same regions.
This paper provides descriptions of further four new
congeners, namely O. jiguliensis sp. n., O. imosolica sp. n.,
O. psammophila sp. n. and O. mazeii sp. n.

MORPHOLOGICAL REMARKS
Two main types of furcal remnant can be distin-

guished within the genus Oligaphorura Bagnall 1949.

Abbreviations. Abd.1–6, abdominal segments; A–E, labial papillae; 
A-, T-, B-, C-setae and seta M, tibiotarsal setae according to De-
harveng (1983); a-, b-, c-setae, setae on anal valves (Yoshii,
1996); ABC-, ABD-, AC-type, types of labium (Fjellberg, 1999);
A-, D-, H-, S-type, types of furcal remnant (see below); a-, m-, p-
setae, setae of anterior, medial, and posterior rows on terga;
Ant.1–4, antennal segments; AO, antennal organ on Ant.3; ms,
microsensillum(a); or, organite on antennal tip; PAO, postanten-
nal organ; pso, pseudocellus(i); psx, parapseudocellus(i); S, lan-
ceolate sensorial seta; Sc, subcoxa; Th.1–3, thoracic segments;
Ti, tibiotarsus(i); VT, ventral tube. MSPU, Zoology and Ecology
Department of Moscow State Pedagogical University.

УДК 595.713:591.9(211)
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The first consists of a cuticular fold of various sizes, lo-
cated ventrally in the central part of Abd.4. In the sec-
ond, more reduced type, the furca is completely ab-
sent and only a field with fine integument granulations
remains in its place. Apart from this, there are also two
types of chaetotaxy in the so-called manubrial region,
i.e. the area located between the furcal remnant and
the medial pore on the Abd.4 sternum. The former,
more complete variant can be interpreted either as the
presence of 2 + 2 axial (dental) setae in two rows to-
gether with two posterior rows of manubrial setae
(Weiner, 1996) or as 1 + 1 dental setae and three pos-
terior rows of manubrial setae (Paśnik, Weiner, 2017).
In the second type, one of these setal rows was abort-
ed, this to be interpreted either as the conservation of
1 + 1 axial (dental) setae with two manubrial posterior
rows of setae (Weiner, 1996) or as the complete ab-
sence of dental setae while maintaining three rows of
manubrial setae (Paśnik, Weiner, 2017). These two
chaetotaxic patterns and two types of furcal remnants
appear to be independent in their evolution and their
combinations lead to the existence of four types of fur-
cal areas within the genus:

• type-S, or “schoetti”-type: a combination of the
first type of furcal remnant and the first type of chae-
totaxic pattern;

• type-A, or “absoloni”-type: a combination of the
first type of furcal remnant together with the second
type of chaetotaxic pattern;

• type-H, or “humicola”-type: a combination of
the second type of furcal remnant and the first chaeto-
taxic pattern;

• type-D, or “differens”-type: a combination of the
second type of furcal remnant and the second chaeto-
taxic pattern.

SUBDIVISION OF THE GENUS
Recently (Weiner, 1996; Weiner, Kaprus’, 2014),

five different genera have been identified within the
tribe Oligaphorurini: Archaphorura Bagnall 1949, Oli-
gaphorura Bagnall 1949, Micraphorura Bagnall 1949,
Dimorphaphorura Bagnall 1949, and Chribellphorura
Weiner 1996. This division was proposed by Bagnall
(1949) and over recent decades has been mainly based

on such a non-adaptive character as the degree of furca
reduction, which is non-functional even in its maxi-
mum development in the subfamily, while the inde-
pendence of some of these genera has repeatedly been
doubted (Christiansen, Bellinger, 1980; Fjellberg,
1987; Shvejonkova, Potapov, 2012; Babenko, Fjell-
berg, 2015). Recently a formal phylogenetic analysis of
the tribe Oligaphorurini was performed and all genera
of the tribe except Chribellphorura have been merged
(Paśnik, Weiner, 2017) into one genus Oligaphorura,
which includes at least 60 known species (Bellinger
et al., 1996–2020), with this number constantly in-
creasing (Liu et al., 2019; Sun et al., 2019). The taxon-
omy of Oligaphorurini is based on a combination of a
limited number of morphological characters; with
neither key nor unique features (autapomorphies)
known which would allow us to reliably distinguish
closely related lineages within the genus. There are
several general or regional identification keys (e.g.,
Fjellberg, 1987; Babenko, Fjellberg, 2015; Paśnik,
Weiner, 2017; Sun et al., 2019), all greatly facilitating
an assessment of this diversity. For the same purpose,
we propose a division of the genus into a number of
groups that combine species with higher rates of mor-
phological similarity. The main diagnostic characters
of these species-groups are given in the Table 1.

• The “absoloni”-group (Holarctic): O. absoloni
(Börner 1901), O. kurtshevae Martynova 19811, O. pi-
eninensis (Weiner 1988), O. uralica (Khanislamova
1986), O. changbaiensis Sun et Wu 2012, O. gamae
(Buşmachiu et Weiner 2013), O. shifangensis Liu et al.
2019, O. mazeii sp. n., O. jiguliensis sp. n.

• The “alnus”-group (eastern Palaearctic): O. al-
nus (Fjellberg 1987), O. jingyueensis (Sun et Wu 2012),
O. sanjiangensis (Sun et Wu 2012), O. inya (Weiner et
Kaprus’ 2014), O. sibirica (Weiner et Kaprus’ 2014),
O. pseudoinya (Weiner et Kaprus’ 2014), O. wanglan-
gensis Sun et Xie 2019.

• The “groenlandica”-group (Holarctic): O. groen-
landica (Tullberg 1877), O. schoetti (Lie-Pettersen
1896), O. tottabetsuensis (Yosii 1972), O. ursi Fjellberg
1984, O. aborigensis (Fjellberg 1987), O. interrupta

1 The position of this species within the “absoloni”-group was
confirmed by our study of the type specimens.

Table 1. Main diagnostic characters of the species-groups within the genus Oligaphorura

Species-group Number of pso at antennal base Anal spines Number of distal setae on tibiotarsi Type of furcal area

“absoloni” 3 + 3 + 11 A
“alnus” 3 + 3 + 11 D
“groenlandica” 3 + 3 + 11 S or H
“differens” 3 + 3 + 9 D
“daii” 3 + 3 +/– 5–8 D
“montana” 4 + 4 + 11 S
“marcuzzii” 4 + 4 – 6–11 S or H
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(Fjellberg 1987), O. nataliae (Fjellberg 1987), O. nuda
(Fjellberg 1987), O. pingicola (Fjellberg 1987), O. re-
versa (Fjellberg 1987), O. judithae (Weiner 1994),
O. linderae (Weiner 1994), O. koreana (Weiner 1994),
O. tuvinica Potapov et Stebaeva 1997, O. sabulosa
Babenko 2007, O. judithnajtae Weiner et Paśnik 2017,
O. psammophila sp. n.

• The “differens”-group (mainly Europe, except
for O. sophyae): O. differens (Bagnall 1949), O. raxensis
(Gisin 1961), O. pseudoraxensis (Nosek et Christian
1983), O. hackeri (Christian 1986), O. melittae (Chris-
tian 1993), O. irinae (Thibaud et Taraschuk 1997),
O. eremia (Kaprus’ et al. 2002), O. olenae (Weiner et
Kaprus’ 2014), O. sophyae (Weiner et Kaprus’ 2014),
O. caucasica (Weiner et Kaprus’ 2014), O. imosolica sp. n.

• The “daii”-group (Europe): O. daii (Pomorski
et al. 1998), O. chatyrdagi (Kaprus‘ et al. 2002), O. ste-
posa (Kaprus’ et al. 2002), O. stojkoae (Shvejonkova et
Potapov 2012).

• The “montana”-group (eastern Palaearctic):
O. montana Weiner 1994, O. pseudomontana Sun et
Wu 2012, O. chankaensis Sun et Wu 2012, O. ussurica
Shveenkova et Babenko 2019, O. kedroviensis Shveen-
kova et Sun 2019.

• The “marcuzzii”-group (mainly Europe, except
for O. ambigua): O. marcuzzii Cassagnau 1968, O. hu-
micola Shvejonkova et Potapov 2012, O. kremenitsai
Shvejonkova et Potapov 2012, O. ambigua Babenko et
Fjellberg 2015.

Because these groups are entirely based on external
morphology, naturally some species can be included
into a particular group not because of true generic re-
lations, but only because of convergent similarities.
Only for some local groups, such as, for example, the
“montana” and the “marcuzzii” groups, some genetic
proximity may be suggested. The remaining groups are
most likely artificial and include both related and non-
related forms.

Seven known species, namely O. multiperforata
(Gruia 1973), O. gela (Christiansen et Bellinger 1980),
O. palissai (Yosii 1971), O. quadrituberculata (Börner
1901), O. alavensis (Simón-Benito et al. 1994), O. ser-
ratotuberculata (Stach 1933) and O. duocellata Baben-
ko et Fjellberg 2015, could not be included into any
group. For the first five species, we simply do not have
the necessary information, since some key features are
omitted from the original descriptions. Oligaphorura
serratotuberculata is probably a group of related forms,
as can be seen from differing descriptions (Stach,
1933; Pomorski, 1998; Fjellberg, 1998; Weiner, 1996;
Shvejonkova, Potapov, 2012). Because O. duocellata
occupies an isolated position, it may well be assigned
in future to a separate group together with a similar,
yet undescribed species from Yakutia.

SPECIES DESCRIPTIONS
Oligaphorura mazeii Shveenkova et Babenko sp. n.

(Figs 1, 1–6)
D i a g n o s i s. Body cylindrical. Dorsal sensilla on

body well-marked. Anal spines relatively long (width :
length as 1 : 4), set on tiny papillae. AO with 5 papillae,
PAO slightly larger than nearest pso, with 3–4 lobes.
Labium of ABC-type. Both Th.2–3 with lateral ms.
Tibiotarsal chaetotaxy most complete of genus, distal
whorls (A + T) of each Ti with 11 setae. Number
of pso: 32/133/33343 (dorsal), 11/000/0000 (ven-
tral), 111 (subcoxal). Number of ventral psx:
0/000/12(1)1(2)100+1m. A-type of furcal remnant.
Abd.5 often with unpaired seta p0.

T y p e  m a t e r i a l. Holotype, ♀ on slide, Europe-
an part of Russia, Middle Volga River Basin, Penza
Region, “Privolzhskaya Lesostep” State Nature Re-
serve, upper reaches of Sura River, Ulmus laevis ripar-
ian deciduous forest [53.3169° N, 46.8866° E], soil (0–
10 cm), 30.09.2014, leg. Yu. Shveenkova.

Paratypes: 1 ♂, 1 ♀, 6.08.2014, ibid., 2 ♀♀, 1 ♂,
29.05.2006, same Nature Reserve, middle reaches of
Kadada River, near settl. Shatkino, oak (Quercus ro-
bur) forest [52.9229° N, 46.2752° E], soil (0–10 cm),
2 ♂♂, 23.05.2006, same Nature Reserve, middle
reaches of Kadada River, near settl. Krasnoe Pole, oak
(Quercus robur) forest [52.8169° N, 46.3929° E], soil
(0–10 cm), 1 ♀, 4.10.2016, ibid., but pine (Pinus sylves-
tris) forest [52.8240° N, 46.3519° E], soil (0–10 cm),
5 ♀♀, 7 ♂♂, 2.06.2016, ibid., but meadow with Cal-
amagrostis epigejos [52.8130° N, 46.3527° E], soil (40–
50 cm). The types are kept in the collection of MSPU.

D e s c r i p t i o n. Size 0.52–0.62 mm, holotype
0.615 mm. Colour white in alcohol. Body cylindrical.
Granulation regular, slightly coarser around dorsal pso
(10–12 granules) located both on head and Abd.4–5
(Fig. 1, 1).

Number of pso: 32/133/33343 (dorsal) and
11/000/0000 (ventral) (Fig. 1, 1, 4, 5). Ventral psx
poorly expressed, sometimes not visible, its number as
0/000/12(1)1(2)100+1m (Fig. 1, 5). Each upper Sc of
legs 1–3 with 1 pso and 1 psx.

Antennae slightly shorter than head. Ant.4 with
three slightly thickened S-setae, subapical organite
present, microsensillum located in proximal row of se-
tae (Fig. 1, 2). AO on Ant.3 consisting of 5 papillae,
5 guard setae, 2 sensory rods, 2 granulated clubs (ex-
ternal one larger) and lateral ms. Antennal area not
marked. Ant.1–2 with 8 and 14 setae, respectively. PAO
located laterally in cuticular furrow, with 4(3) lobes,
slightly larger than nearest pso. Maxilla unmodified.
Maxillary palp simple with 1 basal seta and 2 sublo-
bals. Labrum with 4/342 setae. Labium with 10 guards
(6 long and 4 spiniform), 6 proximal, 4 basomedian
and 5 basolateral setae, terminal sensilla of papillae A,
B and C thickened, sensillum on papilla C slightly
thinner than others (labium of ABC type) (Fig. 1, 3).
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Fig. 1. Oligaphorura mazeii sp. n.: 1 – dorsal chaetotaxy; 2 – antenna, different views; 3 – labial palp (guards not shown); 4 –
ventral chaetotaxy of head; 5 – ventral chaetotaxy of abdomen; 6 – tip of leg 3. Scales (mm): 1–6 – 0.05.
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Dorsal setae poorly differentiated into macro- and
microsetae, symmetrical in general (Fig. 1, 1). S-setae
well marked and distributed as follows: 2/022/222111
(dorsally), 2/000/0001(0)1(0)0 (ventrally) and 0, 1, 1
on lower Sc of legs 1–3. Head with axial unpaired seta a0
and without a0', d0 absent as usual for genus. Setae p1
on head usually at level with p2. Th.1 with 7 + 7 dorsal
setae. Lateral ms present on both Th.2–3. Terga of
Th.2–Abd.3 with 3–4 pairs of axial setae. Abd.4 with
unpaired seta m0. Abd.5 with unpaired seta p0 often
present. On Abd.6 setae a0 and a1 approximately the
same size, setae a2 and p0 slightly longer than a0. Tho-
racic sterna with 0-1-1 setae on each side of ventral
line. Ventral chaetotaxy of abdomen as in Fig. 1, 4–5.

Upper subcoxae of legs 1–3 with 4(3), 5(4), 5(4)
setae, respectively. Tibiotarsal chaetotaxy most com-
plete of genus with 20–20–19 setae, respectively: dis-
tal whorls (T + A) with 11 setae, 7 B-setae (B7 absent
only on Ti 3), one seta of C-whorl and unpaired seta
M. Unguis without inner or lateral teeth, unguiculus
narrow with narrow basal lamella, about 0.7 times as
long as inner edge of unguis (Fig. 1, 6). VT with 7 + 7
proximal and 2+2 setae at base. Furcal remnant of A-
type. Each of lateral anal valves with a0, 2a1 setae, un-
paired valve with a0, 2b1, 2b2 and 5 setae in c-row (b0
and a1 absent). Anal spines relatively long (width:
length as 1:4), set on tiny papillae.

A f f i n i t i e s. Oligaphorura mazeii sp. n. belongs to
the “absoloni”-group, being characterized by the
presence of 11 distal setae on the tibiotarsi and the fur-
cal remnant being of A-type. Three species of the
group, viz. O. absoloni, O. gamae and O. pieninensis,
differ clearly from O. mazeii sp. n. by such a sound
character as the absence of ms from Th.3. Two other
congeners of the same species-group, O. uralica and
O. changbaiensis, have more pso on Abd.1–5 (44454).
Oligaphorura kurtshevae can be distinguished by an
uncommon (triangular) arrangement of pso on the
posterior part of the head.

Formally, O. mazeii sp. n. seems to be especially
similar to O. shifangensis, the latter species from Chi-
na, as both show identical pseudocellar formulae (dor-
sal, ventral and subcoxal), the same type of the furcal
area, and ms present on both Th.2–3. However, the
new species is distinctly smaller (0.52–0.62 mm, vs
1.1–1.6 mm in O. shifangensis) and has a different type
of labium (ABC, vs AC in O. shifangensis). There are al-
so several stable chaetotaxic differences between these
species, for instance, the number of setae in the baso-
lateral part of the labium (5 + 5 in O. mazeii sp. n., vs
6 + 6 in O. shifangensis) and on Th.1 (7 + 7 setae in
O. mazeii sp. n., vs 8–9 + 8–9 in O. shifangensis).
Apart from this, the new species differs by the number
of sensilla on the thorax (022 in O. mazeii sp. n., vs 011
in O. shifangensis) and the usual presence of unpaired
seta p0 on Abd.5 (absent from O. shifangensis).

D i s t r i b u t i o n  a n d  e c o l o g y. The species
was registered in three separated parts of the “Privolz-
hskaya Lesostep” Nature Reserve, namely, in the up-
per reaches of Sura River (so called “Verkhnesursky”
cluster) and in two different areas of the middle reach-
es of Kadada River (clusters “Kuncherovsky” and
“Borok”). O. mazeii sp. n. inhabits various types of
biotopes including forests, steppes and floodplains,
everywhere clearly preferring sandy soils.

E t y m o l o g y. The species is named after proto-
zoologist Yuri Mazei, whose earlier scientific career
was associated with the Penza State University. Under
his initial direction, studies on soil microfauna in the
“Privolzhskaya Lesostep” Nature Reserve were started.

Oligaphorura jiguliensis Shveenkova et Babenko sp. n. 
(Figs 2, 1–7)

D i a g n o s i s. Body cylindrical. Dorsal sensilla on
body poorly marked, long and thin. Anal spines rela-
tively long (width : length as 1 : 5), without papillae.
AO with 5 papillae, PAO about as long as nearest pso,
with 3–4 lobes. AC-type of labium. Both Th.2–3 with
lateral ms. Each tibiotarsi with 11 distal setae. Number
of pso: 32/033/33343 (dorsal), 11/000/0000 (ventral),
111 (subcoxal). Ventral psx not visible. A-type of furcal
remnant. Abd.5 often with unpaired seta p0.

T y p e  m a t e r i a l. Holotype, ♀ on slide, Europe-
an part of Russia, Middle Volga River Basin, Samara
Region, “Samarskaya Luka” National Park, calcare-
ous stone-pit, maple and birch forest [53.4059° N,
50.0794° E], soil, 02.05.2011, leg. Yu. Shveenkova.

Paratypes: ♀, ♂ and 1 juv., same location as holo-
type. Types are kept in the collection of the MSPU.

D e s c r i p t i o n. Size 0.66–0.84 mm, holotype
0.725 mm. Colour white in alcohol. Body cylindrical.
Granulation regular (Fig. 2, 1).

Number of pso: 32/033/33343 (dorsally) and
11/000/0000 (ventrally) (Fig. 2, 1, 4, 5). Each upper Sc
of legs 1–3 with 1 pso. Ventral psx not visible.

Antennae slightly shorter than head. Ant. 4 with
two poorly thickened S-setae, or present, ms located in
proximal row of setae (Fig. 2, 2). AO on Ant.3 consist-
ing of 5 papillae, 5 guard setae, 2 sensory rods, 2 gran-
ulated clubs (external one larger) and lateral ms. An-
tennal area not marked. Ant.1–2 with 8 and 15 setae,
respectively. PAO located laterally in cuticular furrow,
with 4(3) lobes, about as long as nearest pso. Maxilla
unmodified. Maxillary palp simple with 1 basal seta
and 2 sublobals. Labrum with 4/342 setae. Labium
with 10 guards (6 long, 4 spiniform), 6 proximal, 4 ba-
somedian and 5 basolateral setae, terminal sensilla of
papillae A and C thickened (labium of AC type)
(Fig. 2, 3).

Dorsal setae poorly differentiated into macro- and
microsetae, symmetrical in general (Fig. 2, 1). S-setae
poorly marked, long and thin and distributed as fol-
lows: 2/011/222(1)110 (dorsally), 2/000/00000 (ven-
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Fig. 2. Oligaphorura jiguliensis sp. n.: 1 – dorsal chaetotaxy; 2 – antenna, different views; 3 – labial palp; 4 – ventral chaetotaxy
of head; 5 – ventral chaetotaxy of abdomen; 6 – furcal area; 7 – tip of leg 3. Scales (mm): 1, 4, 5 – 0.1; 2, 3, 6, 7 – 0.05.
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trally) and 0, 0, 1 on lower Sc. Head with axial un-
paired setae a0 and without a0', d0 absent as usual for
genus. Setae p1 on head usually at level with p2. Th.1
with only 5+5 dorsal setae. Lateral ms present on both
Th.1–2. Terga of Th.2–Abd.3 with 3–4 pairs of axial
setae. Abd.4 with paired setae m1 or with unpaired seta
m0. Unpaired seta p0 on Abd.5 often present (its local-
ization variable – in holotype and some paratypes it
moved forward to m0-position). On Abd.6 seta a0
slightly shorter than p0 but longer than a1, setae a2
more than twice the length of a1. Thoracic sterna with
0-1-1 setae on each side of ventral line. Ventral chae-
totaxy of abdomen as in Fig. 2, 4, 5, 6.

Upper subcoxae of legs 1–3 with 3, 5, 5 setae, re-
spectively. Tibiotarsal chaetotaxy most complete of
genus with 20–20–19 setae, respectively: distal whorl
(T + A) with 11 setae, 7 B-setae (B7 absent only on Ti 3),
unpaired seta M and one seta of C-whorl. Unguis
without inner or lateral teeth, unguiculus narrow with
weak basal lamella, about 0.8 times as long as inner
edge of unguis (Fig. 2, 7). VT with 7 + 7 proximal setae
and 2 + 2 at its base. Furcal remnant of A-type (Fig. 2,
5, 6). Each of lateral anal valves with a0, 2a1 setae, up-
per valve with a0, 2b1, 2b2 and 5 setae in c-row (b0 and
a1 absent). Anal spines thin and long, (width: length as
1 : 5) without papillae.

A f f i n i t i e s. O. jiguliensis sp. n. belongs to the
“absoloni”-group (see above), being characterized by
11 distal setae on the tibiotarsi and the furcal remnant
of A-type. Three species of this group, i.e. O. absoloni,
O. gamae and O. pieninensis, differ clearly by the ab-
sence of lateral ms on Th.3. Oligaphorura kurtshevae is
characterized by an uncommon triangular arrange-
ment of pso in the posterior part of the head. Oliga-
phorura jiguliensis sp. n. can easily be distinguished
from others species of the “absoloni”-group, namely
O. changbaiensis, O. shifangensis, O. uralica and
O. mazeii sp. n., by the absence of pso on Th.1.

D i s t r i b u t i o n  a n d  e c o l o g y. The new spe-
cies is only known from the type locality where it was
found in a maple-birch forest at the foot of rocks.

E t y m o l o g y. The species is named after the
Zhiguli (Jiguli in Latin transliteration) Hills of “Sa-
marskaya Luka” National Park.

Oligaphorura imosolica Shveenkova et Babenko sp. n. 
(Figs 3, 1–6)

D i a g n o s i s. Body cylindrical. Dorsal sensilla
short, poorly marked. Anal spines relatively short
(width : length as 1 : 3), set on tiny papillae. AO with
5 papillae, PAO slightly larger than nearest pso, with
3–4 lobes. Labium: ABC-type. Both Th.2–3 with lat-
eral ms. Number of pso: 32/133/33343 (dorsal),
11/000/0000 (ventral). Number of ventral psx:
0/000/111100+1m. Upper Sc of legs 1–3 with 111 pso

and 1(?2)22 psx, respectively. Distal whorl of each Ti
with 9 setae. Furcal remnant: D-type.

T y p e  m a t e r i a l. Holotype, ♀ on slide, Europe-
an part of Russia, Middle Volga River Basin, Penza
Region, “Privolzhskaya Lesostep” State Nature Re-
serve, right bank of Khoper River, Padus avium forest
[52.8340° N, 44.4228° E], soil (50–60 cm),
24.07.2015, leg. Yu. Shveenkova.

Paratypes: 1 ♂, same data as holotype, 8 ♀♀, 2 ♂♂,
1 juv., same Nature Reserve, upper reaches of
Khoper River, meadow with Calamagrostis epigejos
[52.9967° N, 44.3295° E], soil (40–50 cm),
05.06.2009, 3 ♀♀, 6 ♂♂ and 1 juv., European part of
Russia, Middle Volga River Basin, Samara Region,
“Samarskaya Luka” National Park, calcareous stone-
pit, maple forest [53.4059° N, 50.0794° E], soil,
02.05.2011. Types are kept in the collection of the De-
partment of Zoology & Ecology, Moscow State Peda-
gogical University.

D e s c r i p t i o n. Size 0.58–0.73 mm, holotype
0.687 mm. Colour white in alcohol. Body cylindrical.
Granulation regular, coarser on Abd.6 (8–10 granules)
and around dorsal pso located on head and medial
parts of terga (Fig. 3, 1).

Number of pso: 32/133/33343 (dorsal) and
11/000/0000 (ventral) (Fig. 3, 1, 4, 5). Number of ven-
tral psx: 0/000/111100+1m, on Abd.1 psx located in lat-
eral position (Fig. 3, 5). Upper Sc of legs 1–3 with 111
pso and 1(?2)22 psx, respectively.

Antennae slightly shorter than head. Ant.4 with two
slightly thickened S-setae, or present, microsensillum
located in proximal row of setae (Fig. 3, 2). AO on
Ant.3 consisting of 5 papillae, 5 guard setae, 2 sensory
rods, 2 granulated clubs (external one larger) and lat-
eral ms. Antennal area slightly marked with uniform
granulation. Ant.1–2 with 8 and 13 setae, respectively.
PAO located laterally in cuticular furrow, with 4(3)
lobes, slightly larger than nearest pso. Maxilla unmod-
ified. Maxillary palp simple with one basal seta and
2 sublobals. Labrum with 4/342 setae. Labium with
10 guards (6 long, 4 spiniform), 6 proximal, 4 basome-
dian and 5 basolateral setae, terminal sensilla of papil-
lae A, B and C thickened, the latter slightly thinner
than others (labium of ABC type) (Fig. 3, 3).

Dorsal setae poorly differentiated into macro- and
microsetae, symmetrical in general (Fig. 3, 1). S-setae
short, poorly marked and distributed as follows:
10/011/0001(0)1(0)0 (dorsally), 2/000/000000 (ven-
trally) and not developed on lower Sc. Head with axial
unpaired setae a0 and without a0', d0 absent as usual for
genus. Setae p1 on head usually in front of p2. Th.1 with
6–7 + 6–7 dorsal setae. Lateral ms present on both
Th.2–3. Terga of Th.2–Abd.3 with 3–4 pairs of axial
setae. Abd.4 with unpaired seta m0. On Abd.6 setae a0,
a2, p0 of approximately equal size, setae a1 as long as
1/2 of p0. Thoracic sterna with 0-1-1 setae on each
side. Ventral chaetotaxy of abdomen as in Fig. 3, 4, 5.
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Fig. 3. Oligaphorura imosolica sp. n.: 1 – dorsal chaetotaxy; 2 – antenna, different views; 3 – labial palp; 4 – ventral chaetotaxy
of head; 5 – ventral chaetotaxy of abdomen; 6 – tip of leg 3. Scales (mm): 1, 4, 5 – 0.1; 2, 3, 6 – 0.05.
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Upper subcoxae of legs 1–3 with 3, 3(4), 3 setae,
respectively. Tibiotarsal chaetotaxy with 18–18–17 se-
tae, respectively: distal whorl (T + A) with 9 setae (se-
tae T2 and T3 absent), 7 B-setae (B7 absent only on Ti 3),
unpaired seta M and one seta of C-whorl. Unguis
without inner or lateral teeth, unguiculus narrow with
weak basal lamella, about 0.6 times as long as inner
edge of unguis (Fig. 3, 6). VT with 6 + 6 proximal and
2 + 2 setae at its base. Furcal remnant of D-type. Each
of lateral anal valves with a0, 2a1 setae, upper valve
with a0, 2b1, 2b2 and 5 setae in c-row (b0 and a1 absent).
Anal spines relatively short, (width: length as 1 : 3) set
on tiny papillae.

A f f i n i t i e s. Due to only 9 distal setae on the ti-
biotarsi and the D-type of furcal remnant, O. imosolica
sp. n. can be assigned to the “differens”-group. It is in-
deed very similar to O. differens, although can easily be
distinguished by the different expression of dorsal sen-
silla, which are more numerous (2/011/22211, vs
10/011/0001(0)1(0)0 in O. imosolica sp. n.) and clearly
visible only in O. differens. There are also a number of
tiny, but rather stable characters that can be used for
these species’ separation. Among them, the number of
ventral and subcoxal psx (0/000/111100+1m and
1(?2)22 in O. imosolica sp. n., vs only 1+1 ventral psx
on Abd.4 in O. differens) and the number of setae on
the upper subcoxae (33(4)3 in O. imosolica sp. n., vs
445 in O. differens) and VT (6 + 6 in O. imosolica sp. n.,
vs 5 + 5 in O. differens). Apart from this, the new spe-
cies is smaller (0.58–0.73 mm, vs 0.83–0.98).

Three other species of the “differens”-group,
namely O. caucasica, O. eremia and O. hackeri, differ
clearly from the new species in the absence of ms on
Th.3. Both O. raxensis and O. melittae are character-
ized by the absence of pso from Th.1.

Further four species of the “differens”-group,
O. irinae, O. olenae, O. sophyae and O. pseudoraxensis,
have the same number of dorsal pso as O. imosolica sp.
n. Contrary to O. imosolica sp. n., two former have pso
on the abdominal sterna (0001 in O. irinae and 1111 in
O. olenae), O. sophyae has only four papillae in AO,
while O. pseudoraxensis is characterized by thin anal
spines.

D i s t r i b u t i o n  a n d  e c o l o g y. Oligaphorura
imosolica sp. n. clearly prefers lower soil horizons in
both forest and steppe biotopes and, apparently, is
widespread in the region under study. It was found on
territories of both “Samarskaya Luka” National Park
and “Privolzhskaya Lesostep” State Nature Reserve.
In the latter, it was registered in two separate areas in
the Khoper River basin, namely, in “Ostrovtsovsky”
and “Poperechensky” clusters.

Previous records of O. irinae in the broadleaved
forests of Russia (Chernov et al., 2010; Shveenkova,
2010a) belong to O. imosolica sp. n.

E t y m o l o g y. The species is named after its bio-
logical preferences, “imo solo” Lat., meaning the
lower, deeper soil horizons.

Oligaphorura psammophila Shveenkova et Babenko sp. n. 
(Figs 4, 1–6)

D i a g n o s i s. Body cylindrical. Dorsal sensilla
short, well-marked. Anal spines relatively short
(width: length as 1 : 3), set on tiny papillae. AO with
5 papillae, PAO slightly larger than nearest pso, with
3–4 lobes. Labium: ABC-type. Tibiotarsi with 11 dis-
tal setae. Lateral ms present only on Th.2. Number of
pso: 32/133/33343 (dorsal), 11/000/0000 (ventral).
Number of ventral psx: 0/000/111100. Upper Sc of legs
1–3 with 111 pso and 111 psx, respectively. Furcal rem-
nant: S-type.

T y p e  m a t e r i a l. Holotype, ♂ on slide, Europe-
an part of Russia, Middle Volga River Basin, Penza
Region, “Privolzhskaya Lesostep” State Nature Re-
serve, middle reaches of Kadada River, pine forest on
slope [52.8213° N, 46.3465° E], soil (0–10 cm),
04.10.2018, leg. Yu. Shveenkova.

Paratypes: 1 ♂, 3 ♀, same data as holotype, 2 ♂♂,
4 ♀♀, same data as holotype, but aspen forest
[52.8189° N, 46.3607° E], 04.05.2009, 2 ♂♂ (prema-
ture), same locality, but 10.10.2009. Types are kept in
the collection of the Department of Zoology & Ecol-
ogy, Moscow State Pedagogical University.

D e s c r i p t i o n. Size 0.60–0.70 mm, holotype
0.626 mm. Colour white in alcohol. Body cylindrical.
Granulation regular, slightly coarser around dorsal pso
(10–12 granules) located on head and central part of
body (Fig. 4, 1).

Number of pso: 32/133/33343 (dorsal) and
11/000/0000 (ventral) (Fig. 4, 1, 4, 5). Ventral psx
sometimes poorly expressed, its number as
0/000/111100, on Abd.1 psx located in lateral position
(Fig. 4, 5). Each upper Sc of legs 1–3 with 1 pso and 1
psx, respectively.

Antennae slightly shorter than head. Ant.4 with two
slightly thickened S-setae, or present, microsensillum
located in proximal row of setae (Fig. 4, 2). AO on
Ant.3 consisting of 5 papillae, 5 guard setae, 2 sensory
rods, 2 granulated clubs (external one larger) and lat-
eral ms (Fig. 4, 2). Ant.1–2 with 8 and 14 setae, respec-
tively. Antennal area not marked. PAO located laterally
in cuticular furrow, with 4(3) lobes, slightly larger than
nearest pso. Maxilla unmodified. Maxillary palp sim-
ple with 1 basal seta and 2 sublobals. Labrum with
4/342 setae. Labium with 10 guards (6 long, 4 spini-
form), 6 proximal, 4 basomedian and 5 basolateral se-
tae, terminal sensilla of papillae A, B and C thickened
(labium of ABC type) (Fig. 4, 3).

Dorsal setae poorly differentiated into macro- and
microsetae, more or less symmetrical (Fig. 4, 1). S-se-
tae well marked and distributed as follows:
2/011/222111 (dorsally), 2/000/000000 (ventrally) and
0, 0, 1 on lower Sc. Head with axial unpaired setae a0
and without a0', d0 absent as usual for genus. Setae p1
on head usually at level with p2. Th.1 with 7 + 7 dorsal
setae. Lateral ms present only on Th.2, absent on Th.3.
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Fig. 4. Oligaphorura psammophila sp. n.: 1 – dorsal chaetotaxy; 2 – antenna, different views; 3 – labial palp; 4 – ventral chaetotaxy
of head; 5 – ventral chaetotaxy of abdomen; 6 – tip of leg 3. Scales (mm): 1, 4, 5 – 0.1; 2, 3, 6 – 0.05.
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Terga of Th.2–Abd.3 with 3–4 pairs of axial setae.
Abd.4 usually with unpaired seta m0. On Abd.6 setae a0,
a2, p0 of approximately equal size, and setae a1 as long
as 1/2 of p0. Thoracic sterna with 0-1-1 setae on each
side. Ventral chaetotaxy of abdomen as in Fig. 4, 4, 5.

Upper subcoxae of legs 1–3 with 4, 5(6), 5 setae,
respectively. Tibiotarsal chaetotaxy most complete of
genus with 20–20–19 setae, respectively: distal whorl
(T + A) with 11 setae, 7 B-setae (B7 absent on Ti 3),
unpaired seta M and one seta of C-whorl. Unguis
without inner or lateral teeth, unguiculus narrow with
weak basal lamella, about 0.7 times as long as inner
edge of unguis (Fig. 4, 6). VT with 7 + 7 proximal and
2+2 setae at base. Furcal remnant of S-type. Each of
lateral anal valves with a0, 2a1 setae, upper valve with
a0, 2b1, 2b2 and 5 setae in c-row (b0 and a1 absent).
Anal spines short (width: length as 1 : 3), set on tiny
papillae.

A f f i n i t i e s. O. psammophila sp. n. is a member
of the “groenlandica”-group, having 11 distal setae on
the tibiotarsi and the S-type of furcal remnant. Among
the known species of this group, it shares the absence
of ms from Th.3 only with O. ursi, O. nataliae, O. tuvi-
nica and O. sabulosa. The former species differs from
O. psammophila sp. n. in having the A-type of labium
(ABC in O. psammophila sp. n.). Oligaphorura nataliae
lacks dorsal pso on Th.1. Oligaphorura tuvinica shows
more subcoxal pso (333 in O. tuvinica, vs 111 in
O. psammophila sp. n.), whereas O. sabulosa is charac-
terized by a different number of pso on Abd.4.

D i s t r i b u t i o n  a n d  e c o l o g y. The species
seems to have a local distribution within the “Privolz-
hskaya Lesostep” Nature Reserve being found only in
one area, so called “Kuncherovsky” cluster. It can be
treated as a psammobiont clearly preferring sandy soils
in the region under study.

E t y m o l o g y. The species is named after its eco-
logical preferences, being recorded in sandy soils.

Key to the Oligaphorura species 
from the forested steppe zone of Russia

1 Anal spines absent............................................. 2
– Anal spines present........................................... 3
2 4 + 4 pso at antennal base, tibiotarsi with 6 distal

setae.................................................. O. humicola
Species of the “marcuzzii”-group: 42/133/33354
(dorsal pso), 11/000/1111 (ventral pso), 222 (sub-
coxal pso), ABD labium, H-type of furcal remnant,
ms on Th.3 absent, AS absent

– 3 + 3 pso at antennal base, tibiotarsi with 7 distal se-
tae …………...........................................O. stojkoae
Species of the “daii”-group: 32/133/33343 (dorsal
pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (subcoxal pso),
ABC labium, D-type of furcal remnant, ms on Th.3
absent, AS absent

= 3 + 3 pso at antennal base, tibiotarsi with 11 distal se-
tae....................................... O. serratotuberculata2

Ant.3–4 fused, 32/122/33343 (dorsal pso),
11/000/11111 (ventral pso), 111 (subcoxal pso), ABC
labium, ms on Th.3 present, S-type of furcal rem-
nant, Abd.5 and 6 fused dorsally, AS absent

3 Tibiotarsi with distal 9 setae............................... 4
= Tibiotarsi with 11 distal setae............................. 5
4 AO with 5 papillae..................... O. imosolica sp. n.

Species of the “differens”-group: 32/133/33343
(dorsal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (sub-
coxal pso), ABC labium, D-type of furcal remnant,
with ms on Th.3, 9 distal setae on tibiotarsi, dorsal
sensilla poorly differentiated

– AO with 4 papillae.......................... O. sophyae
Species of the “differens”-group: 32/133/33343
(dorsal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (sub-
coxal pso), AC labium, D-type of furcal remnant,
9 distal setae on tibiotarsi, ms on Th.3 present

5 Furcal remnant of D-type.................................. 6
– Furcal remnant of S-type.................................. 7
= Furcal remnant A-type...................................... 8
6 Abd.4 with 4 + 4 dorsal pso.................. O. sibirica

Species of the “alnus”-group: 32/133/33343 (dor-
sal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (subcoxal
pso), AC labium, D-type of furcal remnant, with ms
on Th.3, 11 distal setae on tibiotarsi

– Abd.4 with 5 + 5 dorsal and without ventral
pso.............................................................O. inya
Species of the “alnus”-group: 32/133/33353 (dor-
sal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (subcoxal
pso), AC labium, D-type of furcal remnant, with ms
on Th.3, 11 distal setae on tibiotarsi

= Abd.4 with 5 + 5 dorsal and with 1 + 1 ventral
pso...................................................O. pseudoinya
Species of the “alnus”-group: 32/133/33353 (dor-
sal pso), 11/000/0001 (ventral pso), 111 (subcoxal
pso), AC labium, D-type of furcal remnant, with ms
on Th.3, 11 distal setae on tibiotarsi

7  Upper subcoxae of legs 1–3 with 3-3-3 pso............
............................................................O. tuvinica
Species of the “groenlandica”-group: pso 32/133/
33343 (dorsal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 333
(subcoxal pso), ABC labium, S-type of furcal rem-
nant, Th.3 without ms, tibiotarsi with 11 distal setae

– Upper subcoxae with 1-1-1 pso................................
............................................O. psammophila sp. n.
Species of the “groenlandica”-group: pso 32/133/
33343 (dorsal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111
(subcoxal pso), ABC labium, S-type of furcal rem-
nant, Th.3 without ms, tibiotarsi with 11 distal setae

2 This species has not yet been registered in the forested steppe
zone of Russia, although it is rather common in the neighboring
belt of broad-leaved forests (Chernov et al., 2010). Its morphol-
ogy is given after Pomorski (1998).
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8 AO with 4 short papillae, Th.3 without ms............. 
............................................................O. absoloni

Species of the “absoloni”-group: 32/133/33343
(dorsal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (sub-
coxal pso), AC labium, A-type of furcal remnant, ti-
biotarsi with 11 distal setae

– AO with 5 papillae, ms on Th.3 present.............. 9

9  Th.1 without pso......................O. jiguliensis sp. n.

Species of the “absoloni”-group: 32/033/33343
(dorsal pso), 11/000/0000 (ventral pso), 111 (sub-
coxal pso), AC labium, A-type of furcal remnant,
Th.3 with ms, tibiotarsi with 11 distal setae, AS thin
and long, without papillae, Abd.5 often with un-
paired seta p0

– With 1 + 1 pso on Th.1.....................................10

10 Thoracic sterna without setae...............O. uralica

Species of the “absoloni”-group: large species with
coarse granulations, especially on Abd.6, AS
strong, PAO about twice as nearest pso,
32/133/44 454 (dorsal pso), 11/000/1(2)1120 (ven-
tral pso), 233 (subcoxal pso), AC labium, A-type of
furcal remnant, Th.3 with ms, tibiotarsi with 11 dis-
tal setae

– Thoracic sterna with 0-1-1 setae..........................
......................................................O. mazeii sp. n.

Species of the “absoloni”-group: body small and
thin, granulation uniform, AS thin, PAO about as
large as nearest pso, 32/133/33343 (dorsal pso),
11/000/0000 (ventral pso), 111 (subcoxal pso), ABC
labium, A-type of furcal remnant, Th.3 with ms, ti-
biotarsi with 11 distal setae, well-marked sensilla,
Abd. 5 often with unpaired seta p0

CONCLUSIONS

Together with the newly described species, the ge-
nus Oligaphorura presently includes about 65 species
and, according to Bellinger et al. (1996–2020), it is in-
ferior in diversity only to three genera of the family
Onychiuridae: Protaphorura (138 species), Deutera-
phorura (83) and Thalassaphorura (67). Despite this
assessment of the generic diversity is conventional be-
cause of many taxonomic problems, the high species
richness of the genus Oligaphorura is beyond doubt.
Equally unequivocal is its high heterogeneity. The spe-
cies groups identified above probably fail to exhaust
the existing intrageneric diversity. Moreover, many of
them can hardly be considered natural, since they are
based solely on external morphological traits. Yet they
definitely facilitate the assessment of the existing ge-
neric diversity. To establish true genetic relationships,
extensive molecular studies are necessary. Unfortu-
nately, this is a rather distant perspective, but not the
nearest future for the given group.
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НОВЫЕ ВИДЫ РОДА OLIGAPHORURA (COLLEMBOLA, ONYCHIURIDAE) 
ИЗ ЛЕСОСТЕПНОЙ ЗОНЫ РОССИИ

Ю. Б. Швеенкова1, *, А. Б. Бабенко2, **
1Государственный природный заповедник “Приволжская лесостепь”, Пенза, 440031 Россия

2Институт экологии и эволюции имени А.Н. Северцова РАН, Москва, 119071 Россия
*e-mail: jushv@mail.ru
**e-mail: lsdc@mail.ru

Описаны четыре новых вида рода Oligaphorura из лесостепной зоны европейской части России, а
именно O. mazeii sp. n., O. jiguliensis sp. n., O. imosolica sp. n. и O. psammophila sp. n. Первые два вида
характеризуются полным набором дистальных хет на тибиотарзусах и рудиментом прыгательной
вилки в виде кутикулярной складки с 1 + 1 хетами позади нее. Oligaphorura mazeii sp. n. формально
наиболее близок к китайскому виду O. shifangensis Liu et al. 2019. Эти виды легко различимы по стро-
ению нижней губы и количеству сенсилл на грудных сегментах (нижняя губа типа ABC и 022 сенсил-
лы на Th.1–3 у O. mazeii sp. n. vs AC-тип и 011 сенсиллы у O. shifangensis). Oligaphorura jiguliensis sp. n.
выделяется среди близких видов, имеющих латеральные микросенсиллы на мезо- и метатораксах, а
именно O. changbaiensis Sun et Wu 2012, O. shifangensis, O. uralica (Khanislamova 1986) и O. mazeii sp. n.,
отсутствием псевдоцелей на первом грудном сегменте. Третий новый вид O. imosolica sp. n. предпо-
читает глубокие почвенные горизонты. Он имеет только 9 дистальных хет на тибиотарзусах и руди-
мент прыгательной вилки в виде области с мелкой грануляцией, позади которой расположены 1 +
1 хеты. O. imosolica sp. n. близок к O. differens (Bagnall 1949), но характеризуется иным набором дор-
сальных сенсилл (2/011/22211 ясно выраженные сенсиллы у O. differens vs 10/011/0001(0)1(0)0 плохо
заметные сенсиллы у нового вида). Последний описанный вид, O. psammophila sp. n., с 11 дисталь-
ными хетами на тибиотарзусах, рудиментом вилки в виде кутикулярной складки и 2 + 2 хетами по-
зади нее наиболее похож на O. tuvinica Potapov et Stebaeva 1997, но имеет иное число субкоксальных
псевдоцеллей (111 pso у нового вида vs 333 pso у O. tuvinica). Предложено деление рода на семь групп,
которые объединяют виды с более высоким уровнем морфологического сходства. Дан определи-
тельный ключ для всех 14 видов рода, встречающихся в регионе.

Ключевые слова: таксономия, Oligaphorurini, европейская часть России, лесостепная зона, ключ
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Впервые исследована значительная часть комплекса насекомых-фитофагов дуба черешчатого
(Quercus robur L.) на северо-востоке его ареала. Работу провели в течение 2013−2017 гг. близ биостан-
ции Удмуртского государственного университета (56°82′ с.ш., 53°90′ в.д.) в пойменной дубраве
р. Сива (Воткинский район, Удмуртская Республика). Комплекс насекомых-фитофагов дуба вклю-
чает 95 видов насекомых из 23 семейств четырех отрядов: Lepidoptera (45.3%), Coleoptera (43.1%),
Hymenoptera (9.5%) и Diptera (2.1%). Листья поедает 71 вид. При этом 58 наносят повреждение на
стадии личинки и 13 − при дополнительном питании на стадии имаго. Среди последних − карпофа-
ги, ксилофаги, ризофаги дуба и насекомые, не связанные на личиночной стадии с деревом, − на-
считывают 2, 4, 1 и 6 видов соответственно. Желуди, древесину и корни дуба повреждает 4, 24 и
3 вида соответственно. Комплекс сложен из типичных представителей фитофагов Q. robur, характе-
ризуется обедненностью видового состава и стабильно низкой численностью большинства видов.

Ключевые слова: дуб черешчатый, Quercus robur, фитофаги, Lepidoptera, Coleoptera, Hymenoptera,
Diptera
DOI: 10.31857/S0044513421040048

В РФ северная граница ареала дуба Quercus ro-
bur L. проходит по линии Санкт-Петербург–
Вологда–Киров–Пермь. По мнению Горчаков-
ского (1968), это обусловлено как климатическими
и эдафическими условиями, так и конкурентны-
ми отношениями с другими растениями, особен-
но елью. На северо-востоке ареала Q. robur произ-
растает его ранняя феноформа (Q. robur var. praecox
Czern.). Дубравы известны здесь преимуществен-
но в долине рек Кама и Сива в виде редких, ло-
кальных, смешанных насаждений с участием ли-
пы и вяза (Добрынин, Комиссарова, 2012). Так,
доля пойменных дубрав местного национального
парка “Нечкинский” составляет лишь 3% (628 га)
его площади. Эти растительные ассоциации зна-
чительно обеднены растениями неморального
комплекса (Горчаковский, 1968).

С дубами связан один из самых богатых в так-
сономическом отношении комплексов насеко-
мых-фитофагов. В фундаментальной моногра-
фии “Вредители леса” (1955) для территории
бывшего СССР указано 554 вида фитофагов рода
Quercus. Из них доминировали виды отряда Lepi-
doptera – 64.6%, представители Coleoptera, Hyme-
noptera, Orthoptera и Diptera составили 22.8, 9.4,
2.7 и 0.5% соответственно. Согласно данным Дов-

нара-Запольского (1954), только на территории
европейской части бывшего СССР было из-
вестно 850 видов членистоногих-фитофагов
Q. robur (Довнар-Запольский, 1954). Среди них
филлофаги составили 62.3%, ксилофаги, ризофа-
ги, карпофаги и виды, косвенно связанные с ду-
бом (питающиеся на грибах, лишайниках, в по-
кинутых галлах), – 12.5, 10.5, 5.9 и 8.8%, соответ-
ственно. При этом 163 вида были экономически
значимы (Довнар-Запольский, 1953).

Основное внимание при изучении насекомых-
фитофагов Q. robur в европейской части бывшего
СССР было уделено различным аспектам биоло-
гии прежде всего экономически значимых видов
(например, Шевырев, 1891; Сахаров, 1928; Поме-
ранцев, 1949; Вайнштейн, 1950; Зелинская, 1964;
Покозий, 1965; Прокопенко, 1975; Ивашов, 1977;
Саввин, 1979; Мезенцев, 1980; Апостолов, 1981;
Рубцов, Рубцова, 1984; Дубровин, 1987; Зерова
и др., 1989; Уткина, 1991; Гамаюнова и др., 1999;
Рубцов, Уткина, 2008).

К сожалению, работ, посвященных анализу
всего комплекса насекомых-фитофагов дуба
Q. robur конкретной географической территории,
крайне мало. Пожалуй, одна из наиболее инте-
ресных работ – диссертация Плугаря (1964). В хо-
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де исследования энтомофауны различных видов
дубов Молдавии автор выявил 369 видов фитофа-
гов. Чаще всего исследования сведены к анализу
отдельных экологических группировок, напри-
мер, филло- (Моравская, 1952; 1975) или ксило-
фагов (Линдеман, 1966).

Цель представленной работы – исследовать
видовую структуру энтомокомплексов филло-,
карпо-, ксило- и ризофагов дуба Q. robur на севе-
ро-востоке его ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
При анализе сезонной динамики повреждения

листьев дуба черешчатого (Q. robur L.) провели
исследование видовой структуры экологических
групп насекомых филло-, карпо-, ксило- и ризо-
фагов. Изучение равнокрылых (Homoptera) и по-
лужесткокрылых (Hemiptera) не входило в задачи
работы.

Исследования провели в течение 2013–2017 гг.
близ биостанции Удмуртского государственного
университета (56°82′ с.ш., 53°90′ в.д.) в поймен-
ной дубраве р. Сива (Воткинский район Удмурт-
ской Республики) (рис. 1). С этой целью в соот-
ветствии с ОСТ 56-69-83 были заложены две
пробные площади.

Пробная площадь № 1 располагалась в 34 квар-
тале Костоватовского лесничества Национально-
го парка “Нечкинский” близ биостанции “Сива”.
Древостой липового дубняка был расположен в
низине и представлен дубом черешчатым, липой
мелколистной (Tilia cordata Mill.), вязом гладким
(Ulmus laevis Pall.) и осиной (Populus tremula L.).
Древостой состоял из 40% дуба, 30% липы, 20%
вяза и 10% осины (4Д3Лп2В1Ос). Бонитет
IV класса. Относительная полнота 0.8. Высота де-
ревьев дуба 14.6 ± 0.2 м, диаметр ствола на высоте
130 см (на уровне груди) 34.5 ± 0.5 см (n = 100).

Рис. 1. Район исследования (на врезке ареал Quercus robur выделен темным цветом, место проведения исследования −
точкой): 1 – пробная площадь № 1, 2 – пробная площадь № 2, 3 − с. Перевозное.

1

2

3
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ЕРМОЛАЕВ и др.

Возраст древостоя 100 лет. Подрост высотой 5–
6 м, включает липу и вяз.

Пробная площадь № 2 была заложена в 102 квар-
тале Июльского участкового лесничества. Более
высокое и сухое место. Древостой липового дуб-
няка был представлен дубом черешчатым, липой
мелколистной и осиной. Древостой состоял из
40% дуба, 30% липы и 30% осины (4Д3Лп3Ос).
Бонитет IV класса. Относительная полнота 0.7.
Высота деревьев дуба 16.1 ± 0.3 м, диаметр ствола
на высоте 130 см – 37.2 ± 0.5 см (n = 100). Возраст
древостоя 110 лет. Подрост слабо выражен, до 6 м,
представлен дубом, липой и вязом.

Высоту дерева определяли с помощью элек-
тронного клинометра Haglöf EC II, диаметр на
высоте 1.3 м – мерной вилкой Mantax Blue (800 мм)
Haglöf.

В работе использованы карты “Удмуртская
Республика. Атлас. Масштаб 1 : 100000”, состав-
ленные ФГУП “Уралаэрогеодезия” (2009) и “Pe-
dunculate Oak (Quercus robur) Distribution Map”
электронного ресурса “European Forest Genetic
Resources Programme” (2020).

Сбор филлофагов дуба осуществляли в тече-
ние вегетации обтряхиванием ветвей (не модель-
ного) дерева внутри энтомологического сачка и
на расстеленный под кроной дерева полог. Пи-
тавшихся дубом имаго усыпляли и этикетирова-
ли. Личинок свободноживущих насекомых вы-
кармливали в полевой лаборатории до окуклива-
ния. Минеров собирали на стадии куколки.
Листья с минами и галлами гербаризировали и
этикетиковали. Часть редких чешуекрылых-фил-
лофагов, специализированных на Q. robur, была
выявлена с помощью световой ловушки (на осно-
ве лампы ДРЛ-250) на биостанции “Сива”. Сбор
бабочек проводили периодически в течение
2013−2016 гг. Полученный список чешуекрылых
был дополнен не выявленными в ходе нашего ис-
следования и специализированными на дубе ви-
дами пядениц и совок, собранными в 1967−1988 гг.
на биостанции “Сива” Е.М. Антоновой, А.В. Сви-
ридовым и В.И. Рощиненко и отмеченными в их
публикации (Антонова и др., 1989) как пойман-
ные в ближайшем населенном пункте (с. Пере-
возное).

В качестве объекта для оценки суммы эффек-
тивных температур (далее СЭТ) онтогенетиче-
ского развития был выбран непарный шелкопряд
Lymantria dispar (L.). Из всего комплекса выяв-
ленных фитофагов Q. robur именно этот вид пред-
ставляет максимальный интерес. Удмуртия вхо-
дит в зону периодического интенсивного вреда
L. dispar (Лямцев, 2014). Помимо этого, он имеет
важное экономическое значение для соседних
территорий: Татарстана (Селиховкин и др., 2014)
и Башкортостана (Ханисламов и др., 1962).

Феромонный мониторинг популяции L. dispar
был проведен в период в 2014−2016 гг. близ био-
станции “Сива”. При мониторинге были исполь-

зованы коробчатые инсектицидные ловушки типа
“молочный пакет”, с диспенсерами, содержащи-
ми 500 мкг (+) – диспарлюра, и инсектицидными
ловушками, пропитанными 2,2-дихлорвинилом-
50 диметилфосфатом (производство США). Еже-
годно использовали 10 ловушек. Ловушки распо-
лагали на ветвях деревьев на высоте 1.5−2.0 м от
земли. Расстояние между ловушками 500 м.

Сумму эффективных температур онтогенети-
ческого развития L. dispar рассчитали по резуль-
татам феромонного мониторинга. Температура
нижнего порога развития 7°С, верхнего – 24°С.
Данные погоды в месте исследования были взяты
из архива погоды ближайшей метеостанции
(г. Чайковский).

Для сравнения сроков лёта и уловистости в
разных регионах были использованы данные по
феромонному мониторингу с помощью того же
типа ловушек, полученные авторами в Нижнем
Поволжье (Волго-Ахтубинская пойма, г. Красно-
слободск), Республике Кыргызстан (г. Бишкек,
Ботанический сад), Свердловской области (г. Ека-
теринбург).

Сбор ксилофагов дуба осуществляли в течение
2013−2016 гг. на ослабленных и погибших в ре-
зультате воздействия разных факторов (ветровал,
санитарная вырубка вдоль ЛЭП, низовой пожар)
стволах, под корой и в древесине дерева. Особен-
ности заселения ствола разными видами ксило-
фагов были исследованы на примере 10 стволов
дуба, срубленных сотрудниками электросетей
при чистке ЛЭП Воткинской ГЭС.

Комплекс ризофагов дуба исследовали в 2016 г.
методом почвенных раскопок (Голуб и др., 2012).
В общей сложности под корнями дерева было вы-
копано 5 ям площадью 0.5 × 1 м.

Помимо классических “определителей насе-
комых европейской части СССР” использовали
определитель Гусева (1984). Видовая принадлеж-
ность всех собранных фитофагов подтверждена
специалистами.

Среднюю сумму эффективных температур
развития L. dispar до имагинальной стадии рас-
считывали по медиане лёта самцов, определяе-
мой как момент выхода из куколки 50% особей.
Сумма эффективных температур летне-осеннего
развития эмбрионов (раннеэмбриональная ста-
дия) рассчитывали от медианы лёта самцов
предыдущего года до устойчивого перехода тем-
ператур осенью ниже +7°С.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В течение вегетации листья Q. robur в долине

р. Сива повреждают личинки 58 видов насеко-
мых. Это представители 18 семейств четырех от-
рядов: Lepidoptera (72.4%), Hymenoptera (15.5%)
Coleoptera (8.6%) и Diptera (3.5%). При этом ли-
стья объедают личинки 35 видов, минируют, ске-
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летируют, образуют галлы и трубки – 8, 2, 7 и
4 вида соответственно (табл. 1). Среди объедате-
лей доминировали Hypomecis roboraria, Malacoso-
ma neustria и Phalera bucephala, среди минеров,
скелетеров, галло- и трубкообразователей − Stig-
mella spp., Altica quercetorum, Cynips quercusfolii и
Ancylis mitterbacheriana соответственно. Личинки
долгоносиков Archarius pyrrhoceras и Curculio villo-
sus проходят свое развитие, поедая ткани внутри
галлов на листьях дерева. C. villosus известен на
исследуемой территории по локальной находке в
левобережной пойме р. Кама (Дедюхин, 2009а;
2012).

В процессе своего развития личинки ряда ви-
дов наносили по два вида повреждений. Так, гусе-
ницы младших возрастов объедателей M. neustria,
Ph. bucephala, Calliteara pudibunda, Euproctis similis,
Meganola strigula скелетируют листья. Личинки
трубкообразователей скелетируют и объедают
свернутый лист.

Дополнительное питание листьями дуба про-
ходят имаго шести видов жуков: Selatosomus cru-
ciatus (Linnaeus 1758), Cryptocephalus flavipes Fabri-
cius,1781, Luperus flavipes (Linnaeus 1758), Phyllobius
pyri (Linnaeus 1758), Polydrusus flavipes (Degeer
1775) и P. undatus (Fabricius 1781). При этом нет до-
стоверных данных о питании личинок указанных
видов какими-либо органами дуба.

Виды, потенциально способные питаться на
дубе, представлены в табл. 2. Все указанные поли-
фаги были пойманы близ биостанции энтомоло-
гическим сачком (жуки) или с помощью световой

ловушки (бабочки). Питание этих видов на Q. ro-
bur известно в более южных географических точ-
ках, однако в районе исследований этого не на-
блюдали.

Сумму эффективных температур онтогенети-
ческого развития L. dispar оценили по результа-
там феромонного мониторинга. Согласно литера-
турным данным (Ильинский, 1965), его онтогенез
включает четыре периода: 1) раннеэмбриональ-
ное развитие перед зимовкой (до 300 градусо-
дней при пороге развития 7°С), 2) весеннее дораз-
витие эмбрионов (до 110 градусо-дней при пороге
развития 6°С), 3) развитие гусениц – самцов
(650 градусо-дней при пороге развития 6°С) и са-
мок (740 градусо-дней при пороге развития 6 °С),
4) развитие куколок – самцов (170 градусо-дней
при пороге развития 9°С) и самок (140 градусо-
дней при пороге развития 9°С). Таким образом,
при пороге развития 7°С для полного развития
яиц (весной), гусениц и куколок требуется сумма
эффективных температур равная 930 (для самцов) −
990 градусо-дням (для самок) (Ильинский и др.,
1965). Показатели порога развития L. dispar могут
значительно варьировать в разных популяциях
(Мешкова, 2009).

Результаты исследования, проведенного по-
средством феромонного мониторинга, показали,
что время и медиана лёта самцов непарного шел-
копряда в долине р. Сива могут варьировать в раз-
ные годы (рис. 2). В годы учета фенологический
сдвиг начала лёта в пойме р. Сива достигал 10 дней:
5 июля в 2015 г. и 15 июля 2014 г. Тоже справедли-

Рис. 2. Динамика лёта самцов непарного шелкопряда в течение 2014−2016 гг.
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Таблица 1. Насекомые-фитофаги дуба черешчатого Q. robur долины р. Сива

№ Вид
Трофическая специализация

Встречаемость
личинки имаго

Scarabaeidae
1 Melolontha hippocastani Fabricius 1801 Ризофаг Филлофаг Обычный
2 Amphimallon solstitiale (Linnaeus 1758) Ризофаг Обычный

Buprestidae
3 Chrysobothris affinis (Fabricius 1794) Ксилофаг Массовый
4 Agrilus biguttatus (Fabricius 1777) Ксилофаг Филлофаг Обычный
5 A. angustulus angustulus (Illiger 1803) Ксилофаг Филлофаг Обычный

Elateridae
6 Selatosomus cruciatus (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный

Cerambycidae
7 Rhagium mordax (DeGeer 1775) Ксилофаг Обычный
8 Stenocorus meridianus (Linnaeus 1758) Ризофаг, Ксилофаг Обычный
9 Macroleptura thoracica (Creutzer 1799) Ксилофаг Редкий

10 Leptura quadrifasciata quadrifasciata Linnaeus 1758 Ксилофаг Обычный
11 Strangalia attenuata (Linnaeus 1758) Ксилофаг Обычный
12 Necydalis major major Linnaeus 1758 Ксилофаг Обычный
13 Purpuricenus kaehleri (Linnaeus 1758) Ксилофаг Редкий
14 Phymatodes alni (Linnaeus 1767)* Ксилофаг Редкий
15 Plagionotus detritus (Linnaeus 1758) Ксилофаг Редкий
16 P. arcuatus (Linnaeus 1758) Ксилофаг Редкий
17 Xylotrechus arvicola (Olivier 1795) Ксилофаг Редкий
18 Chlorophorus herbstii (Brahm 1790) Ксилофаг Редкий
19 Rhaphuma gracilipes (Faldermann 1835) Ксилофаг Редкий
20 Mesosa myops (Dalman 1817) Ксилофаг Массовый
21 Anaesthetis testacea (Fabricius 1781) Ксилофаг Редкий
22 Acanthoderes clavipes (Schrank 1781) Ксилофаг Филлофаг Обычный
23 Leiopus linnei Wallin, Nylander & Kvamme 2009 Ксилофаг Редкий
24 Oplosia cinerea (Mulsant 1839)* Ксилофаг Редкий
25 Saperda scalaris hieroglyphica (Pallas 1773) Ксилофаг Филлофаг Обычный

Chrysomelidae
26 Cryptocephalus flavipes Fabricius 1781 Филлофаг Обычный
27 Luperus flavipes (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный
28 Altica quercetorum Foudras 1860 Филлофаг Филлофаг Массовый

Attelabidae
29 Byctiscus populi (Linnaeus 1758) Филлофаг Филлофаг Обычный

Curculionidae
30 Tropideres albirostris (Schaller 1783) Ксилофаг Обычный
31 Magdalis cerasi (Linnaeus 1758) Ксилофаг Редкий
32 Coeliodes transversealbofasciatus (Goeze 1777)** Карпофаг Редкий
33 Curculio glandium Marsham 1802 Карпофаг Филлофаг Массовый
34 C. venosus (Gravenhorst 1807) Карпофаг Филлофаг Редкий
35 C. villosus Fabricius 1781** Филлофаг Редкий
36 Archarius pyrrhoceras (Marsham 1802) Филлофаг Редкий
37 Orchestes signifer (Creutzer 1799) Филлофаг Обычный
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38 Phyllobius pyri (Linnaeus 1758) Филлофаг Массовый
39 Polydrusus flavipes (Degeer 1775) Филлофаг Обычный
40 P. undatus (Fabricius 1781) Филлофаг Обычный
41 Scolytus intricatus (Ratzeburg 1837) Ксилофаг Массовый

Tenthredinidae
42 Allantus togatus (Panzer 1801) Филлофаг Редкий
43 Caliroa cinxia (Klug 1816) Филлофаг Редкий
44 Profenusa pygmaea (Klug 1816) Филлофаг Обычный
45 Mesoneura opaca (Fabricius 1775) Филлофаг Редкий

Cynipidae
46 Neuroterus quercusbaccarum (Linnaeus 1758) Филлофаг Редкий
47 Cynips quercusfolii Linnaeus 1758 Филлофаг Массовый
48 Andricus curvator Hartig 1840 Филлофаг Редкий
49 A. foecundatrix (Hartig 1840) Филлофаг Обычный
50 A. quadrilineatus Hartig 1840 Филлофаг Редкий

Nepticulidae
51 Stigmella sp. 1 Филлофаг Обычный
52 Stigmella sp. 2 Филлофаг Редкий

Tischeriidae
53 Tischeria ekebladella (Bjerkander 1795) Филлофаг Редкий

Gracillariidae
54 Acrocercops brongniardella Fabricius 1798 Филлофаг Редкий
55 Phyllonorycter roboris (Zeller 1839) Филлофаг Обычный

Coleophoridae
56 Coleophora sp. Филлофаг Редкий

Limacodidae
57 Apoda limacodes (Hufnagel 1766) Филлофаг Редкий

Tortricidae
58 Tortrix viridana Linnaeus 1758 Филлофаг Редкий
59 Acleris quercinana (Zeller 1849) Филлофаг Редкий
60 Ancylis mitterbacheriana ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Обычный
61 Cydia triangulella (Goeze 1783) Карпофаг Редкий

Geometridae
62 Ennomos autumnaria (Werneburg 1859) Филлофаг Редкий
63 E. erosaria ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Редкий
64 Selenia lunularia (Hübner [1788])*** Филлофаг Редкий
65 Plagodis dolabraria (Linnaeus 1767)*** Филлофаг Редкий
66 P. pulveraria (Linnaeus 1758)*** Филлофаг Редкий
67 Hypomecis punctinalis (Scopoli 1763) Филлофаг Обычный
68 H. roboraria ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Массовый
69 Parectropis similaria (Hufnagel 1767)*** Филлофаг Редкий
70 Cyclophora porata (Linnaeus 1767) Филлофаг Редкий
71 C. punctaria (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный
72 C. quercimontaria (Bastelberger 1897) Филлофаг Редкий

№ Вид
Трофическая специализация

Встречаемость
личинки имаго

Таблица 1.  Продолжение
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во для окончания лёта: 1 августа 2016 г. и 9 августа
2014 г. В общей сложности продолжительность
лёта составляет около месяца (от 26 до 32 дней). В то
же время, согласно данным, приведенным в табл. 3,
календарные сроки лёта в популяциях разного ши-
ротного происхождения различаются не суще-
ственно. Медиана лёта, как правило, во всех попу-
ляциях приходится на середину − конец июля. Од-
нако в отдельные годы в северных популяциях
(Удмуртская Республика, Свердловская область)
отмечен сдвиг медианы лёта на начало августа.

Незначительные календарные сдвиги медиа-
ны лёта самцов в северных популяциях связаны с

суммой эффективных температур развития этого
вида до имаго. Значения этого показателя для
развития L. dispar близ биостанции “Сива” в
2014−2016 гг. представлены в табл. 4. Среднее зна-
чение, необходимое для развития особей филло-
фага до имаго, составило 847.1 градусо-дней, что
совпадает с показателями развития непарного
шелкопряда до имаго в северных популяциях
Урала и Западной Сибири (от 750 до 920 градусо-
дней) и существенно меньше суммы эффектив-
ных температур развития этого вида до имаго в
южных популяциях. Так, в Нижнем Поволжье
(Волго-Ахтубинская пойма) показатель состав-

Примечания. * − вид известен по работе Дедюхина (2005); ** − вид известен по работам Дедюхина (2009а и 2012). *** − вид
известен по работе Антоновой и др. (1989).

Lasiocampidae
73 Malacosoma neustria (Linnaeus 1758) Филлофаг Массовый
74 Gastropacha quercifolia (Linnaeus 1758) Филлофаг Редкий

Shingidae
75 Mimas tiliae (Linnaeus 1758) Филлофаг Редкий

Notodontidae
76 Drymonia dodonaea ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Редкий
77 Ptilodon capucina (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный
78 Phalera bucephala (Linnaeus 1758) Филлофаг Массовый

Lymantriidae
79 Calliteara pudibunda (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный
80 Euproctis similis (Fuessly 1775) Филлофаг Обычный
81 Lymantria dispar (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный

Noctuidae
82 Meganola strigula ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Редкий
83 Pseudoips prasinana (Linnaeus 1758) Филлофаг Обычный
84 Trisateles emortualis ([Denis & Schiffermüller] 1775)*** Филлофаг Редкий
85 Catephia alchymista ([Denis & Schiffermüller] 1775)*** Филлофаг Редкий
86 Catocala promissa ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Редкий
87 C. sponsa (Linnaeus 1767) Филлофаг Редкий
88 Colocasia coryli (Linnaeus 1758) Филлофаг Редкий
89 Moma alpium (Osbeck 1778) Филлофаг Редкий
90 Acronicta aceris (Linnaeus 1758) Филлофаг Редкий
91 A. auricoma ([Denis & Schiffermüller] 1775) Филлофаг Обычный
92 Conistra vaccinii (Linnaeus 1761) Филлофаг Редкий

Lycaenidae
93 Nordmannia w-album (Knoch 1782) Филлофаг Редкий

Cecidomyiidae
94 Macrodiplosis dryobiae (Low 1877) Филлофаг Редкий
95 M. volvens Kieffer 1895 Филлофаг Редкий

№ Вид
Трофическая специализация

Встречаемость
личинки имаго

Таблица 1.  Окончание
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лял в разные годы от 1010 до 1580 градусо-дней, в
Кыргызстане (г. Бишкек) – от 980 до 1208 граду-
со-дней (Ponomarev et al., 2019).

Общая теплообеспеченность сезона достаточ-
на для устойчивого существования местной попу-
ляции L. dispar. Тем не менее, уловистость на ло-
вушку была очень небольшая, от 7 до 43 самцов,
что значительно меньше уловистости для данного
типа ловушек по результатам мониторинга в дру-
гих регионах (Свердловская область, Нижнее По-
волжье, Республика Кыргызстан) даже при не-
большой плотности по яйцекладкам (150–500 сам-
цов на ловушку при плотности кладок 0.05–0.1 на
дерево (Пономарев и др., 2014). Эти результаты, а

также учет кладок в районе исследования (при
осмотре до 200−300 деревьев кладки обнаружены
не были) свидетельствуют о крайне низкой плот-
ности популяции непарного шелкопряда в пой-
менных дубравах р. Сива в период исследований.

Помимо классических филлофагов листья ду-
ба при дополнительном питании повреждали
представители имаго карпо-, ксило- и ризофагов.

Карпофаги дуба долины р. Сива представлены
4 видами. В женских соцветиях дерева проходит
развитие личинки долгоносика Coeliodes transver-
sealbofasciatus (Goeze 1777) (Дедюхин, 2012). Сре-
ди карпофагов выявлены Curculio glandium Marsh-
am 1802, C. venosus (Gravenhorst 1807) и Cydia trian-

Таблица 2. Виды, потенциально способные питаться на дубе Q. robur

Примечания. * − вид известен по работе Дедюхина (2009); ** − вид известен по работе Антоновой и др. (1989).

№ Вид Встречаемость

Chrysomelidae
1 Labidostomis tridentata (Linnaeus 1758)* Редкий
2 Clytra quadripunctata (Linnaeus 1758) Обычный
3 Cryptocephalus cordiger (Linnaeus 1758)* Редкий
4 C. bipunctatus (Linnaeus 1758) Обычный
5 C. flavipes Fabricius 1781 Обычный
6 C. labiatus (Linnaeus 1761) Обычный
7 C. pusillus Fabricius 1777* Редкий
8 C. quinquepunctatus (Scopoli 1763)* Редкий
9 Altica brevicollis Foudras 1860* Редкий

Tortricidae
10 Acleris hastiana (Linnaeus 1758) Редкий
11 Choristoneura hebenstreitella (Müller 1764) Редкий
12 Ptycholoma lecheana (Linnaeus 1758) Редкий
13 Notocelia cynosbatella (Linnaeus 1758) Обычный

Geometridae
14 Cabera pusaria (Linnaeus 1758) Обычный
15 Ascotis selenaria ([Denis & Schiffermüller] 1775) Обычный
16 Ectropis crepuscularia ([Denis & Schiffermüller] 1775)** Редкий
17 Idaea biselata (Hufnagel 1767) Редкий

Lymantriidae
18 Lymantria monacha (Linnaeus 1758) Обычный

Noctuidae
19 Catocala fraxini (Linnaeus 1758) Обычный
20 Acronicta leporina (Linnaeus 1758)** Редкий
21 Amphipyra pyramidea (Linnaeus 1758)** Редкий
22 Cosmia pyralina ([Denis & Schiffermüller] 1775)** Редкий
23 C. trapezina (Linnaeus 1758)** Редкий
24 Euplexia lucipara (Linnaeus 1758) Обычный
25 Lacanobia w-latinum (Hufnagel 1766) Редкий
26 Agrotis exclamationis (Linnaeus 1758) Обычный
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gulella (Goeze 1783). Доминировал C. glandium.
В начале вегетации имаго Curculio spp. проходят
дополнительное питание на листьях дуба.

В комплекс ксилофагов Q. robur входят 24 вида
из трех семейств Coleoptera. На ослабленные ду-
бы нападают Chrysobothris affinis (Fabricius 1794),
Agrilus biguttatus (Fabricius 1777), A. angustulus an-
gustulus (Illiger 1803), Plagionotus arcuatus (Linnaeus
1758), P. detritus (Linnaeus 1758), Mesosa myops (Dal-
man 1817) и Scolytus intricatus (Ratzeburg 1837). Под
корой погибших дубов проходят развитие личин-
ки 15 видов усачей и 2 видов долгоносиков (табл. 1).
Особый интерес представляет находка усача Leio-
pus linnei Wallin, Nylander & Kvamme 2009, описан-
ного десять лет назад из Скандинавии (Wallin
et al., 2010). Дополнительное питание на листьях
дуба проходят имаго A. biguttatus, A. angustulus an-
gustulus, A. clavipes и S. scalaris hieroglyphica.

Комплекс ризофагов был представлен тремя
видами: Melolontha hippocastani Fabricius 1801, Am-
phimallon solstitiale (Linnaeus 1758) и Stenocorus me-

ridianus (Linnaeus 1758). Имаго M. hippocastani
проходит дополнительное питание, в том числе и
на листьях дуба. Среди щелкунов в дубраве обыч-
ны следующие виды: Agrypnus murinus (Linnaeus
1758), Agriotes obscurus (Linnaeus 1758), A. lineatus
(Linnaeus 1767), A. sputator (Linnaeus 1758), Dalopi-
us marginatus (Linnaeus 1758), Melanotus castanipes
(Paykull 1800), M. villosus (Fourcroy 1785), Hemi-
crepidius niger (Linnaeus 1758), Athous haemorrhoida-
lis (Fabricius 1801), Denticollis linearis (Linnaeus
1758), Ctenicera pectinicornis (Linnaeus 1758), Para-
photistus nigricornis (Panzer 1799), Selatosomus aeneus
(Linnaeus 1758). Однако прямая трофическая
связь личинок этих жуков с дубом нами не уста-
новлена.

Таким образом, комплекс насекомых-фито-
фагов дуба черешчатого в долине р. Сива включа-
ет 95 видов насекомых из 23 семейств четырех от-
рядов: Lepidoptera (45.3%), Coleoptera (43.1%),
Hymenoptera (9.5%) и Diptera (2.1%). Листья по-
едает 71 вид насекомых. При этом 58 наносят по-
вреждение на стадии личинки и 13 − при допол-

Таблица 3. Продолжительность и даты лёта самцов непарного шелкопряда в популяциях разных широтных
регионов

Год
Дата Продолжительность

лёта, дниначала лёта конца лёта медиана

Удмуртская Республика, Воткинский р-н, биостанция “Сива”
2014 15 июля 9 августа 2 августа 26
2015 5 июля 5 августа 22 июля 32
2016 7 июля 1 августа 12 июля 26

Свердловская обл., г. Екатеринбург
2014 31 июля 19 августа 9 августа 20
2015 16 июля 24 июля 23 июля 9
2016 8 июля 31 июля 20 июля 24

Волгоградская обл., Волго-Ахтубинская пойма, Лещевское лесничество
2011 08 июля 28 июля 15 июля 21
2012 07 июля 27 июля 18 июля 21

Республика Кыргызстан, г. Бишкек, Ботанический сад
2012 25 июня 30 июля 24 июля 36
2013 24 июня 05 августа 18 июля 43

Таблица 4. Показатели развития суммы эффективных температур (градусо-дни) L. dispar близ биостанции “Сива”
в 2014−2016 гг.

Год
Сумма эффективных температур развития до стадии имаго Сумма эффективных температур

начала лёта конца лёта медиана летне-осеннего 
развития эмбрионов

вегетационного 
сезона

2014 756.1 1013.9 909.5 461.2 1370.7
2015 698.1 1003.9 850.4 550.6 1401.2
2016 686.0 1066.3 781.5 904.6 1686.1
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нительном питании на стадии имаго. Среди
последних видов − карпофаги, ксилофаги, ризо-
фаги дуба и насекомые, не связанные на личи-
ночной стадии с деревом, насчитывают 2, 4, 1 и
6 видов соответственно. Монофагия наблюдается
у галлообразователей (100%), минеров (75%), кар-
пофагов (25%) и ксилофагов (4%). Желуди, дре-
весину и корни дуба повреждают 4, 24 и 3 вида со-
ответственно. Комплекс сложен из типичных
представителей фитофагов Q. robur, однако имеет
две особенности.

Первая особенность связана с обедненностью
видового состава комплекса. Низкая теплообес-
печенность на северо-востоке ареала дуба огра-
ничивает возможность существования значи-
тельного числа видов фитофагов дерева. Поймен-
ная дубрава р. Сивы, являясь самой северной в
Удмуртии, не имеет в составе энтомокомплексов
такие виды как Lucanus cervus (Linnaeus 1758) (Lu-
canidae), Attelabus nitens (Scopoli 1763), Coeliodes tri-
fasciatus Bach 1854, Orchestes quercus (Linnaeus 1758)
(Curculionoidea), Rhagium sycophanta (Schrank
1781), Anoplodera sexguttata (Fabricius 1775), Phyma-
todes testaceus (Linnaeus 1758), Clytus arietis (Linnae-
us 1758) и Cyrtoclytus capra (Germar 1824) (Ceramby-
cidae). Между тем в южных районах Удмуртии эти
виды хорошо известны (Дедюхин, 2005; 2012;
Красная книга Удмуртской Республики, 2012).
Кроме того, в комплексе фитофагов исследован-
ной территории отсутствуют такие заметные и
экономически значимые виды как Aleimma loe-
flingiana (Linnaeus 1758) (Tortricidae), Lycia hirtaria
(Clerck 1759), Erannis defoliaria Leach 1815, Oper-
ophthera fagata (Scharfenberg 1805) (Geometridae),
Eriogaster lanestris (Linnaeus 1758) (Lasiocampidae),
Peridea anceps (Goeze 1781) (Notodontidae), Euproc-
tis chrysorrhoea Linnaeus 1758, Parocneria detrita (Es-
per 1785) (Lymantriidae). В итоге, если в нашем
случае был выявлен 71 вид насекомых, поврежда-
ющих листья Q. robur (табл. 1), то по югу ареала
дерева, например, в Молдавии, Воронежской и
Волгоградской областях РФ − 243 (Плугарь,
1963), 184 (Моравская, 1954; 1957; 1975) и 140
(Моравская, 1952) видов филлофагов соответ-
ственно. Схожая картина была показана при ис-
следовании зонально-поясной фауны филлофа-
гов лиственницы (Плешанов, 1982). Если в райо-
нах с низкой теплообеспеченностью при сумме
биологически активных температур 800−1200° на
лиственнице обитает от 6 до 12 видов филлофа-
гов, то в древостоях с умеренной (1200−1600°) и
высокой теплообеспеченностью (1600−2000°) на
дереве встречается от 23 до 31 и от 48 до 60 видов
соответственно (Плешанов, 1982). В условиях
низкой теплообеспеченности конкурентное пре-
имущество получают виды фитофагов, для разви-
тия которых необходима относительно неболь-
шая сумма эффективных температур.

Вторая особенность выражается в стабильно
низкой численности большинства членов ком-
плекса. За более чем 35-летний период функцио-
нирования биостанции “Сива” не было отмечено
ни одного случая реализации эруптивного типа
динамики численности фитофагов. Это относит-
ся в том числе и к популяциям таких экономиче-
ски значимых видов, как Altica quercetorum, Acro-
cercops brongniardella, Tortrix viridana, Cydia trian-
gulella, Malacosoma neustria, Phalera bucephala,
Calliteara pudibunda и Lymantria dispar. На примере
ареала последнего вида было показано, что при
продвижении с юга на север в популяциях филло-
фага происходит смена типов динамики числен-
ности с эруптивного на продромальный и далее
на стабильный (Эпова, Плешанов, 1995, стр. 12).
На наш взгляд, трансформация типов динамики
численности в популяциях насекомых может
быть связана с зональным изменением их стаций.
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PHYTOPHAGOUS INSECTS OF THE PEDUNCULATE OAK 
(QUERCUS ROBUR) IN THE NORTHEAST OF ITS DISTRIBUTION AREA
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A significant part of the complex of phytophagous insects associated with the pedunculate oak (Quercus robur L.)
was studied for the first time in the Northeast of its distribution range. The investigation was carried out
during 2013−2017 near the Udmurt University’s Biological Station (56°82′ N, 53°90′ E) in a f loodplain oak
forest of the Siva River, Votkinsk District, Udmurt Republic. The complex of oak phytophagous insects in-
cludes 95 species from 23 families and four orders: Lepidoptera (45.3%), Coleoptera (43.1%), Hymenoptera
(9.5%), and Diptera (2.1%). Leaves are damaged by 71 insect species. Of them, 58 species do this at the larval
stage and further 13 species as an additional nutrition at the imaginal stage. Acorns, wood, and oak roots are
damaged by 4, 24, and 3 species, respectively. The complex is composed of typical phytophagous insects of
Q. robur, being characterized by a poor species composition and a stably low abundance of most species.

Keywords: pedunculate oak, Quercus robur, phytophages, Lepidoptera, Coleoptera, Hymenoptera, Diptera
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Установлено, что личинки рода Strongylophthalmyia развиваются в зоне коры древесных стволов
(березы, осины, дуба, ильма, клена и маакии), предпочитают лежащие на земле или надломленные
стволы, где обитают в частично переработанном или относительно свежем лубе вблизи скоплений
сока. Личинки − сапрофлеофаги, взрослые личинки выступают в роли сапро-некрофагов. Для ли-
чинок характерны древовидно разветвленные передние и своеобразные трехлопастные задние ды-
хальца, расположенные в середине заднего края последнего сегмента. Фарингеальный склерит име-
ет слабо развитый дорсальный бугорок в основании вентрального отростка. Морфологическое
своеобразие личинок подтверждает вывод Хеннига о выделении рода в самостоятельное семейство.

Ключевые слова: Strongylophthalmyia, S. stackelbergi, S. ustulata, S. pictipes, сапрофлеофаги, сапронекро-
фаги, дендробионты, личинки, морфология, описание, определительная таблица
DOI: 10.31857/S0044513421040103

Семейство Strongylophthalmyiidae представле-
но одним родом Strongylophthalmyia Heller 1902.
Род длительное время рассматривался в семей-
стве Psilidae, но Хенниг (Hennig, 1958) признал
его обособленность от родов семейства Psilidae и
выделил в самостоятельное семейство. Ряд авто-
ров включает его в семейство Tanypezidae (Colless,
McAlpine, 1970; Cogan, 1980; Ferrar, 1987). Strongy-
lophthalmyia – новое название для рода Strongy-
lophthalmus Hendel 1902, так как последнее было
преоккупировано. Виды рода обитают преиму-
щественно в Ориентальной области, где зареги-
стрировано около 31 вида (Iwasa, 1998). В Пале-
арктике известны 8 видов: S. pictipes Frey 1935,
S. raricornis Shatalkin 1981, S. stackelbergi Kri-
vosheina 1981, S. ustulata (Zetterstedt 1847), S. japon-
ica Iwasa 1992, S. caliginosa Iwasa 1992, S. paula Sha-
talkin 1993 и S. crinita Hennig 1940. В Неарктике и
Неотропике известно по одному виду (Кривоше-
ина, 1981; Krivosheina, 1984; Шаталкин, 1981,
1993; Shatalkin, 1995).

Сведения по биологии видов практически от-
сутствуют. Имеется лишь краткое указание на
обитание личинок под корой лиственных дере-
вьев (Мамаев и др., 1977). Имаго S. ustulata были
собраны на стволе осины в Финляндии (Steyskal,
1977). Личинки этого вида обитают под корой

осины на территории России (Московская и Во-
логодская обл., Краснодарский край, Бурятия и
Амурская обл.), а S. pictipes – на территории Гор-
ного Алтая и Бурятии. Личинки S. stackelbergi вы-
ведены из-под коры березы на о-ве Кунашир и
ильма, дуба, клена и маакии амурской в Примор-
ском крае.

Известные личинки Psilidae – типичные фито-
и флеофаги – питаются растительными тканями,
проделывая ходы в стеблях и корнях однодоль-
ных и двудольных растений или питаются тканя-
ми коры и древесины деревьев (Ferrar, 1987). Не-
которые Chyliza выводятся в Северной Америке
из скоплений сока: Ch. annulipes Macquart 1835 из
скоплений сока на Pinus virginiana Mill. (Teskey,
1976); пупарии Сh. erudita Melander 1920 найдены
в скоплениях сока по краям ран Pinus strobus L.
(Wehrle, 1930), а Ch. notata Loew 1869 – из ран на
стволах вяза (Pechuman, 1943).

На основании имеющихся в коллекции ИПЭЭ
РАН материалов в данной статье приводятся све-
дения по образу жизни и морфологии личинок
3 видов рода Strongylophthalmyia. Каждой серии
собранных личинок, куколок и вышедших из них
имаго присвоен сквозной порядковый номер, ко-
торый приводится в материале.

УДК 595.773.4
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Род Strongylophthalmyia Heller 1902
(рис. 1, 1−6; 2, 1−10)

Х а р а к т е р и с т и к а  л и ч и н о к. Тело удли-
ненное, слегка уплощено дорсо-вентрально и не-
сколько сужено в переднем отделе, состоит из
3 грудных и 8 брюшных сегментов, головной сег-
мент очень маленький. Ротоглоточный аппарат
склеротизован, небольшой, полностью втянут в
первые грудные сегменты, и ротовые крючки не
выступают снаружи. Покровы тела светлые, бело-
ватые или слегка желтоватые, гладкие, без замет-
ных папилл или бугорков. Слегка выступают
лишь ползательные валики, расположенные на
всех брюшных сегментах. Последний сегмент те-
ла с двумя терминальными короткими конусо-
видными бугорками. Передние дыхальца, распо-
ложенные на боковых сторонах тела на границе I
и II грудных сегментов, удлиненные, с двумя раз-
общенными в вершинной части отделами, несу-
щими пальцевидные выступы с овальными ды-
хальцевыми отверстиями. Задние дыхальца рас-
положены на коротких конусовидных бугорках,
расстояние между бугорками почти в 2 раза пре-
вышает их ширину. Атриум дыхалец слегка удли-
ненный, на вершине с тремя разобщенными вы-
ступами, при этом один более узкий, заметно
обособлен от двух сближенных более широких
выступов. Их вершины со стигмальными пла-
стинками, несущими по одному отверстию, окру-
женному решетчатыми структурами (рис. 1, 5).

Анальная щель, расположенная в среднем от-
деле последнего сегмента с вентральной стороны,
продольная. Анальная пластинка поперечная, до-
статочно узкая, ее длина в несколько раз меньше
ширины (рис. 1, 4).

Ротоглоточный аппарат типичного для личи-
нок круглошовных двукрылых строения (рис. 1, 1;
2, 1). Ротовые склериты сильно склеротизованы,
как и удлиненные гипостомальные и парасто-
мальные склериты. Фарингеальный склерит
светлый, практически не склеротизован, кроме
переднего краевого отдела. Характерный признак
личинок двух исследованных видов – наличие за-
гнутого назад вентрального выступа базального
склерита ротовых крючков (мандибул). Фаринге-
альный склерит с хорошо развитой фарингеаль-
ной мембраной, что подтверждает отсутствие
хищничества. Образ жизни личинок, их медлен-
ные, спокойные перемещения наиболее соответ-
ствуют такому типу питания, как сапрофагия,
точнее сапрофлеофагия. В то же время для них,
как и для большинства ксилобионтов, наиболее
характерна не просто сапрофагия, а сапро-не-
крофагия, способствующая ускорению развития
при питании разлагающимися органическими
остатками.

Б и о л о г и я. Виды рода приурочены к лесным
районам. Личинки обычны во влажном лубе
лиственных пород деревьев, окукливаются в его

верхних слоях под мертвой коркой (Krivosheina,
1984).

Strongylophthalmyia stackelbergi Krivosheina 1981 
(рис. 1, 1–6; 2, 8–10)

М а т е р и а л. 6 личинок, 2 пупария, 6♂♂, 4♀♀,
Россия, Приморский край, Лазовский заповед-
ник, Корпадь, 22.06.1979, 6.07.1979, 20.07.1979,
№ 143, 167, 342, личинки под корой дуба (Quercus
mongolica Fisch.) (сем. Fagaceae), клена (Acer
mandshuricum Maxim.) (сем. Aceraceae) и маакии
(Maackia amurensis Rupr.et Maxim.) (сем. Legumi-
nosae); Приморский край, Уссурийский заповед-
ник, 17.04.1969, № 27, под корой ильма (Ulmus pro-
pinqua Koidz.) (сем. Ulmaceae); Сахалинская обл.,
Кунашир, Серноводск, 23.09.1972, № 177, 178, под
корой березы (Betula mandshurica (Regel) Nakai)
(Betulaceae); там же, Менделеево, 22.09.1976,
№ 94, 25.09.1976, № 105, в лубе березы (Н. Криво-
шеина).

О п и с а н и е. Л и ч и н к а. Тело удлиненное,
белое с легким желтоватым оттенком и с четкой
сегментацией, слегка расширено в среднем отде-
ле, сужено и закруглено в переднем отделе и не
расширено сзади. Все брюшные сегменты с чет-
кими овальными ползательными валиками, но на
границе III грудного и I брюшного сегментов зна-
чительно меньше остальных. Анальная пластин-
ка расположена в среднем отделе последнего сег-
мента, поперечная, с параллельными передней и
задней сторонами, не сужена и равномерно за-
круглена на боковых сторонах (рис. 1, 4). Ее дли-
на в 4 раза меньше ширины. Анальная щель про-
дольная.

Ползательные валики широкие с шипиками
различных размеров, часть которых образуют по-
перечные ряды различной длины (рис. 1, 6). Поля
ограничены спереди и сзади простым рядом не-
больших сближенных однородных шипиков (a, b).
К ним примыкают 2 ряда более крупных шипиков
(c, d), между которыми расположены 4 ряда мел-
ких структур. Крупные шипики сопровождают
разрозненные мелкие шипики.

Передние дыхальца удлиненные, лопастевид-
ные, их передняя часть разделена на 2 части, каж-
дая из которых несет по 10 пальцевидных высту-
пов со стигмальными овальными отверстиями на
вершине (рис. 1, 2). Задние дыхальца расположе-
ны на коротких цилиндрических бугорках в сред-
нем отделе последнего сегмента (вид сбоку,
рис. 1, 3). Бугорки удалены друг от друга на рас-
стояние, в 2 раза превышающее их ширину
(рис. 1, 4). Дыхальца с удлиненным атриумом, с
тремя выступами в верхнем отделе, из них один
более узкий, удален на большее расстояние от
двух более широких и сближенных (рис. 1, 5). Все
они несут на вершине по одному овальному от-
верстию, окруженному узкой полоской темных
решетчатых структур, занимающих всю вершин-
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Рис. 1. Личинка Strongylophthalmyia stackelbergi Krivosheina 1981: 1 – ротоглоточный аппарат, 2 – переднее дыхальце, 3 –
терминальный конец тела сбоку, 4 – терминальный конец тела снизу, 5 – задние дыхальца, 6 – кутикулярные струк-
туры последнего сегмента тела (f – фарингеальный склерит, g – гипостомальный склерит, h – парастомальный скле-
рит, k – фарингеальная мембрана, l – дорсальный отросток фарингеального склерита, m – вентральный отросток фа-
рингеального склерита, n – ротовые крючки, p – вентральный выступ базального склерита ротовых крючков).
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ную часть выступов. Стигмальная пластинка ды-
халец с хорошо развитыми периспиракулярными
железами, несущими длинные темные волоски.

Ротоглоточный аппарат с достаточно хорошо
склеротизованными ротовыми, гипостомальны-
ми и парастомальными склеритами и светлым,
практически прозрачным фарингеальным скле-
ритом (рис. 1, 1). Фарингеальная мембрана хоро-
шо развита, массивная. Ротовые крючки обыч-
ной серповидной формы, акцессорные склериты
отсутствуют. Вентральный выступ базального
склерита ротовых крючков узкий, удлиненный,
направлен назад. Дорсальный отросток фаринге-
ального склерита узкий, короче вентрального.
Вентральный отросток широкий массивный, с
небольшим слабо очерченным дорсальным бу-
горком в основании.

Длина тела 5 мм.
П у п а р и й удлиненно-овальный, слегка

сужен на уровне грудных и трех последних брюш-
ных сегментов, светло-коричневый, окрашен
равномерно, заметно уплощен дорсо-вентрально.
Дорсальная и вентральная поверхности сегмен-
тов на большем протяжении гладкие. Боковые
стороны брюшных сегментов с узкими складка-
ми, наиболее заметными на четырех последних
брюшных сегментах.

Передние дыхальца по строению соответству-
ют аналогичным структурам личинок, двухло-
пастные, ветвистые, расположены на боковой
стороне I грудного сегмента (рис. 2, 8, 9). Послед-
ний сегмент тела с конусовидными бугорками, на
вершине которых расположены задние дыхальца
(рис. 2, 10). Вершина атриума с одним более уз-
ким выступом, четко отделенным от более сбли-
женных двух других относительно широких вы-
ступов. В целом структура атриума аналогична
его структуре у личинок, но бугорки, несущие ды-
хальца, иной формы. Они конусовидные, в осно-
вании удалены друг от друга на расстояние, не
превышающее размер дыхалец.

Длина пупария 3.5 мм.
Б и о л о г и я. Личинки предпочитают лежа-

щие на земле или нависающие над землей стволы
березы, ильма, ясеня, клена, дуба и маакии амур-
ской. Обитают в частично переработанном, буро-
ватом лубе или в относительно свежем лубе вбли-
зи скоплений сока. Перед окукливанием личинки
концентрируются в верхних частях луба. Пупарии
встречаются в темном лубе среди древесной трухи
непосредственно под коркой. На территории Ла-
зовского заповедника личинки обнаружены в
стволах дуба в свалке стволов около арбузной бах-
чи, заселенных личинками дровосеков Mesosa my-
ops Dalman 1817, и златками (Н. Кривошеина,
М. Кривошеина, 2019). Личинки S. stackelbergi со-
средоточены преимущественно с нижней сторо-
ны стволов, часто непосредственно в колыбель-
ках дровосеков. В таких же свалках около бахчи, в
стволах маакии амурской с сохранившимися уз-

кими полосками свежего луба, перемежающегося
с участками частично переработанного бурого
луба, личинки S. stackelbergi обитают в лубяных
волокнах, частично пронизанных мицелием,
на границе с заболонью. Совместно с ними
встречаются небольшие личинки-сапрофлеофа-
ги Teucholabis esakii (Alexander 1924) и T. yezoensis
Alexander 1924 (Limoniidae). На относительно све-
жих участках луба первоначально поселяются
личинки-флеофаги – Lenitovena pteropleuralis
(Hendel 1927) (Tephritidae), вблизи которых посе-
ляются личинки жуков Elacatis kraatzii Reitter 1879
(Othniidae). Тип питания личинок жуков не изве-
стен, но судя по их постоянным биотопическим
связям с личинками пестрокрылок, они способ-
ны питаться или непосредственно соком, или
пропитанными соком субстратами. На частично
отработанных этими видами субстратах им по-
стоянно сопутствуют личинки-сапронекрофаги
львинок Maackiana laminiformis Krivosheina 1973
(Stratiomyidae). Вокруг скоплений этих видов по-
стоянно присутствуют хищные личинки жуков
Histeridae, двукрылых Lonchaea Fallén 1820 (Lon-
chaeidae) и Phaonia Robineau-Desvoidy 1830 (Mus-
cidae). Совместно с личинками S. stackelbergi в лу-
бяных волокнах встречаются личинки Milichiella
argyrogaster (Perris 1876) (Milichiidae), являющиеся
широко известными сапрофагами, питающимися
древесными остатками (Ferrar 1987), и личинки-
сапроксилофаги Sciaridae. На участках с плесе-
нью под корой клена личинки S. stackelbergi
встречались совместно с коллемболами, а хищни-
ки были представлены личинками Phaonia sp.
(Miscidae).

На о-ве Кунашир имаго выведены в основном
из лубяных волокон упавших стволов березы. Ко-
ра стволов достаточно прочная, но эпидермис от-
ходит в виде тонкой пленки. Под корой в скопле-
ниях натеков сока встречались личинки рассмот-
ренного вида Strongylophthalmyia, но взрослые
личинки, как правило, концентрировались непо-
средственно под эпидермисом.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид зарегистрирован
в Приморском крае (Лазовский и Уссурийский
заповедники) и на о-ве Кунашир (Менделеево,
Серноводск).

Strongylophthalmyia ustulata (Zetterstedt 1847)
(рис. 2, 1−7)

М а т е р и а л. 4 личинки, 6 ♂♂, 5 ♀♀. Россия,
Московская обл., Красная Пахра, 20.05.1973; Во-
логодская обл., Никольское, 6.06.1983, № 122,
123; Краснодарский край, ст. Северская,
10.07.1970, № 61, 62; Бурятия, Бабушкин,
5.06.1976, 6.06.1976, № 92, 96, 107, 108 (Н. Криво-
шеина); Амурская обл, Кундур, 4.05.1975,
14.05.1975, № 95, 99, 165 (А. Зайцев), личинки под
корой осины − Populus tremula L. (сем. Salicaceae).
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Рис. 2. Личинка Strongylophthalmyia ustulata (Zetterstedt 1847) (1−7), пупарий Strongylophthalmyia stackelbergi Krivosheina
1981 (8−10): 1 – ротоглоточный аппарат; 2, 3 – задние дыхальца; 4, 5 – терминальный конец тела сбоку и снизу; 6 –
кутикулярные структуры последнего сегмента тела; 7 – переднее дыхальце; 8, 9 – передний конец тела снизу и сбоку;
10 – терминальный конец тела снизу: s – переднее дыхальце, t – заднее дыхальце.
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О п и с а н и е. Л и ч и н к а. Тело светло-жел-
тое, с четкой сегментацией и поперечными
овальными ползательными валиками, несущими
поперечные ряды заостренных и овальных шипи-
ков различных размеров. Шипики образуют чет-
кий широкий параллельносторонний поясок (вид
сбоку), ограниченный спереди и сзади рядом не-
больших и однородных, плотно сидящих шипи-
ков. На границе III грудного и I брюшного сег-
ментов валик меньших размеров и с более слабо
выраженными шипиками. Сегменты тела глад-
кие, без развитых бугорков или папилл. Послед-
ний сегмент с дорсальной стороны с глубокой
продольной узкой срединной складкой, доходя-
щей до основания бугорков (рис. 2, 4). Такие же
глубокие складки расположены на наружной сто-
роне сегмента, сбоку от бугорков. Терминальный
конец последнего сегмента с двумя короткими
светлыми цилиндрическими бугорками, которые
окрашены, как и все сегменты тела, и которые не-
сут на вершине задние дыхальца. Терминальные
бугорки широко расставлены, удалены друг от
друга на расстояние, в 2 раза превышающее ши-
рину бугорка (рис. 2, 5).

Анальная пластинка поперечно-овальная с
продольной узкой щелью. Ширина пластинки
в 2.5 раза превосходит ее длину (рис. 2, 5).

Трахейная система амфипнейстического типа.
Передние дыхальца расположены на боковой
стороне грудных сегментов, на границе I и II
грудных сегментов. Дыхальца лопастевидные, с
двумя разветвленными вершинными долями, не-
сущими по 5 пальцевидных коротких выступов
(рис. 2, 7). Атриум удлиненный, цилиндриче-
ский, длина его неразветвленного основания рав-
на длине разветвленного вершинного отдела.
Задние дыхальца с удлиненным атриумом, вер-
шина которого с тремя короткими выступами, из
которых один несколько ýже двух других и отде-
лен от них широкой выемкой (рис. 2, 2, 3).
На вершинах всех выступов по одному стигмаль-
ному отверстию, окруженному темной полоской
из решетчатых структур, занимающей всю вер-
шинную часть выступов (рис. 2, 2). Поверхность
стигмальной пластинки с периспиракулярными
железами, несущими длинные волоски.

Ротоглоточный аппарат типичного для личи-
нок круглошовных двукрылых строения, с хоро-
шо развитыми серповидными ротовыми крючка-
ми, но без акцессорных, дополнительных, скле-
ритов (рис. 2, 1). Вентральные выступы ротовых
крючков (мандибул) достаточно массивные,
конусовидные, их вершина направлена назад.
Гипостомальные и парастомальные склериты
удлиненные, последние стержневидные. Фарин-
геальный склерит массивный, но светлый, слабо
склеротизован. Его дорсальные отростки узкие,
короче массивных вентральных. Вентральные от-
ростки фарингеального склерита с небольшим
дорсальным бугорком в основании. Фагингеаль-

ная мембрана хорошо развита, широкая, что под-
тверждает отсутствие хищничества.

Б и о л о г и я. Личинки зарегистрированы под
пологом деревьев только в стволах осин, преиму-
щественно лежащих на земле или опирающихся
на ветви и нависающих на небольшой высоте над
землей. В Краснодарском крае личинки обитали
в лежащих на земле под пологом леса стволах
осины, где концентрировались с их северной сто-
роны. Личинки обитали в толстой коре, местами
светлой, почти свежей, с ходами короедов; взрос-
лые личинки концентрировались на участках с
переработанными волокнами в темной трухе под
коркой вблизи трещин. Под корой личинкам со-
путствовали личинки-некрофаги Lonchaeidae,
личинки-сапронекрофаги Neopachygaster merome-
laena Dufour 1841 (Stratiomyidae) и хищные ли-
чинки Empididae.

В Вологодской обл. личинки были характерны
для смешанных переувлажненных лесов вблизи
водоемов. Личинки обитали в лежащих на земле
стволах осины преимущественно с темным, зна-
чительно переработанным лубом, где концентри-
ровались на теневой стороне стволов в темной
трухе непосредственно под коркой. Личинки бы-
ли рассеяны по стволу, иногда наблюдались
скопления нескольких экземпляров. На террито-
рии Бурятии (Бабушкин) и Амурской обл. (Кун-
дур) личинки также были обнаружены в лубяных
волокнах лежащих на земле стволов и их обруб-
ков, где обитали как в толще луба, так и в его по-
верхностных слоях непосредственно под коркой.
В качестве их спутников среди волокон луба были
отмечены личинки-сапронекрофаги Homaloceph-
ala albitarsis Zetterstedt 1838 [=H. biumbrata (Wahl-
berg 1839)] (Otitidae).

Личинки – сапрофлеофаги, питаются бродя-
щим соком и разлагающимся лубом, в конце раз-
вития у взрослых личинок преобладает сапроне-
крофагия, т.е. питание органическими остатками
животного происхождения.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид распространен в
Европе, включая европейскую часть России, а
также в Бурятии и Амурской обл.

Strongylophthalmyia pictipes Frey 1935

М а т е р и а л. 2 пупария, 2 ♂♂, 1 ♀. Россия,
Горный Алтай, Артыбаш, 21.06.1981, № 139, ли-
чинки под корой осины, вылет имаго 30.06.1981;
Бурятия, Бабушкин, 5.06.1976, № 94; 6.06.1976,
№ 107, 110, под корой осины; там же 7.06.1976
№ 123; 10.06.1976 № 156, под корой березы − Bet-
ula sp. (Н. Кривошеина).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид описан по мате-
риалам из Финляндии, зарегистрирован на тер-
ритории России в Горном Алтае (Артыбаш) и в
Бурятии (Бабушкин).
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Б и о л о г и я. Материал по личинкам недоста-
точен для их морфологического исследования,
поэтому приводится только описание мест обита-
ния личинок S. pictipes.

Личинки были обнаружены в лесных насажде-
ниях на открытых местах, вдоль линий электро-
передач, в лежащих на земле стволах осины (Бу-
рятия, Бабушкин). Личинки встречались среди
лубяных волокон, при этом взрослые личинки
концентрировались в их верхних слоях непосред-
ственно под коркой. Их обычно сопровождали
личинки-сапронекрофаги рода Homalocephala
Zetterstedt 1838 (Ulidiinae) и хищные личинки Me-
gamerina dolium (Fabricius 1805) (Megamerinidae).

На Алтае личинки обнаружены в стволе оси-
ны, нависающей над землей на высоте 1 м. Ствол
заселен личинками дровосека Saperda, а толстые
ветки заселены короедами рода Trypophloeus Fair-
maire 1869. Кора прочная, луб местами светлый,
местами темный, по границе светлого и темного
луба обитают личинки-сапронекрофаги Xylomya
czekanovskii Pleske 1925 (Xylomyidae). По границе
старых ходов личинок усачей на участках с чер-
ным лубом обитают личинки-сапронекрофаги
Neopachygaster secernibilis Krivosheina 1973 (Stratio-
myidae). За ними охотятся по всему стволу личин-
ки Phaonia sp. (Muscidae). Cреди волокон луба
обитают личинки-сапрофаги Pseudotephritis corti-
calis (Loew 1873) (=trypetoptera Hennig 1939) и ли-
чинки-сапронекрофаги Lonchaea sp. (Lonchaei-
dae). Вокруг сучков под коркой энергично перера-
батывают лубяные волокна личики Sciaridae.
Личинки S. pictipes встречаются среди лубяных во-
локон в различных участках коры, но предпочитают
поверхностные слои волокон непосредственно под
коркой, где концентрируются также пупарии.

Личинки двух исследованных видов различа-
ются следующим образом.
– Передние дыхальца несут около 20 пальцевид-

ных выступов. Анальная пластинка узкая, па-
раллельносторонняя, ее ширина в 4 раза пре-
вышает длину. Вершина вентрального выступа
базального склерита мандибул узкая, заост-
ренная, направлена назад. Конусовидные бу-
горки пупария, несущие задние дыхальца, раз-
общены. Ползательные валики вдоль средней
линии не менее чем с 8 поперечными рядами
шипиков. Личинки обитают под корой дуба,
клена, маакии, ильма и березы..........................
………………..Strongylophthalmyia stackelbergi Kriv.

– Передние дыхальца несут не более 10 пальце-
видных выступов. Анальная пластинка не-
сколько расширена, ее ширина в 2.5 раза превос-
ходит длину. Вершина вентрального выступа ба-
зального склерита мандибул конусовидная,
направлена назад. Ползательные валики вдоль
средней линии не более, чем с 6 поперечными
рядами шипиков. Личинки обитают под ко-
рой осины.…......................................................
......................Strongylophthalmyia ustulata (Zett.).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

До последнего времени положение семейства
в системе Acalyptrata окончательно не установле-
но. Род Strongylophthalmyia сближался то с Psilidae,
то с Tanypezidae. Имеющиеся сведения по изу-
ченным личинкам Psilidae (Ferrar, 1987) говорят
об их существенных отличиях от личинок Strongy-
lophthalmyia. Так, для личинок Chyliza Fallén 1820
и Psila Meigen 1803 характерны массивные гипо-
стомальные склериты и слабо выраженный вен-
тральный выступ базального склерита мандибул.
Отростки фагингеального склерита равной дли-
ны или даже дорсальные несколько превосходят
вентральные. Не выражен дорсальный бугорок
вентрального фарингеального отростка. Склеро-
тизованные бугорки, несущие задние дыхальца,
слиты или сближены в основании. Перитрема
дыхалец массивная и сильно склеротизована. Пе-
редние дыхальца в виде простой вееровидной
пластики с 5–15 пальцевидными выступами. Ли-
чинки в стеблях и на корнях различных растений,
фитофаги, отдельные виды наносят существен-
ный вред корнеплодам.

Кажется вполне закономерным вывод о суще-
ственном отличии видов рассматриваемого рода
от представителей семейства Psilidae, в состав ко-
торого род был включен при описании (Heller,
1902).

Семейство Tanypezidae представлено в основ-
ном в Неотропическом регионе, в Палеарктике
известен один вид Tanypeza longimana Fallén 1820,
который вместе с T. picticornis Knab & Shannon,
1916 был зарегистрирован в Америке севернее
Мексики (Foote, 1970).

Опубликованное морфологическое исследо-
вание личинки T. longimana (Foote, 1970) говорит
о некотором ее сходстве с личинками Strongyloph-
thalmyia. Для личинки характерны удлиненные,
двуветвистые с 17 пальцевидными выступами пе-
редние дыхальца, хорошо развиты вентральные
конусовидные выступы базальных склеритов
мандибул, вершины которых направлены вен-
трально вниз или назад, удлиненные гипосто-
мальные склериты. Но наблюдается совершенно
иной тип строения заднего отдела трахейной си-
стемы и задних дыхалец, хотя образ жизни личи-
нок обоих родов однотипен. Наблюдаются также
различия в строении дорсальной перемычки и
дорсальных отростков фарингеального склерита
ротоглоточного аппарата. Таким образом, можно
отметить несколько большее сходство рода Stron-
gylophthalmyia c Tanypeza Fallén 1820, чем с пред-
ставителями Psilidae, но в целом для решения так-
сономических вопросов необходимо дальнейшее
более детальное исследование всего комплекса
признаков родственных групп Acalyptrata.
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FIRST DATA ON THE LARVAL MORPHOLOGY
OF THE GENUS STRONGYLOPHTHALMYIA HELLER 1902
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Larvae of the genus Strongylophthalmyia Heller 1902 (Diptera, Strongylophthalmyiidae) have been discov-
ered for the first time to develop under the bark of deciduous trees (Betula sp., Populus sp., Quercus sp.,
Acer sp. and Maackia sp.). They prefer fallen or broken trunks, inhabiting partly consumed or fresh bast near
sap aggregations. The larvae are saprophloeophages, mature larvae being sapronecrophages. The larvae have
dendritic branching anterior spiracles and peculiar three-lobed posterior spiracles situated in the middle of
the posterior margin of the ultimate body segment. The pharyngeal sclerite shows a weakly developed dorsal
tubercle at the base of the ventral cornua. The morphological features of the larvae testify to the correct con-
clusion drawn by Hennig who promoted this genus into a separate family.
Keywords: Strongylophthalmyia, S. stackelbergi, S. ustulata, S. pictipes, saprophloeophages, sapronecro-
phages, dendrobionts, larvae, morphology, description, key
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В условиях вивария изучены рост и половое созревание водяных полевок, потомков постоянных ро-
дительских пар, в зависимости от календарных сроков рождения (май или сентябрь), семейной
принадлежности и характеристик семейной среды (масса тела родителей, величина помета и соот-
ношение полов при рождении). Результаты множественного регрессионного анализа показали, что
ключевую роль в регуляции роста и репродуктивного развития у водяной полевки играют внутриго-
довые изменения длительности светового периода. По окончании зимнего периода половое созре-
вание особей весенней когорты, судя по клеточному составу вагинальнах мазков у самок, содержа-
нию тестостерона в крови самцов и аногенитальному расстоянию самцов, происходит быстрее, чем
у особей осенней когорты. Показано, что масса тела имеет большее значение для наступления го-
товности к размножению, чем возраст, поскольку особи осенних когорт, достигшие половой зрело-
сти, не отличались по массе тела от весенних. На динамику массы тела достоверно влияет семейная
принадлежность. Возраст полового созревания водяных полевок снижается с увеличением массы
тела матери и доли самцов в помете при рождении.

Ключевые слова: водяная полевка, Arvicola amphibius L., сезон рождения, семья, рост, половое созре-
вание, масса тела, тестостерон
DOI: 10.31857/S0044513421040127

Сезонная цикличность репродуктивной и ме-
таболической активности наблюдается почти по-
всеместно среди живых организмов, эволюцио-
нировавших в умеренных и полярных широтах.
Размножение – энергетически затратный про-
цесс, находящийся под контролем разнообраз-
ных сигналов абиотической и биотической среды
(Trainor et al., 2006; Bronson, 2009), благодаря это-
му рождение и воспитание потомства происходит
в наиболее благополучное время года. Для видов,
которые характеризуются коротким сроком бере-
менности и которые обитают в умеренных ши-
ротах, – хомяков, мышевидных грызунов и поле-
вок – нейроэндокринная активация репродук-
тивной оси происходит на исходе зимы и ранней
весной, с увеличением продолжительности све-
тового дня.

В регуляции полового созревания сезонно-
размножающихся грызунов ключевую роль игра-
ет информация о продолжительности светового

периода и направлении его изменения (Bronson,
2009). Хотя нейробиологическая основа до конца
не ясна (Plant, 2015), известно, что гипоталамус
животных с сезонным ритмом размножения об-
ладает высокой пластичностью (Ebling, 2014). Для
запуска центрального механизма полового созре-
вания необходим специфический нервный сиг-
нал из преоптической области гипоталамуса, тес-
но связанной с циркадными ритмами (Plant,
2012). В настоящее время ключевым триггером
высвобождения гонадолиберина и запуска поло-
вого созревания считают кисспептин, секретиру-
емый нейронами аркуатного ядра гипоталамуса
(Cameron, 2011; Uenoyama et al., 2019). Важное
значение имеет соматотропная гормональная
ось, основные эффекторы которой – гормон ро-
ста и инсулиноподобный фактор роста 1 (Bartke
et al., 2013; Yuan et al., 2012). Линии мышей с мута-
циями, снижающими функциональность сомато-
тропной оси, имеют большую продолжитель-
ность жизни и отсроченное половое созревание

УДК 599.322/.324;57.022
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по сравнению с мышами контрольной линии
(Bartke et al., 2013). Все это свидетельствует о тес-
ной сопряженности характеристик жизненного
цикла, которые находятся под контролем факто-
ров внешней среды и имеют существенную гене-
тическую составляющую (Bronson, 1988; Bartke
et al., 2013; Falconer, 1984).

Для мышевидных грызунов умеренных широт
характерна поливариантность онтогенетического
развития в зависимости от сезона рождения (Оле-
нев, Григоркина, 2014). Такая гетерогенность по-
пуляции позволяет наиболее полно реализовать
ее репродуктивный потенциал, а также поддер-
живать численность и генетическое разнообразие
в популяции. Водяной полевке (Arvicola amphib-
ius L.), обитающей в подтаежной зоне Западной
Сибири, свойственна строгая сезонность размно-
жения, причем длительность репродуктивного
периода зависит от фазы популяционного цикла
(Евсиков и др., 2001). Характеристики жизнен-
ных циклов особей разных когорт и влияющие на
них факторы в настоящее время остаются слабо
изученными.

Цель – изучить рост и половое созревание во-
дяных полевок в зависимости от сезона рождения
и условий раннего развития, связанных с семей-
ной принадлежностью и характеристиками се-
мейной среды (масса тела родителей, величина
помета и соотношение полов при рождении).
Задачи: 1) выяснить динамику роста особей ве-
сенней и осенней когорт водяной полевки, полу-
ченных от постоянных родительских пар, содер-
жащихся в условиях естественного светового ре-
жима, стабильных температурных и кормовых
условиях; 2) оценить содержание тестостерона в
крови самцов в период полового созревания и вы-
яснить его связь с сезоном рождения и массой те-
ла; 3) оценить зависимость скорости роста и по-
лового созревания от семейной принадлежности,
массы тела родителей, величины и полового со-
става пометов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Работа выполнена на водяных полевках, со-
держащихся в условиях вивария, при естествен-
ном световом режиме и свободном доступе к воде
и корму (распаренная зерновая смесь, морковь,
трава, пророщенный овес). Генетическая гетеро-
генность виварных животных поддерживается за
счет пополнения особями из природных популя-
ций и учета коэффициента родства при подборе
родительских пар (не более 12.5%). В 2018 г. сред-
ний коэффициент инбридинга в лабораторной
колонии составлял 6.01%.

В 2018 г. из 8 самцов и 8 самок возраста 289–
478 дней были сформированы репродуктивные
пары, которые содержались в соединенных труб-

кой-переходом клетках (25 × 25 × 48 см) в периоды
16–28 апреля и 12 августа–2 сентября без измене-
ния состава пар. Факт спаривания и наступления
беременности устанавливали по: 1) наличию спер-
мы в вагинальном мазке; 2) наступлению продол-
жительного диэструса; 3) увеличению массы тела
самки. Самца отсаживали от самки на 14–18-й
день беременности. Детенышей отсаживали от
матери в возрасте трех недель и содержали инди-
видуально.

От каждой пары получено 2 помета – один вес-
ной (8–13 мая), другой осенью (3–5 сентября).
Средний интервал между родами составил 117 дней.
Всего изучено 29 животных, родившихся весной
(11 самцов и 18 самок), и 27 животных, родивших-
ся осенью (17 самцов и 10 самок). Все исследуе-
мые особи дожили до наступления половой зре-
лости.

Оценка роста и полового созревания
Индивидуально меченых детенышей взвеши-

вали на весах “Ohaus sc6010”. Взвешивание про-
водили еженедельно от рождения до 10-недельного
возраста, а в зимний период (январе и феврале),
а также в мае, июне, августе и сентябре –
в последнюю декаду каждого месяца; в период
быстрого весеннего роста и полового созревания
(в марте–апреле) – еженедельно, оценивая при
этом их половую зрелость.

Наступление половой зрелости у самок опре-
деляли по: 1) открытию влагалища; 2) наличию
ороговевших чешуй в вагинальном мазке (не ме-
нее 50% от общего числа клеток) – состояния,
свидетельствующего о готовности самок к спари-
ванию (Назарова и др., 2007). Половое созрева-
ние самцов оценивали по аногенитальному рас-
стоянию. К половозрелым относили особей с
аногенетальным расстоянием, превышающим
26 мм (Назарова, 2011).

Определение содержания тестостерона в крови
Уровень тестостерона в крови самцов опреде-

ляли однократно 18.03.2018, в период полового
созревания. Кровь брали из ретроорбитального
синуса. Из крови выделяли сыворотку, затем ее
хранили в пластиковых микропробирках при
‒20°С. Определение концентрации тестостерона
(нМ/л) в сыворотке осуществляли с помощью на-
бора реагентов для иммуноферментного анализа
(ЗАО “Вектор-Бест”, г. Новосибирск). Чувстви-
тельность набора 0.2 нмоль/л, коэффициент ва-
риации не превышает 8%. Концентрацию опре-
деляли по калибровочной кривой после измере-
ния оптической плотности раствора с образцами
сыворотки при основной длине волны 450 нм и
референтной длине волны 620 нм на спектрофо-
тометре “PowerWave XS2”.
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Статистический анализ данных

Статистическую обработку данных проводи-
ли, используя программу “Statistica 6.1”. Влияние
сезона рождения, семейной принадлежности, по-
ла на рост потомства определяли с помощью мно-
гомерного анализа (модуль “общая линейная мо-
дель”, GLM). В качестве факторных переменных
использовали сезон рождения и идентификаци-
онный номер родительской пары. Сезон рожде-
ния включали в анализ как случайный фактор.
Пол учитывали как ковариату. Влияние вышепе-
речисленных факторов на возраст полового со-
зревания потомства и массу тела при достижении
половой зрелости проводили отдельно для сам-
цов и самок.

Для выяснения влияния на возраст полового
созревания характеристик родителей (масса тела
при спаривании) и условий семейной среды (ве-
личина помета, процент самцов при рождении)
использовали общую линейную модель, включая
сезон рождения как категориальную переменную.

Для оценки влияния сезона на гормональный
статус самцов использовали непараметрический
критерий Манна–Уитни, т.к. распределение
уровня тестостерона в крови отличалось от нор-
мального. Связь между содержанием тестостеро-
на в крови с другими признаками устанавливали
с помощью корреляции Спирмена. Для оценки
достоверности сезонных различий признаков с
нормальным распределением использовали кри-
терий Шеффе. Различия между частотами уста-
навливали по методу χ2. Средние значения в
таблицах и тексте приведены со своими стан-
дартными ошибками. Уровень статистической
значимости принят p < 0.05.

Работа выполнена в соответствии с правилами
проведения научных исследований с использова-

нием экспериментальных животных, утвержден-
ными распоряжением Президиума АН СССР от
2 апреля 1980 N 12000-496 и приказом Минвуза
СССР от 13 сентября 1984 N 22.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Масса тела родителей, величина помета 
и соотношение полов при рождении 

в разные сезоны года

В апреле–мае масса тела размножавшихся са-
мок при покрытии и родах была достоверно ни-
же, чем в августе–сентябре. Величина помета при
рождении, отъеме от матери и половой состав по-
метов не различались (табл. 1).

Рост потомства

Результаты анализа зависимости массы тела
потомства в разном возрасте от сезона рождения,
семейной принадлежности (идентификационно-
го номера родительской пары) и пола, выполнен-
ного с помощью GLM, приведены в табл. 2. До-
стоверное влияние сезона рождения обнаружено
в возрасте трех недель и сохранялось до июня сле-
дующего года, т.е. во взрослом состоянии. Поло-
вые различия массы тела установлены, начиная с
возраста шести недель. Графики динамики массы
тела самок и самцов весенней и осенней когорт
представлены на рис. 1а–1в.

Влияние семейной принадлежности обнару-
жено уже при рождении и сохранялось на протя-
жении всего исследованного периода онтогенеза,
что свидетельствует о существенном влиянии
генетических факторов на динамику роста массы
тела.

Таблица 1. Масса тела родителей, плодовитость и половой состав пометов в зависимости от сезона года

Сезон года

Масса тела, г
Величина помета Соотношение полов

(% самцов)
матерей отцов
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Весна 144.2 ± 11.6 163.0 ± 9.9 140.9 ± 10.1 205.3 ± 10.2 4.2 ± 0.3 3.8 ± 0.4 35.0 ± 8.9 37.1 ± 8.3

Осень 182.3 ± 14.2 183.5 ± 14.2 146.2 ± 9.6 211.9 ± 8.4 4.4 ± 0.5 4.1 ± 0.5 58.5 ± 11.5 61.0 ± 11.3

Достоверность 
различий p <0.001 <0.05 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05 >0.05



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 6  2021

ЗАВИСИМОСТЬ РОСТА И ПОЛОВОГО СОЗРЕВАНИЯ 663

Таблица 2. Влияние сезона рождения, принадлежности к семейной группе и пола на массу тела потомства

Жирным шрифтом выделены статистически значимые эффекты.

Возраст, 
календарные сроки Эффекты SS df MS F P

0 нед Сезон рождения 0.11 1 0.11 0.37 >0.05

Семейная принадлежность 6.16 7 0.88 2.85 <0.05

Пол 0.23 1 0.23 0.74 >0.05

3 нед Сезон рождения 203.09 1 203.09 22.76 <0.001

Семейная принадлежность 798.76 7 114.11 12.79 <0.001

Пол 9.70 1 9.70 1.09 >0.05

6 нед Сезон рождения 1025.59 1 1025.59 23.23 <0.001

Семейная принадлежность 681.01 7 97.29 2.20 <0.05

Пол 354.77 1 354.77 8.04 <0.01

10 нед Сезон рождения 3009.62 1 3009.62 42.10 <0.001

Семейная принадлежность 3073.84 7 439.12 6.14 <0.001

Пол 1178.53 1 1178.53 16.49 <0.001

Январь Сезон рождения 6681.65 1 6681.65 23.14 <0.001

Семейная принадлежность 9752.53 7 1393.22 4.82 <0.001

Пол 4815.28 1 4815.28 16.68 <0.001

Февраль Сезон рождения 18017.19 1 18017.19 21.08 <0.001

Семейная принадлежность 13900.89 7 1985.84 2.32 <0.01

Пол 13077.47 1 13077.47 15.30 <0.001

Март Сезон рождения 34773.12 1 34773.12 36.71 <0.001

Семейная принадлежность 27060.27 7 3865.75 4.08 0.001

Пол 39659.30 1 39659.30 41.87 <0.001

Апрель Сезон рождения 24056.07 1 24056.07 27.80 <0.001

Семейная принадлежность 46573.30 7 6653.33 7.69 <0.001

Пол 61491.26 1 61491.26 71.07 <0.001

Май Сезон рождения 11636.87 1 11636.87 18.62 <0.001

Семейная принадлежность 50 927.27 7 7275.32 11.64 <0.001

Пол 43233.68 1 43233.68 69.19 <0.001

Июнь Сезон рождения 5510.42 1 5510.42 7.06 0.01

Семейная принадлежность 39716.07 7 5673.72 7.27 <0.001

Пол 33019.22 1 33019.22 42.33 <0.001

Август Сезон рождения 2817.05 1 2817.05 2.62 >0.05

Семейная принадлежность 41465.61 7 5923.66 5.52 <0.001

Пол 23299.76 1 23299.76 21.72 <0.001

Сентябрь Сезон рождения 1389.38 1 1389.38 1.37 >0.05

Семейная принадлежность 37300.09 7 5328.58 5.24 <0.001

Пол 7417.82 1 7417.82 7.30 <0.01
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Половое созревание потомства

Влияние идентификационного номера
родителей и сезона рождения

на возраст полового созревания самок

Результаты статистического анализа, выпол-
ненного с помощью GLM, показали, что возраст
самок при достижении половой зрелости досто-
верно связан с сезоном рождения (открытие вла-
галища: F1,19 = 269.7, p < 0.001; наступление рецеп-
тивного репродуктивного состояния: F1,19 = 286.2,
p < 0.001). Возраст открытия влагалища и наступ-
ления рецептивного состояния не зависит от се-
мейной принадлежности (F7,19 = 1.54, p > 0.05 и
F7,19 = 2.15, p > 0.05 соответственно). Из представ-
ленных на рис. 2 зависимостей следует, что поло-
вое созревание самок весенней когорты начина-

ется и завершается в более ранние календарные
сроки, чем у самок осенней когорты.

В среднем, наступление рецептивного состоя-
ния регистрируется через 7.0 ± 2.3 дней после от-
крытия влагалища. Физиологическая готовность
к размножению самок осенней когорты наступа-
ет в более молодом возрасте, на 96 дней раньше,
чем у самок весенней когорты (табл. 3).

Влияние семейной принадлежности 
и сезона рождения на массу тела самок 

при открытии влагалища и наступлении 
физиологической готовности к спариванию

Масса тела при открытии влагалища зависит
от сезона рождения (F1,19 = 9.81, p < 0.01) и семей-
ной принадлежности (F7,19 = 4.25, p < 0.01). Масса
тела при достижении физиологической готовно-

Рис. 1. Динамика массы тела особей весенней и осенней когорт: а – в первые 10 недель жизни, б – в осеннее-зимний
период, в – в весенне-летний период. Светлые квадраты – весенняя когорта, темные – осенняя.
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сти к спариванию связана только с семейной при-
надлежностью (F7,19 = 2.48, p < 0.05) и не зависит
от сезона рождения (F1,19 = 0.20, p > 0.05), табл. 3.
Результаты работы свидетельствуют о существо-
вании критического порога массы тела, необхо-
димого для завершения полового созревания са-
мок. Вероятно, генетический фактор определяет
скорость роста, а масса тела определяет наступле-
ние половой зрелости у самок водяной полевки.

Влияние семейной принадлежности 
и сезона рождения на половое созревание самцов

У самцов, как и у самок, возраст полового
созревания связан с сезоном рождения (F1,19 =

= 227.94, p < 0.001) и не зависит от семейной при-
надлежности (F7,19 = 2.41, p > 0.05). На массу тела
достигших половой зрелости самцов сезон рож-
дения и семейная принадлежность не влияют
(F1,19 = 4.15, p > 0.05 и F7,19 = 2.26, p > 0.05 соответ-
ственно).

Рис. 3 иллюстрирует динамику полового со-
зревания самцов весенней и осенней когорт. Из
представленных результатов следует, что самцы
весенней когорты достигают половой зрелости в
более ранние календарные сроки. Достоверных
различий массы тела самцов весенней и осенней
когорт при достижении ими половой зрелости не
наблюдалось (табл. 3).

Рис. 2. Доля половозрелых самок: а – с открытым влагалищем, б – в рецептивном физиологическом состоянии в раз-
ные календарные даты в зависимости от сезона рождения. * p < 0.05, ** p < 0.01.
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Содержание тестостерона в крови самцов, 
родившихся в разные сезоны года

От сезона рождения зависит содержание те-
стостерона в крови самцов на следующий год
после рождения, в марте, (U = 38.5, Z = 3.21, p <
< 0.01). У самцов весенней генерации оно суще-
ственно выше (рис. 4).

Выявлены сильные корреляции между содер-
жанием тестостерона в крови самцов, их массой
тела (rs = 0.76, p < 0.001) и аногенитальным рас-
стоянием (rs = 0.74, p < 0.001).

Влияние семейных факторов
на половое созревание потомства
Величина помета при рождении

Результаты статистического анализа получен-
ных данных с использование GLM (факторная

переменная – сезон рождения, предикторные –
масса тела матери, отца, величина помета и про-
цент самцов при рождении) показали, что от
величины помета при рождении исследуемые
характеристики жизненной истории потомства
не зависели.

Соотношение полов при рождении

С увеличением доли самцов в пометах снижа-
ются возраст открытия влагалища у самок (β =
= ‒0.37 ± 0.13, p < 0.05) и возраст наступления ре-
цептивного состояния (β= –0.45 ± 0.10, p < 0.001).
Физиологическая готовность самок к спариванию
наступает при меньшей массе тела (β = –0.33 ±
± 0.14).

Репродуктивное развитие самцов не зависит
от соотношения полов в помете.

Таблица 3. Возраст и масса тела при наступлении половой зрелости особей весенней и осенней когорт

Примечания. В скобках – число животных. Жирным шрифтом выделены статистически значимые различия между средними
показателями весенних и осенних когорт.

Сезон 
рождения

Самки Самцы

возраст, дни масса тела, г

возраст, дни масса тела, готкрытия 
влагалища

наступления 
рецептивного 

состояния

при открытии 
влагалища

при наступлении 
рецептивного 

состояния

Весна 322.0 ± 3.4 (18) 324.7 ± 3.1 (18) 119.6 ± 4.4 (18) 122.8 ± 4.2 (18) 323.9 ± 5.3 (11) 208.0 ± 11.8 (11)
Осень 213.7 ± 5.1 (10) 228.5 ± 4.6 (10) 96.0 ± 5.2 (10) 114.8 ± 4.6 (10) 232.1 ± 3.8 (17) 192.4 ± 6.9 (17)

Достоверность 
различий p <0.001 <0.001 <0.001 >0.05 <0.001 >0.05

Рис. 3. Доля половозрелых самцов в разные календарные даты в зависимости от сезона их рождения (весна, осень).
* p < 0.05, ** p < 0.01.
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Масса тела матери

С повышением массы тела матери снижается
возраст наступления физиологической готовно-
сти к спариванию у дочерей (β = –0.15 ± 0.07, p <
< 0.05), при этом обнаружена положительная
связь между массой тела матерей и половозрелых
дочерей в возрасте открытия влагалища и наступ-
ления рецептивного состояния (β = 0.39 ± 0.10,
p < 0.001 и β = 0.33 ± 0.10, p < 0.01 соответственно).
Установлено достоверное влияние массы тела ма-
тери на возраст и массу тела самцов при достиже-
нии ими половой зрелости (β = –0.20 ± 0.08, p <
0.05 и β = 0.38 ± 0.17, p < 0.01 соответственно). Та-
ким образом, результаты статистического анали-
за, учитывающего совместное влияние сезонных
и семейных факторов, показали, что потомство
более крупных матерей растет быстрее и достига-
ет половой зрелости раньше.

Масса тела отца

Достоверного влияния массы тела отца на ре-
продуктивное развитие потомства не обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ

Изучение факторов, влияющих на рост водя-
ных полевок, выявило его зависимость от сезона
рождения. Замедление роста особей осенней ко-
горты, по сравнению с весенней, происходит
после отъема от матери, в возрасте трех недель, и
сохраняется на протяжении всего первого года
жизни. Связано это, очевидно, с различной про-
должительностью светового периода, поскольку
другие условия содержания и состав родитель-
ских пар не менялись. Ранее экспериментально
было доказано, что скорость роста водяных поле-
вок зависит от продолжительности светлого вре-
мени суток (Евсиков и др., 1989).

Половое созревание особей весенней когорты
происходило в более ранние календарные сроки.
У грызунов биологические различия особей, свя-
занные с сезоном рождения, обнаружены еще в
середине прошлого века (Шварц и др., 1964).
В природных популяциях водяных полевок особи
весенних когорт отличаются от осенних ускорен-
ным метаболизмом, более высокой скоростью
роста и полового созревания (Евсиков и др., 2001;
Соловьев, 2006). Связанная с сезоном рождения
адаптивная регуляция роста и полового созрева-
ния обнаружена у полевки-экономки (Microtus
oeconomus). В соответствии с моделью оптималь-
ного распределения ресурсов генерации, рожден-
ные в конце лета и осенью, останавливают рост и
возобновляют его только весной. Зимой крупные
полевки хуже выживают, а высокая скорость ро-
ста весной положительно коррелирует с успехом
размножения (Gliwicz, 1996). Аналогичные зако-
номерности развития осенних генераций отмече-
ны у степной пеструшки (Lagurus lagurus) и других
видов полевок Microtus gregalis, Microtus arvalis,
Microtus middendorffi, Microtus agrestis, Myodes glare-
olus как в природных популяциях, так и в лабора-
торных условиях (Шварц и др., 1964; Ивантер,
Леонтьев, 2013; Оленев, Григоркина, 2014). Раз-
ница в половом созревании весенних и летних ге-
нераций отмечена и у сезонно размножающихся
хомячков рода Phodopus (Феоктистова, 2008). Се-
зонная динамика уровня тестостерона в крови
самцов хомячка Робовского (P. roborovskii) отра-
жает репродуктивную активность: зимой базаль-
ный уровень тестостерона самый низкий, его
рост отмечается перед началом сезона размноже-
ния (в феврале–марте), самый высокий уровень
тестостерона отмечен в летние месяцы на пике
размножения, затем уровень гормона снижается
и остается низким с сентября по январь (Феокти-
стова, 2008). Таким образом, дифференциальное
размножение особей в популяции связано с гете-
рогенностью возрастного состава, что играет важ-

Рис. 4. Содержание тестостерона в период полового созревания (март) в крови самцов, родившихся в разные сезоны
года. ** p < 0.01.
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ную роль в поддержании генетической структуры
популяций (Оленев, Григоркина, 2014).

Результаты выполненного исследования вы-
явили достоверное влияние семейной принад-
лежности на динамику массы тела потомства, что
свидетельствует о генетической обусловленности
темпов роста. Показано наличие положительной
связи между массой тела матери и массой тела
потомства при достижении половой зрелости,
влияние отца статистически незначимо. Таким
образом, потомство более крупных матерей рас-
тет более быстрыми темпами.

Обнаружен новый интересный результат –
масса тела достигших половой зрелости зверьков
весенней и осенней когорт достоверно не разли-
чалась. Вероятно, половое созревание у водяной
полевки в большей степени зависит от массы те-
ла, чем от возраста. Возможно, необходимо до-
стижение критического порога массы тела для
наступления полового созревания. С физически-
ми кондициями животных связан успех размно-
жения у водяной полевки (Назарова, Евсиков,
2011).

Сопряженная вариабельность возраста поло-
вого созревания и массы тела обнаружена в попу-
ляционных и лабораторных исследованиях на
других млекопитающих. У монгольской песчанки
(Meriones unguiculatus) ограничение пищи сопро-
вождается снижением массы тела и массы репро-
дуктивных органов у особей разного пола (Karak-
as et al., 2005). У пашенной полевки (Microtus
agrestis) половое созревание полевок из популя-
ций с особями, имеющими большую массу тела,
наступает в более ранние календарные сроки (Er-
gon et al., 2001). У самцов енота-полоскуна (Procy-
on lotor) половое созревание связано с сезонными
изменениями, но при достижении критической
массы тела половое созревание наступает рань-
ше, в ювенильной стадии развития (Okuyama et
al., 2013). Центральный механизм, реализующий
этот феномен, связан с регуляцией секреции кис-
спептина в гипоталамусе, которую модулируют
метаболические сигналы, такие как лептин и гре-
лин (Uenoyama et al., 2019).

Величина помета у многоплодных грызунов
значительно влияет на скорость роста (определя-
ется доступностью материнского молока) и поло-
вого созревания. В экспериментах с манипуляци-
ей численного состава пометов показано, что
самки из больших пометов созревают позже, чем
из малых, а масса тела при половом созревании у
них одинакова (Drickamer, 1981). У крыс с увели-
чением числа детенышей в помете половое созре-
вание самок наступает позже. Частично это свя-
зано со скоростью роста, а частично – с функцией
надпочечников. Кортикостерон во взаимодей-
ствии с лютеинизирующим и фолликулостиму-
лирующим гормонами ускоряет половое созрева-

ние. У крыс в пометах малой величины базальный
уровень кортикостерона ниже, а стресс-реактив-
ность выше (Rivest, 1991). Мы не обнаружили
влияния величины помета на половое созревание
у водяной полевки.

Соотношение полов в помете – еще один фак-
тор, изученный в данном исследовании, который
может влиять на скорость полового созревания
потомства через: 1) эффект взаимного располо-
жения эмбрионов в матке (vom Saal, 1989); 2) ма-
теринское поведение и его программирующее
влияние на репродуктивное развитие потомства
(Cameron, 2011); 3) феромональный эффект (Van-
denberg, 1980; Johnston, 2003). Физиологические
эффекты соотношения полов в пометах и гормо-
нального статуса матери на репродуктивное раз-
витие потомства выявлены в ряде исследований
на млекопитающих. Выяснено, что у свиней фар-
макологически стимулированный эструс насту-
пал чаще у самок, родившихся в пометах, в кото-
рых численно преобладали самцы (Seyfang et al.,
2017). При увеличении доли самцов в помете воз-
раст полового созревания потомков снижается
(Lamberson et al., 1988). Эти эффекты могут быть
опосредованы как внутриутробным влиянием те-
стостерона, так и воздействием феромонов при
взрослении. Известно, что самки быстрее созре-
вают в присутствии запаха самца (Vandenberg,
1980; Johnston, 2003). У крыс высокий уровень
эстрадиола в период беременности ускоряет от-
крытие влагалища у самок-потомков (Hilakivi-
Clarke et al., 1997). Имплантаты с тестостероном
также ускоряют открытие влагалища, но не влия-
ют на овуляцию, что, скорее всего, связано с тка-
неспецифичной ароматизацией тестостерона во
влагалищном эпителии (Rivest, 1991).

Материнская забота программирует репродук-
тивное развитие потомков через тканеспецифич-
ную экспрессию рецепторов эстрогена ERα. В за-
висимости от выраженности материнской заботы
количество рецепторов ERα изменяется и на ней-
ронах гипоталамуса, секретирующих кисспеп-
тин, который является ключевым фактором в за-
пуске сигнала для полового созревания (Cameron,
2011; Uenoyama et al., 2019). Заботливые матери,
которые чаще вылизывают детенышей, выращи-
вают самок, отличающихся высокой степенью за-
боты о потомках (Cameron, 2011). В реализацию
этого эффекта, по-видимому, вовлечены эпиге-
нетические изменения (метилирование ДНК).
Известно, что в крысиных пометах матери чуть
чаще вылизывают самцов, поэтому самки из по-
метов с высоким процентом самцов несколько
недополучают материнской заботы, что приводит
к их более раннему созреванию и более раннему
участию в размножении (Cameron, 2011). У водя-
ной полевки механизмы, опосредующие влияние
полового состава пометов на возраст полового со-
зревания самок, не изучены.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сезонные факторы, а именно внутригодовые

изменения длительности светового периода, иг-
рают ключевую роль в регуляции роста и репро-
дуктивных процессов у водяной полевки. При со-
держании водяных полевок в условиях естествен-
ного светового режима обнаружены достоверные
различия динамики массы тела особей весенних и
осенних когорт, родившихся в постоянных роди-
тельских парах; причем эти различия сохраня-
лись на протяжении первого года жизни. По
окончании зимнего периода половое созревание
особей весенних когорт происходит более быст-
рыми темпами, благодаря чему они могут всту-
пать в размножение раньше, чем особи осенних
генераций. В регуляции скорости полового созре-
вания имеют значение условия раннего развития –
масса тела матери и половой состав пометов.
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THE GROWTH AND PUBERTY OF WATER VOLES
(ARVICOLA AMPHIBIUS, RODENTIA, ARVICOLINAE) IN RELATION

TO BIRTH SEASON AND FAMILY FACTORS
G. G. Nazarova1, *, L. P. Proskurnyak1, E. I. Yuzhik1, 2
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Timakova str., 2, Novosibirsk, 630117 Russia

*e-mail: galinanazarova@mail.ru

In vivarium conditions, the growth and puberty of the offspring of constant parental pairs have been studied
in relation to the calendar terms of birth (May or September) and the characteristics of the family environ-
ment (identification number of the parental pair, body mass of parents, litter size, and sex ratio at birth). The
results of multiple regression analysis show that intra-annual changes in the duration of the light period play
the key role in the regulation of growth and reproductive development in the water vole. At the end of the win-
ter period, the puberty of spring cohort individuals, based on the cellular composition of vagina smears in fe-
males, the testosterone content in the blood of males and their anogenital distance, occurs faster than in au-
tumn cohort individuals. Body weight is shown to be more important to the onset of reproductive activity than
age, because individuals of spring and autumn cohorts that reached puberty did not differ in body weight. The
growth dynamics are significantly affected by the identification number of parents. The puberty age of water
voles is decreased with an increasing body mass of the mother and the proportion of males in the litter at birth.

Keywords: water vole, Arvicola amphibius L., season of birth, family, growth, puberty, body mass, testosterone
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По литературным данным приведено описание некоторых характерных форм поведения байкаль-
ской нерпы (Pusa sibirica) как на береговых лежбищах, так и в непосредственной близости от них.
Рассмотрены территориальное поведение, социальные взаимоотношения, терморегуляторное по-
ведение, игровое и другие формы поведения на лежбищах, а также дана характеристика нагульных
отлучек животных с лежбищ. Особое внимание уделено сну и питанию. Сделана попытка оценить
возможности использования нерпой различных органов чувств (зрение, обоняние, слух и т.д.) при
обитании на лежбищах.

Ключевые слова: байкальская нерпа, береговые летние залежки, формы поведения, органы чувств
DOI: 10.31857/S0044513421060106

Несколько месяцев в году, пока нет льда, ос-
новная часть популяции байкальской нерпы
(Pusa sibirica Gm.) живет в пелагиали открытого
“моря” и не нуждается в твердом субстрате. Те-
перь этот (нагульный) период продолжается око-
ло 210 дней – примерно с половины мая по де-
кабрь, а лет 20–30 назад он был короче и не пре-
вышал 6 месяцев. За лето большое количество
байкальских нерп ежегодно выходят на берег, где
проводят какое-то время. Об особенностях пове-
дения этих нерп и пойдет речь в данном сообще-
нии. Мы стремились охватить все стороны пове-
дения байкальской нерпы в период, когда живот-
ные находятся на береговых лежбищах, и в
период, который предваряет выход тюленей на
твердый субстрат, и показать читателю, что уже
известно по теме статьи, прежде чем познакомить
его с фактическими данными, полученными при
анализе видеоматериалов.

Первым, кто дал характеристику поведения
нерпы на берегу, был А.И. Мартос, сообщивший,
что: ”Старые тюлени во время побоек (на летних
лежбищах) ревут, а молодые охают, как люди.
Они лукавы, боязливы и поспешны; спят крепко;
разбуженные ото сна, тотчас робеют, устремля-
ются в бег, и тогда перед собою плюют водою,
дабы дорога сколь только можно была скользка
для настигающего“ (Мартос, 1823, цит. по: Ива-

нов, 1938). В настоящем обзоре дан критический
анализ современных публикаций.

 Выбор места для выхода на берег
и территориальное поведение

Выбор места лежбища. Очевидно, что местопо-
ложение того или иного участка лежбища должно
чем-то отличаться от соседних участков, на кото-
рые нерпы почему-то не выходят (т.е. они не яв-
ляются частью лежбищ). Чем же? Мы не знаем,
но, во всяком случае, не наличием лучшей кормо-
вой базы, по сравнению с другими районами, по-
скольку даже если участки разделяет сотня-дру-
гая метров, место предполагаемого нагула живот-
ных с этих лежбищ будет одним и тем же. Но,
несомненно, у нерп существуют лежбища, кото-
рые они предпочитают остальным, а потому ис-
пользуют чаще других, например лежбища на
Ушканьих о-вах. Но даже среди них у нерп есть
участки, пользующиеся популярностью, и есть
места, где животные появляются реже или вовсе
не появляются (Петров, 2009). Нельзя сказать,
что нерпы при выборе места тяготеют преимуще-
ственно к стабильному и защищенному от волн
субстрату – в условиях Ушканьих о-вов это не
так. Так, самый “любимый” лежбищный участок
(Камушек) – огромный камень на северной око-
нечности о-ва Тонкий – находится в наиболее

УДК 59.000/591.5
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непостоянной по гидрометеорологическим усло-
виям конечной части мыса. Под влиянием ветров
и волнений эта залежка часто разрушается, пере-
текая на подветренную сторону острова, либо жи-
вотные переходят на лежбища на соседних остро-
вах. Но с прекращением непогоды нерпы снова
идут на Камушек. Еще нагляднее эта избиратель-
ность выглядит при выборе больших по площади
участков береговой линии. Таким образом, моти-
вация животных при выборе места для лежбища
остается неизвестной.

После исчезновения плавающих льдов “почти
у каждого лежбища неотлучно держится незначи-
тельное количество нерп”, которые считаются
“местными”. Это молодые животные, которые
как бы поджидают “очередной привал… поло-
возрелых нерп”, а сами на берег не выходят (Ива-
нов, 1938, с. 54). Но еще до привала у лежбищ по-
являются взрослые самцы (“гонцы”), которые
тоже не выходят на лежку. Потом “подваливают”
взрослые самки и начинается освоение лежбища,
ритуал, который Т.М. Иванов (1938, с. 54) описы-
вает достаточно подробно. Похожие сцены, глав-
ным образом, с защитой занимаемого камня от
посягательств со стороны сородичей наблюдали и
позже (Петров, 2009), но некоторые элементы
ритуала “открытия лежбищ”, описанного приме-
нительно к взрослой крупной самке, больше ни-
кто не упоминает. Так, 14 июля 1936 г. первые вы-
ходы сопровождались “несколько видоизменен-
ными играми”, во время которых, кроме прочего,
взрослая самка “время от времени… выскакивала
из воды, обнажая все тело, и, упав с громким
плеском обратно, вновь продолжала свое стреми-
тельное движение под водой. Этой игрой было
привлечено шесть нерп, после чего первая самка
выбралась и улеглась на камне” (Иванов, 1938,
с. 55). Подобные игры Т.М. Иванов считал харак-
терными только для первого привала животных
(о привалах смотрите сообщение № 1).

Поведение в воде и выход на берег. Неоднократ-
но отмечали, что первые посетители Камушка и
близко расположенных мест залежек в тихую по-
году занимают свои места с раннего утра. ”Уже в
6 часов утра на них [на камнях] могут лежать де-
сятки животных, успевших обсохнуть“ (Петров,
2009, с. 36). Обычно одиночные животные (или
несколько особей), как нам кажется, в надводном
положении (на самом деле беспрерывно выныри-
вая и ныряя на минимальную глубину) довольно
быстро приближаются к берегу со стороны Боль-
шого Ушканьего о-ва или открытого “моря”.
Приблизившись, нерпы начинают внимательно
осматриваться, иногда высоко высовываясь из
воды (вытягивая шею). Осматривая лежбища,
нерпа часто “встает столбиком”, обнажаясь напо-
ловину, и покачивается из стороны в сторону, в
такт ударам задних ластов (рис. 1) (Иванов, 1938).
Если на камнях еще никого нет, то разведка мо-

жет затянуться, если там уже кто-то лежит,
осмотр и принятие решения ускоряются. Пасту-
хов (1993) полагал, что у нерпы имеется “рефлекс
подражания”, проявляющийся в том, что стLит
одной-двум особям выбраться на берег и устроит-
ся на нем, как их примеру следуют другие живот-
ные. Это, несомненно, так, правда, насколько
сильно развит такой “рефлекс”, неясно. В любом
случае, подплывающие к месту предполагаемой
залежки нерпы (даже если там уже лежит пара-
тройка нерп) тщательно и достаточно долго
осматриваются, подныривают, и далеко не всегда
сразу выбираются на сушу (Петров, 2009). Как из-
вестно, у животных структура сообщества под-
держивается на основе комплекса поведенческих
реакций, чаще всего проявляющихся во время
конфликтов между особями одного вида. Это на-
падения на соперника, бегство от него, преследо-
вание, а также взаимные угрозы, демонстрации
(подчинения, угроз и другие) и иные элементы
агрессивного (агонистического) поведения. Рас-
средоточенное существование нерпы в период
открытой воды подразумевает некоторую враж-
дебность к себе подобным, однако агрессия в “от-
крытом море” вряд ли возможна и уместна.
Другое дело – ограниченный участок твердого
субстрата, береговые лежбища. Заметим, что
агрессия в данном случае не связана с голодом
или иными физиологическими потребностями, а
служит только одной цели – занять место на леж-
бище.

С другой стороны, считается, что совместный
отдых животных способствует сохранению мир-
ных отношений на лежбище между всеми участ-
никами залежек. Но конкуренция за территорию
у байкальской нерпы, несомненно, существует и
чаще проявляется в борьбе за отдельные валуны,
камни, на которых не могут одновременно ком-
фортно разместиться несколько особей. У бай-
кальской нерпы, судя по имеющимся сведениям,
агрессию чаще проявляет тот, кто уже обосновал-
ся на камне (Петров, 2009) (рис. 2), чаще всего он
наносит конкуренту “сильные удары” передними
ластами, сопровождая их “рюханьем”1; описана
даже выгодность позиции обороняющегося
(на камне) (Иванов, 1938). Но по отношению к
самке, первой занявшей лежку, нередко агрессию
проявляют другие нерпы, желающие выбраться
на занятый камень, тем или иным способом вы-
нуждая ее покинуть камень или поделиться ме-
стом. Используются ложная тревога, одновре-
менное наступление с флангов, кусание друг друга,
но “самым верным приемом, к которому прибе-
гает незначительное количество особей, является

1 “Рюханье” – звуки, издаваемые взрослой нерпой во время
обороны своего участка на камне, среднее между ревом
быка и хрюканьем большой испуганной свиньи (поясне-
ние Т.М. Иванова).
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брызгание водой, наступающая бьет передними
ластами по воде перед головой лежащей на камне
нерпы так, чтобы брызги летели на нее; такой ата-
ки не выдерживает ни одна нерпа и после двух-
трех удачных ударов настойчивого конкурента
бросается в воду” (наблюдение на Ушканьих о-вах
в 1935 г.) (Иванов, 1938 с. 55).

Судя по публикациям, складывается впечатле-
ние, что в целом нерпы – животные не агрессив-
ные. Но если кто-то пытается захватить “наси-
женное” место на камне, хозяин камня вполне
может не только замахнуться ластом, но и нанести
удар, правда, цели он достигает редко – у непро-
шеного гостя прекрасная реакция, чтобы вовремя
увернуться. То же самое относится и к другому
распространенному приему: резкий угрожающий
выпад головой в сторону противника только де-
монстрирует готовность защищать свою террито-
рию (Иванов, 1938; Петров, 2009). Этого обычно
бывает достаточно, чтобы конкурент убрался
восвояси2.

Вообще у ластоногих процесс внедрения на
лежбище каждого нового животного сопровожда-
ется позными, мимическими и звуковыми де-
монстрациями, форма проявления которых зави-
сит от иерархического статуса участников (Лиси-
цына, 1978). Речь идет об ушастых тюленях, а в
нашем случае может быть лучше говорить – про-
явление зависит от размерно-весовой категории:
молодым (более слабым) особям трудно занять и
удержать лежку среди более крупных собратьев,
их чаще оттесняют на края лежбища.

На береговых (или ледовых) залежках, несмот-
ря на кажущееся спокойствие и “сонный” вид,
звери постоянно начеку. Для более полной харак-
теристики вида добавим, что только в одном слу-
чае нерпа теряет бдительность – во время линьки.
“В этот период к линяющему зверю можно “по-
дойти” очень близко (на лодке с белым парусом)
и, если не делать резких движений, даже дотро-
нутся до него. Некоторые нерпы становятся уди-
вительно “смелыми” и, наблюдая за человеком,
лишь отворачиваются от него или прячут голову в
воду” (Петров, 2009, с. 159). Но это на льду (рис. 3).
Линяющие животные на берегу ведут себя точно
так же, как вылинявшие, хотя, конечно, сходят в
воду они тоже неохотно.

Время пребывания нерп на суше. Если говорить
в целом о популяции, то береговые лежбища
функционируют с июля по август (Иванов, 1938),
иногда с июня, захватывая и сентябрь (Пастухов,
1993). Что касается отдельных особей, то если жи-

2 Единственный пример истинной агрессии показывают
самцы – во время гона они, отгоняя надоедливого щенка,
иногда наносят ему реальные раны на коже (Пастухов,
1993), которые хотя и не опасны, но могут оставаться на
всю жизнь (не исключено, что виноват не самец, а самка –
никто не наблюдал).

вотных никто и ничто не беспокоит, то основная
их масса проводит на суше по нескольку часов в
день (наблюдения на Ушканьих о-вах), а в целом
в районе лежбищ – от 1 до 4 дней (Иванов, 1938).
Некоторые особи без видимых причин покидают
лежбище (и неизвестно, возвращаются ли), дру-
гие подходят с лежбищ, расположенных севернее
(Иванов, 1938). Несмотря на эти сведения, на
наш взгляд, неясно, есть ли ротация состава зале-
гающих на лежбище нерп или изо дня в день на
берегу лежат одни и те же особи. Некоторые осо-
би остаются на лежбище несколько суток (Пасту-
хов, 1993, с. 123), но это, скорее всего, пересказ
сведений Т.М. Иванова, и из текста непонятно,
покидают ли они берег, например, на ночь, а по-
том возвращаются или лежат на камнях безвылазно.

В случае паники (от испуга) нерпы мгновенно
покидают свое место, бросаясь в воду (Иванов,
1938; Пастухов, 1993). Особенно стремительно
это происходит, когда животные залегают на
крупных камнях (валунах), а не на береговой ли-
нии. Но “убегают” они своеобразно. При наблю-
дении сверху за лежкой, расположенной на при-

Рис. 1. Типичная поза при внимательном осмотре
лежбища или любого подозрительного объекта (фото
Е.А. Петрова).
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брежных, частично затопленных камнях (скалах)
прямо под крутым, абразивным берегом, благода-
ря прекрасной прозрачности воды, было видно,

как испуганные нерпы (особенно, если причина
испуга никому непонятна), оказавшись в родной
стихии, быстро успокаиваются. Это проявляется

Рис. 2. Небольшой, почти затопленный камень тоже используется для лежки, но места на нем мало. Такое проявление
“агрессии”, скорее, выглядит жеманством, и все-таки даже более крупная нерпа не вытеснила мелкую (фото Е.А. Пет-
рова).
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в том, что нерпы, первоначально бросившись в
воду и устремившись от берега в сторону “моря”,
далеко не уплывают. Буквально в нескольких
метрах они вдруг, как по команде, замирают на
месте (развернувшись головой к берегу) и какое-
то время, почти не шевелясь, остаются под водой.
Спустя 1–3 мин они возвращаются к месту леж-
ки, и начинается обряд ее нового обследования.
Однако в этом случае выход на берег происходит
быстрее (Петров, 2009).

Некоторые формы поведения байкальской нерпы

Социальные отношения. Т.М. Иванов считал,
что “общественность у байкальской нерпы до-
вольно ясно выражена” и “нет… периода в годич-
ном цикле этих животных, когда нельзя было бы

обнаружить более или менее крупных скопищ тех
или иных возрастных групп зверей” (Иванов,
1938 с. 28). Однако, “мы не вправе рассматривать
любое скопище животных как сообщество” (Тин-
берген, 1969, с. 149), и с этим трудно не согласить-
ся. Хотя залежки (группы) нерп на береговых
лежбищах бывают многочисленными (рис. 4), на-
блюдаемые взаимоотношения животных не вы-
глядят строго иерархическими (Петров, 2009).
Если не считать наличие иерархии непременным
атрибутом полноценного социального (обще-
ственного) поведения, то поведение нерп на бе-
регу, несомненно, является таковым.

Терморегуляторное поведение. Нерпы не могут
долгое время находиться под жгучим солнцем –
им становится жарко и некомфортно (Пастухов,
1993; Петров, 2009). В таких условиях, чтобы от-

Рис. 3. Во время весенней линьки нерпы становятся намного смелее, иной раз она, чтобы не видеть опасность, прячет
голову под воду или отворачивается (фото Е.А. Петрова).
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дать лишнее тепло во внешнюю среду, в организ-
ме нерпы происходит перераспределение крово-
тока в периферических тканях (Баранов и др.,
1988, 1988а, 1992). Если гемодинамических реак-
ций недостаточно, нерпа использует так называе-
мое терморегуляторное поведение. К нему можно
отнести переворачивание с одного бока на другой
(при этом солнцу подставляются более холодные
участки тела, а нагретые – прячутся в тень), а так-
же уход в воду (Петров, 2009). Если уходить не хо-
чется, нерпа использует другие приемы, в частно-
сти расправляет задние ласты и некоторое время
держит их в таком положении. Этим достигается
увеличение их площади, и отдача тепла через ла-
сты тоже увеличивается. Нередко нерпа помахи-
вает расправленными ластами, увеличивая съем
тепла (Петров, 2009).

Сон – форма активности мозга, без которой
невозможно функционирование организма в со-
стоянии бодрствования. У нерпы на береговых
лежбищах сон – кажется, главное занятие, основ-
ная форма поведения (рис. 5 и 6). У тюленей, как
и у наземных млекопитающих, физиологически
выделяют две фазы. Первая – это медленновол-

новой сон (медленный), затрагивающий син-
хронно кору двух полушарий и подкорковые
отделы мозга (билатерально-симметричный мед-
ленный сон). При медленном сне спящий субъ-
ект неподвижен, т.е. тюлени не могут спать во
время движения (Лямин и др., 2006, 2014). По-
сле медленного сна у нерпы следует вторая фаза
сна – быстрого, но наиболее глубокого парадок-
сального. Парадоксальный сон у настоящих тю-
леней может происходить как в воде (т.е. они мо-
гут спать в воде), так и на воздухе. Но эпизоды па-
радоксального сна у настоящих тюленей в целом
короче, чем у ушастых тюленей (Лямин и др.,
2006), у которых эта фаза может продолжаться бо-
лее 10 мин (Косенко и др., 2012). В другой работе
утверждается, что у китообразных и ластоногих
(вероятно, имеется в виду северный морской ко-
тик) отсутствует или значительно сокращена фаза
парадоксального сна (Лямин и др., 2014). У бай-
кальской нерпы, по мнению О.И. Лямина, при
парадоксальном сне тонус мышц шеи падает, ча-
стота пульса понижается, а когда “тело тюленя
или хотя бы его ноздри находятся под водой,
зверь задерживает дыхание на несколько минут

Рис. 4. На северном участке лежбища на о-ва Долгий 5 июня 2018 г. залегало 400–500 нерп (низкий уровень воды). На
дальнем плане южная оконечность о-ва Тонкий, которая в качестве лежбища нерпой не используется (фото Е.А. Пет-
рова).
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вплоть до прекращения эпизода сна, когда он вы-
ныривает и делает очередной вдох”, после чего
может наступить следующий эпизод сна (цит. по:
Петров, 2010, с. 161). Таким образом, байкальская
нерпа может спать как в подводном положении
(с задержкой дыхания), так и на плаву (тогда ее
ноздри находятся над поверхностью воды) или на
суше. В неволе молодые байкальские нерпы по-
гружаются под воду или ложатся на дно и спят в
фазе парадоксального сна (сон более крепкий).
Взрослые так тоже поступают, но реже. Во время
медленного сна нерпы спят в толще воды, обычно
животом вниз, или в вертикальном положении в
позе “поплавком” (О.И. Лямин, цит. по: Петров,
2010, с. 162).

Эта поза сна в воде ранее упоминалась в каче-
стве характерной позы сна под названием “стол-
биком” (в вертикальном положении, голова втя-
нута в жировой мешок, ноздри наружи). Вторая
характерная поза сна – тело нерпы, находясь в го-
ризонтальном положении, “зависает” в толще во-
ды на незначительной глубине (часто видна спи-
на) (Петров, 2009). Однако, если во время сна под
водой для вдоха нужно поднимать голову или
всплывать, то каждый раз приходится пробуж-

даться (Лямин и др., 2006), поэтому такой сон
происходит урывками. Однако, если судить по за-
крытым глазам, то в обоих случаях для вентиля-
ции легких нерпа может не просыпаться.

В природе байкальские нерпы, оказываясь на
твердом субстрате, кажется, только и делают, что
пытаются поспать. Типичной позой сна считает-
ся положение, когда тело неподвижно, а глаза за-
крыты. Выспаться нерпе плохо удается отчасти
по причине беспокойства, производимого сосе-
дями, отчасти из-за чрезвычайной осторожности
самих животных – даже, казалось спящие нерпы,
периодически без видимых причин поднимают
голову и осматриваются. Находясь на воздухе, на
твердом субстрате, во время сна из-за позного то-
нуса шейных мышц шея вытягивается, а голова
спящего зверя “падает” (касаясь субстрата) (Пет-
ров, 2010). На суше нерпа может спать крепко, и
тогда её тело остается относительно долгое время
неподвижным. По наблюдениям в неволе, спя-
щие на бортике бассейна нерпы могут спать на-
столько крепко, что не слышат, как в небольшое
помещение с бассейном заходят люди (Петров,
2009). Во время сна у настоящих тюленей суще-
ственно меняются параметры функционирова-

Рис. 5. Спокойно отдыхающие (и спящие) нерпы, давно лежащие на камне, выражают полное удовольствие (фото
www.i.pinimg.com). Почесывание – один из наиболее часто наблюдаемых элементов поведения нерп.
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ния дыхательной и сердечно-сосудистой систем.
Даже визуально можно заметить, что дыхание во
время сна на воздухе у тюленей прерывистое.
Они как бы совершают короткие ныряния: дыха-
тельные паузы (апноэ) в несколько минут череду-
ются с короткими периодами гипервентиляции.
Сколько времени байкальская нерпа расходует на
сон в естественной среде обитания – неизвестно,
но по некоторым оценкам в свободный ото льда
период на сон затрачивается не более 2–4 часов в
сутки, причем дневного времени, поскольку в
темное время нужно добывать пропитание (Пет-
ров, 2009). Каспийская нерпа спит примерно
столько же – 15% суток (т.е. около 4 часов), в не-
воле животным не нужно заботиться о пропита-
нии, и каспийская нерпа спит до 12 ч в сутки (Му-
хаметов, 1986), но байкальская нерпа, по нашим
наблюдениям, не делает этого даже в неволе.

Поведение, связанное с питанием. Животные,
залегающие на береговых лежбищах, периодиче-
ски уходят в море, очевидно, на кормежку. На-
сколько продолжительны (и как далеки) отлучки
животных “в море” для питания мы не знаем, од-
нако, по впечатлениям, если уж нерпы выбрались

на береговые лежбища, то большую часть свето-
вого дня они проводят на них. Полагают, что к ве-
черу часть залежки уходит в море, а к ночи лежби-
ща покидают все животные, отправляясь на кор-
межку (Гурова, Пастухов, 1974; Петров, 2003,
2009). Однако те же авторы приводят описание
дневной охоты нерп, как вблизи берега, так и на
расстоянии 500–700 м от лежбищ. Тем более
трудно допустить, будто животные в дневное вре-
мя совершают сотни более глубоких, чем ночью,
погружений (Петров и др., 1993; Stewart et al.,
1996) бесцельно. Вероятно, что время питания,
равно как и его продолжительность, могут в той
или иной мере изменяться (Гурова, Пастухов, 1974).

Четыре нерпы, отловленные летом 1990 г. на
лежбищах Ушканьих о-вов и там же отпущенные
на свободу (после оснащения телеметрической
аппаратурой), быстро покинули этот район. Пока
на Байкале не встал лед, тюлени постоянно нахо-
дились в движении и практически постоянно ны-
ряли на 2–6 мин преимущественно на небольшие
глубины (10–50 м). При этом каждая из четырех
нерп с сентября по начало мая преодолела 400–
1600 км пути, если считать прямыми отрезками

Рис. 6. Это не крик, а глубокий вдох (зевание). Нерпы часто зевают, широко раскрывая пасть. Обратите внимание на
подвернутые задние ласты – нерпа не хочет погружать их в воду (охлаждать) (фото www.fs3.fotoload.ru).
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(Петров и др., 1993; Stewart et al., 1996; Петров,
2003). Короткие ныряния (не превышающие
аэробный лимит ныряния) проходят в аэробном
режиме и не доставляют нерпе никаких осложне-
ний с точки зрения энергетики. В таком режиме
она может оставаться очень долго, проводя под
водой до 90% времени суток (Петров, 2009). Мак-
симальная глубина погружения неполовозрелых
особей превысила 300 м, а время ныряния – > 40 мин
(Петров и др., 1993). В последнее время получены
новые данные о поведении нерпы в пелагиали
озера, например, о так называемых дрейфовых
погружениях, во время которых нерпа предполо-
жительно отдыхает и переваривает пищу (напри-
мер, Watanabe et al., 2004; 2015). Наблюдения в
природе за двумя свободно плавающими нерпами
показали, что, находясь вдали от берега в течение
24 ч, животные в среднем 80% времени провели
под водой, т.е. практически непрерывно совер-
шали ныряния (средняя глубина 69 м), затрачи-
вая на ныряние в среднем 6.0 мин (n = 315). В су-
мерках и на рассвете ныряния были более глубо-
кими (до 245 м) и продолжительными (до 13.5 мин)
(Ватанабэ и др., 2004; Watanabe et al., 2004).

Можно предположить, что нерпы на берего-
вых лежбищах появляются как раз после таких
ныряний. Ночью нерпы ныряли неглубоко и пла-
вали медленнее. В течение дня нерпы постоянно
ныряли в спокойном режиме, но иногда были от-
мечены ускорения в движении, наблюдатели свя-
зывали их с активной охотой на рыб (Ватанабэ
и др., 2004; Watanabe et al., 2004). В другом подоб-
ном исследовании четыре нерпы, свободно пла-
вающие в озере, в среднем через каждые 1.2 мин
ныряли на короткое время (в среднем на 7 мин,
максимум на 15.4 мин). Средняя глубина ныря-
ний составила 66 м, а максимальная – 324 м (Ва-
танабэ и др., 2006; Watanabe et al., 2006). Высокую
нырятельную активность, разумеется, связывают
с поиском пищи. Однако на 1315 снимках, сде-
ланных с помощью цифровой камеры, прикреп-
ленной к животному, только на одном изображе-
нии (на глубине 54 м в 14 ч 32 мин) видна голо-
мянка (Comephorus sp.) (Watanabe et al., 2004).
Характер нырятельного поведения нерпы япон-
ские авторы объясняют тем, что в светлое время
суток тюлени питаются рыбой и для ее поиска ис-
пользуют зрение, а в темное время суток питают-
ся ракообразными (образующими плотные скоп-
ления в верхних слоях пелагиали) и, мол, исполь-
зуют при этом осязание (Ватанабэ и др., 2004).

Утверждение, на наш взгляд, голословное и
довольно спорное. До сих пор считалось, что нер-
па питается преимущественно в сумеречно-ноч-
ное время суток (ряд авторов, см. Петров, 2003),
чему, правда, противоречат данные Т.М. Иванова
(1938). В любом случае, питание нерп, обитаю-
щих летом вокруг Ушканьих о-вов, похоже, недо-
статочно хорошее (Егорова и др., 1992). У нерп,

добытых сетями непосредственно у островных
береговых лежбищ, в среднем в пищевом комке
(у всех особей) преобладала малая голомянка
(Comephorus dybowski), жирной большой голомян-
ки (C. baicalensis) было мало, еще меньше было
длиннокрылки (Cottocomephorus inermis) и желто-
крылки (C. grewinki) (общая восстановленная
масса съеденной рыбы в среднем составила 635 г,
n = 15). Зато у 20% особей отмечены отолиты си-
говых, а у 35% особей кишечник был буквально
набит исключительно ракообразными. Раковая
диета обнаружена у всех проанализированных се-
голеток и у 67% неполовозрелых особей; среди
взрослых особей было всего 9% “ракоедов” (Его-
рова и др., 1992). В старой публикации, касаю-
щейся летнего питания нерпы в районе Ушка-
ньих о-вов, отмечены большая доля малой голо-
мянки и длиннокрылого бычка и отсутствие
большой голомянки и омуля (Иванов, 1938).
В другой работе автор, на наш взгляд искусствен-
но, разделил полученные данные, так сказать
“обратным исчислением”, на две группы – осо-
бей, питающихся в открытом Байкале (если в
пробе обнаруживалось много отолитов глубоко-
водных голомянок), и особей, питающихся в при-
брежно-соровой зоне (если голомянок мало)
(Пастухов, 1993). Заметим, чтобы попасть из при-
брежно-склоновой зоны в открытый Байкал,
нерпе достаточно 20–30 мин, если не меньше.
Тем не менее, в питании нерп, якобы нагуливаю-
щихся в прибрежно-склоновой зоне, отмечено
заметное присутствие донных бычков и отсут-
ствие сиговых (Пастухов, 1993).

Даже из таких скудных сведений понятно,
что кормовая база нерпы в окрестностях Ушка-
ньих о-вов не постоянная и довольно скудная.
Питание ракообразными подтверждает это – оно
не характерно для нерпы, но может свидетель-
ствовать об очень больших концентрациях Macro-
hectopus branickii в окрестностях Ушканьих о-вов
(других ракообразных, обитающих в пелагиали, в
Байкале нет). Трудно сказать, насколько важен
малокалорийный Macrohectopus в целом для про-
питания популяции байкальской нерпы, но такие
родственники нерпы, как ларга, акиба, крылатка
и лахтак потребляют тысячи тонн беспозвоноч-
ных (в основном ракообразных и моллюсков) и
значение этой пищи для них велико (Бухтияров,
1986). Правда, обитают упомянутые виды в мо-
рях. Наличие сиговых в питании “ушканских”
нерп тоже говорит о недостатке основных объек-
тов рациона. Кроме того, есть сведения, что “пе-
ред подходом омуля нерпа уходит с лежбищ”, из-
бегая теплой и малопрозрачной “омулевой воды”
(Иванов, 1938, с. 60).

Полагают, что средняя глубина ныряния (око-
ло 70 м) может означать предельную глубину
(с учетом ошибки определения), на которой нерпа
еще может визуально обнаруживать свою жертву



680

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 6  2021

ПЕТРОВ и др.

(Watanabe et al., 2004). Утверждение сомнитель-
ное, но зрение при поиске жертв у нерпы, вероят-
но, имеет огромное значение, учитывая высокую
прозрачность воды. Показано, например, что
ларга при уровне освещенности, которую создает
полная Луна в океанической воде, различает дви-
жущийся объект на глубине 360 м, а в прибреж-
ных водах – на глубине 80 м (Wartzook, 1979, цит.
по: Андреев, 1986). Отметим, что японские уче-
ные придают большое значение ракообразным и
рассуждают, как и где нерпа может ими питаться,
не зная российских источников и нередко делая
ложные “открытия”. Ссылаясь на работы по
обыкновенному тюленю (Dehnhardt et al., 1998,
2001, цит. по: Watanabe et al., 2004), они предпола-
гают, что байкальская нерпа использует виб-
риссы для обнаружения пищевых объектов. Меж-
ду тем такое предположение для байкальской
нерпы было сделано около 100 лет назад (Иванов,
1938), а то, что вибриссы (осязание) – “прибор
обнаружения” съедобных объектов на ближней
дистанции, давно продемонстрировано экспери-
ментально (Петров, 2003, 2009). О том, что нерпа
использует ракообразных в качестве пищи, также
давно известно (Егорова и др., 1992; Пастухов,
1993), но японцы об этом тоже не догадываются.

Поведение линяющих животных. Линяющие
животные, выбираясь на твердый субстрат, веро-
ятно, должны как-то использовать его. И на льду
это действительно так (Пастухов, 1993; Петров,
2009). Т.М. Иванов утверждает, что и на берего-
вых лежбищах линяющая нерпа, когда ей не ме-
шают другие особи, пытающиеся занять ее место,
“скатываясь с камней то на одном, то на другом
боку, “вышоркивает” старую шерсть” (Иванов,
1938, с. 56). Особенно усердно чешутся звери,
сильно зараженные вшами (Echinophthirius horri-
dus var. baicalensis Ass), обитающими в кожно-во-
лосяном покрове животных. Удивительно, но о
таком поведении нерпы на берегу больше никто
не упоминает (Пастухов, 1993; Петров, 2003, 2009).

Органы чувств
Байкальская нерпа на суше и в водной среде

использует возможности своих органов чувств не
в одинаковой мере.

Зрение. Зрительная система байкальского тю-
леня функционирует в специфических условиях:
не только в двух средах (в пресной прозрачной во-
де и в воздухе), но и в условиях крайних уровней
освещенности – от яркого солнечного света
(на льду) до практически полной темноты при
погружении на большие глубины (до 400–500 м).
Из первого описания органов зрения мы узнаем,
что глазное яблоко по отношению к размерам жи-
вотного у нерпы огромно (его диаметр у пятилет-
ней самки 47 мм, вес около 200 г), глаза нерпы
снабжены третьим веком, зрачок вертикальный,

способный к расширению (Иванов, 1938). В воз-
душной среде глаза байкальской нерпы не могут
долгое время оставаться открытыми – у живот-
ных часто наблюдается обильное “слезотечение”
(Петров, 2009), хотя слезных желез у них нет.
Функцию слез играет белковая слизь, выделяемая
Гардеровой железой, очень хорошо развитой у
тюленей. Слизь имеет такой же коэффициент
преломления, что вода, и это позволяет нерпам
видеть предметы под водой без искажения. На бе-
регу нерпа открывает глаза, чтобы осмотреться, а
в другое время глаза либо закрыты, либо “прищу-
рены”. По этой причине закрытые глаза у нерпы
не означают, что она спит. Зрение нерпы оцени-
вается как удовлетворительное на воздухе и очень
хорошее в водной среде (но уступающее обоня-
нию по значимости в жизни) – пешего охотника
на льду нерпа замечает с расстояния 1.5–2 км, а
белый парусок, используемый им для подкрады-
вания к жертве, различает на расстоянии 150–200 м
(Иванов, 1938). Однако есть и иные данные, гово-
рящие, что на воздухе нерпа видит неважно. Ле-
том на береговых лежбищах нерпа издалека заме-
чает движущегося по берегу человека, но не мо-
жет отличить его от камней, если он остается
неподвижным, даже на расстоянии нескольких
метров (Петров, 2009, с. 21). С подветренной сто-
роны к залежке нерп можно подойти довольно
близко, если передвигаться медленно, с останов-
ками, и внимательно следить за поведением жи-
вотных. Днем нерпа прекрасно видит ставные
сети в прозрачной воде в районе лежбищ Ушка-
ньих о-вов, тем более, если они выставлены в по-
верхностном слое. Она искусно обходит их, под-
ныривая буквально в метре и не задевая полотна.
Но в ночное время в эти же сети ловятся живот-
ные всех возрастов. Если вода мутнее, например,
как осенью в Чивыркуйском заливе, то нерпа по-
падает в сети даже днем (хотя больше ловится но-
чью). В апреле кормящие самки попадают в под-
ледные сети крайне редко, а щенки – в 50% слу-
чаев (Петров, 2009).

Дорсо-фронтальное положение глаз обеспечи-
вает нерпе одновременное восприятие предмета
двумя глазами, после чего оба изображения сли-
ваются в единое целое (бинокулярное зрение).
С накоплением новых данных в последние годы
зрительные органы ластоногих исследователи
рассматривают как высокоорганизованную сен-
сорную систему, занимающую важное место в
жизни этих животных, особенно в водной среде;
описаны механизмы амбивалентного зрения ла-
стоногих (Масс, 2014), хотя многое остается неяс-
ным. В сетчатке глаза у тюленей преобладают па-
лочковые рецепторы, работающие в условиях не-
достаточного освещения. Этих фоторецепторов у
ластоногих в 20–40 раз больше, чем колбочек
(Hanke et al., 2009), т.е. примерно как у наземных
хищников-универсалов, или – по другим данным –
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колбочки составляют всего около 1% от всех
фоторецепторов (Griebel, Peichl, 2003). Есть ли у
настоящих тюленей цветовое зрение, пока не из-
вестно. У гренландских, кольчатых и серых тюле-
ней удается вырабатывать условный рефлекс на
несколько цветов (например, Пахомов, 2019), но,
по мнению автора исследования, это не означает
наличие у них цветового зрения.

Недавно проведенное изучение морфологии и
гистологии глаза байкальской нерпы показало,
что ретинальная разрешающая способность (со-
ответственно, и острота зрения) у нерпы выше,
чем у ларги, обыкновенного, гренландского и
каспийского тюленей. При условии, что прозрач-
ность поверхностных слоев воды Байкала дохо-
дит до 40 м, острота зрения 2.3′ позволяет на рас-
стоянии 40 м различать детали размером 2.7 см,
т.е. зрение позволяет различать не только предме-
ты среды, но и объекты охоты. Поскольку высо-
кая острота зрения функционально бесполезна в
мутной (мало прозрачной) воде, то повышенную
остроту зрения байкальской нерпы рассматрива-
ют как адаптацию к прозрачной воде Байкала
(Масс, 2019).

Обоняние, обонятельная сигнализация (поведе-
ние) байкальской нерпы остается одним из наи-
менее исследованных аспектов, хотя обонятель-
ные контакты могут играть важную роль в соци-
альной жизни животных. Например, самка
сивуча отличает своего щенка только после об-
нюхивания (Белонович и др., 2006). Судя по на-
блюдениям за поведением кормящих самок и
щенков байкальской нерпы непосредственно на
льду Байкала, у них происходит то же самое (Пет-
ров, 2009), хотя в данном случае перепутать свое-
го щенка с соседским очень трудно. Заметим, что
самка нерпы не проявляет явной агрессии по от-
ношению к чужому щенку в случае контакта и да-
же может кормить его (Петров, 2003, 2009). Из
практики охотников известно, что спокойно ле-
жащие на льду нерпы (в том числе спящие) пери-
одически поднимают голову выше обычного с
тем, чтобы не только осмотреться, но и уловить и
понюхать воздушные потоки, и если даже очень
слабый ветерок дует от охотника в сторону нер-
пы, трофея ему не видать (Иванов, 1938).

Известно наличие четко ощутимого, неприят-
ного, если не сказать противного для человека за-
паха, исходящего от взрослых самцов байкаль-
ской нерпы (Иванов, 1938; Пастухов, 1993). Спе-
цифически пахнет даже вода в отверстиях во льду,
используемых самцами для дыхания (Петров,
2009). Предполагают, что таким образом самец не
только метит свою территорию (что, пожалуй,
очевидно), но и привлекает эстральных (текучих)
самок. Однако никаких специальных исследова-
ний этого вопроса не проводилось и даже кто ко-
го привлекает и ищет (самец самок или самки

самцов) точно неизвестно, но считается, что сам-
цы находят самок, когда те еще продолжают вы-
кармливать щенков (Пастухов, 1993; Петров,
2003, 2009). Однако “пахучие железы” функцио-
нируют постоянно (а не только во время гона) –
даже камни, на которых лежали самцы, долго со-
храняют их запах.

Осязание. На помощь нюху (носу), вероятно,
приходят и вибриссы (осязательные механочув-
ствительные длинные жесткие волосы) на морде
нерпы (Иванов, 1938). При обнюхивании предме-
та они расправляются, так же как при охоте за
подкаменщиками (Петров, 2003). Опыты в бас-
сейне показали, что для опознавания предмета
(пищевого объекта) нерпа одновременно исполь-
зует и зрение и вибриссы, причем, если она не
имела возможности предварительно “ощупать”,
например, несъедобный муляж рыбки, то она все
равно хватала его зубами; если такая возможность
была, то нерпа определяла несъедобность виб-
риссами (Петров, 2003) и уже не покушалась на
кусок пластилина. При линьке вибриссы быстро
выпадают и “к моменту начала смены основного
волоса успевают отрасти примерно на 1/3 своей
окончательной длины” (Иванов, 1982, с. 35), что
говорит об их важной роли. В настоящее время
идут активные исследования структуры вибрисс у
ластоногих, пытаются определить роль и значе-
ние этих механорецепторов, включая гидродина-
мическое восприятие и т.д. (например, Hanke et al.,
2013).

Звуковая (акустическая) сигнализация широ-
ко используется ушастыми тюленями, т.е. теми
ластоногими, которые создают гаремы и сложные
по структуре залежки. Для настоящих тюленей
это не характерно, и байкальская нерпа не исклю-
чение. Тем не менее нерпа издает звуки. На берегу
в условиях большой скученности нерпы обмени-
ваются акустическими сигналами, которые мож-
но определить как хрипы, посвист при втягива-
нии носом воздуха, фырканье, рюханье (недо-
вольных) (Пастухов, 1993 с. 122). Сюда можно
добавить угрожающие звуки, которые издают
обычно крупные особи по отношению к мелким
собратьям, надумавшим пристроиться рядом со
старшим. Известно, что самка и щенок обмени-
ваются звуковыми сигналами, похожими на мы-
чание, а щенок “скулит” и “плачет”, когда подзы-
вает мать, или если он голоден (Петров, 2009), но
на берегу родительского общения уже нет. Аку-
стические сигналы усиливаются при большой
плотности залегания животных, что объясняется
увеличением вероятности возникновения кон-
фликтных ситуаций. На лежбище байкальской
нерпы всегда довольно шумно, но вокальную де-
ятельность нерп выявить на слух сложно, по-
скольку их сигналы заглушаются шумом волн,
криком чаек, постоянными всплесками воды от
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перемещений животных (но фырканья и хрипы
различить можно).

Под водой вокализационная деятельность нерп
выражена, возможно, лучше, чем на воздухе.
К сожалению, результаты исследования подвод-
ных звуков байкальской нерпы, проведенные
американскими учеными на Байкале еще в 1980-х
годах (Робертом Элснером и Джанет Томас), а
также учеными из Института океанологии имени
П.П. Ширшова РАН, не стали достоянием науч-
ного сообщества (Петров, 2009). Описаны гром-
кие звуки, издаваемые байкальской нерпой в не-
воле над водой и под водой, когда она “с силой
выдувает воздух из легких через плотно сомкну-
тые ноздри“ (Баранов и др., 2014). Полагают, что
такими звуками при содержании в неволе живот-
ные привлекают к себе внимание, выражают от-
рицательные эмоции (возмущение, протест, не-
терпение), а самки, готовые к спариванию, ими
привлекают самцов во время брачных игр. Срав-
нив физические характеристики этих звуков с те-
ми, что удалось записать в природе подо льдом,
ученые пришли к заключению о нерпичьем про-
исхождении изучаемых звуков, и считают, что
они являются эффективным способом коммуни-
кации. Мол, самки подают сигналы, облегчаю-
щие самцам находить их, поэтому подавляющая
часть взрослых самок успешно спариваются. Уче-
ные считают, что эти звуки распространяются на
большие расстояния по подледному звуковому
каналу, возникающему на Байкале в зимне-ве-
сенний период (его описали П.П. Шерстянкин и
Л.Н. Куимова в 1992, цит. по: Баранов, 2014), ко-
торый гораздо эффективнее, чем летний припо-
верхностный канал.

Слух у байкальской нерпы развит очень хоро-
шо. Необычные шумы в воздушной среде (звуки,
не связанные с волнением или возникающие при
движении или разрушении льда) нерпа слышит с
расстояния в десятки метров (Иванов, 1938). Не-

сомненно, настоящие тюлени слышат звуки и
под водой, несмотря на то что при попадании во-
ды на вибриссы, морду, нижнюю часть шеи или
область головы вокруг слухового отверстия (не
говоря о реальном нырянии) наружные слуховые
проходы закрываются. У настоящих тюленей уш-
ные раковины редуцированы, а слуховой проход
представляет собой S-образную трубку, располо-
женную непосредственно под кожей. Чтобы
предотвратить попадание воды в слуховой проход,
происходит его перегибание в месте коленооб-
разного изгиба с помощью наружных и внутрен-
них мышц, что подтверждено экспериментально.
Было показано, что закрывание слухового прохо-
да может происходить непроизвольно, даже рань-
ше погружения животного под воду, и нормаль-
ное звукопроведение без потери чувствительно-
сти в водной среде осуществляется только при
закрытом слуховом проходе. В экспериментах,
проведенных на каспийском тюлене показано,
что звук, источник которого находится впереди
животного, может проходить и по тканям головы,
но сигнал при этом ослабевает в 1.5–2 раза по
сравнению с восприятием через органы слуха (об-
зор: Солнцева, 2017). У байкальской нерпы за-
крывание происходит за счет смещения внешней
хрящевой пластинки назад и вниз. Она сдавлива-
ет эластичный начальный участок слухового про-
хода, прижимая переднюю верхнюю стенку про-
хода к противоположной стенке. У некоторых
особей хрящевая пластинка слегка смещается
вбок, образуя снаружи “ушки” – выступ высотой
1–3 мм (Липатов, 1986), которые иной раз хоро-
шо заметны. Замыкание ушных проходов проис-
ходит рефлекторно – практически мгновенно.
“Подводный” слух тюленей, насколько нам из-
вестно, исследован плохо, но анатомические
структуры, обеспечивающие восприятие звуков у
морских млекопитающих, описаны. Например,
показано, что благодаря анатомическим особен-
ностям среднего уха, у ластоногих коэффициент

Рис. 7. Некоторые характерные позы байкальской нерпы (рисунки В.М. Смирина (2010) с комментариями Е.А. Пет-
рова (2010); указаны страницы в источнике). A – “Нерпа, спящая на боку. В такой позе долго не поспишь – голова па-
дает. Поэтому нерпа довольно часто приподнимает ее, осматривается вокруг и снова принимает ту же позу. Задние ла-
сты свернуты, что помогает снизить теплоотдачу” (с. 162) (рисунок В.М. Смирина). B – “Самец нерпы недостаточно
упитан, что хорошо видно по “шарпеистой” коже на шее и загривке…” (с. 160) (рисунок В.М. Смирина). C – “Вверху – спо-
койно плывущая, точнее плавающая взрослая нерпа осматривает “берег”. Внизу – поза, характерная для животного,
сходящего в воду. Нерпа нюхает на всякий случай воздух над водой (смотрите, как у нее расправились вибриссы), от-
талкивается передними ластами и дергается всем телом вперед, высоко взметнув задними ластами” (с. 156) (рисунок
В.М. Смирина). D – “Дремлющий самец с немного втянутой “в шею” головой (слева). Его морда вытянута, на щеках
характерные морщины… В принципе, животное может и спать, потому и задержало дыхание (ноздри сомкнуты). На-
бросок справа как бы продолжает тот, что слева. Нерпа что-то услышала, резко открыла глаза и задышала, одновре-
менно включив обоняние” (с. 150) (рисунок В.М. Смирина). E – “Вверху – резкий изгиб хвостовой части тела, разно-
направленность движения тела по оси “хвост–голова” – типичное бегство при панике, от страха. …В ход идут и пе-
редние ласты, во всяком случае, для “отмашки”. Эта поза очень характерна для байкальской нерпы. Маленькие
нерпята точно так убегают по льду, если их резко выдергивают из логова. Внизу – поза повышенного внимания. Нерпа
пытается что-то рассмотреть впереди себя, для чего приподнимает переднюю часть тела и вытягивает шею. Чтобы со-
хранить равновесие, она приподнимает и заднюю часть тела” (с. 154) (рисунок В.М. Смирина). F – “вверху… лениво
плывущий тюлень… возможно, он … “висит” в воде…передние ласты вяло шевелятся, сохраняя нужное положение те-
ла … внизу – очевидно, животное рассматривает что-то “на берегу” (с. 153) (рисунок В.М. Смирина).
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передачи звукового давления в 1.5–2 раза выше
аналогичного коэффициента у наземных форм.
Это определяет высокую эффективность работы
периферической слуховой системы при ориента-
ции млекопитающих в водной среде и значитель-
но расширяет диапазон воспринимаемых ими ча-
стот (обзор: Солнцева, 2017).

Характерные позы

У байкальской нерпы выработались характер-
ные позы при разных типах поведения. Специ-
альных исследований этого вопроса не проводи-
лось, но некоторые сведения приведены в моно-
графии Петрова (2009). В книге В. Смирина
“Портреты зверей северной Евразии. Ластоно-
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гие” можно посмотреть зарисовки байкальской
нерпы в различных жизненных ситуациях (Сми-
рин, 2010) (рис. 7).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В качестве выводов можно констатировать,

что летний период жизни байкальской нерпы, ее
поведение на береговых лежбищах, на которых
часть популяции проводит довольно много време-
ни, изучены недостаточно. Практически ничего не
известно о социальной жизни животных и о моти-
вации образования массовых залежек на берегу.
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THE IMPORTANCE OF THE SHORE IN THE LIFE OF THE BAIKAL SEAL 
(PUSA SIBIRICA GMELIN 1788, PINNIPEDIA). 2. ROOKERY BEHAVIOR

E. A. Petrov1, *, A. B. Kupchinsky1, V. A. Fialkov1, A. A. Badardinov1

1Baikal Museum, Irkutsk Scientific Center, Listvyanka, Irkutsk Region, 664520 Russia

*e-mail: evgen-p@yandex.ru

Based on the literature record, some forms of the behavior of the Baikal seal (Pusa sibirica) are described,
both on shore rookeries and in their immediate vicinity. Territorial behavior, social relations, thermoregula-
tory behavior, game and other forms of behavior on rookeries are considered, as well as the animals leaving
the rookeries for feeding (diet, behavior at free swimming in the nature) are characterized. Special attention
is paid to sleep and nutrition, as well as to molting. An attempt is made to assess the use of different sensory
organs (vision, smell, hearing etc.) when living in rookeries. The effectiveness of hunting for fish is noted to
be determined by jointly using the organs of vision and the vibrissae. Several characteristic postures of the seal
are described.

Keywords: Baikal seal, coastal summer rookeries, forms of behavior, sensory organs
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В литературе аномалии окраски земноводных
описаны достаточно полно (Jablonski et al., 2014;
Aguilar-Lopez et al., 2017; Kolenda et al., 2017). Жи-
вотные, аберрантно окрашенные, отмечаются
как в природе (Велиева, 1975; Muratet et al., 2010;
Busack, Donaire, 2014; Henle et al., 2017), так и в ла-
бораторных популяциях (Hermann, 2001; Raffaëlli,
2013). Наиболее часто для амфибий приводятся
случаи альбинизма и лейкизма (леуцизма) (Brame,
1962; Hulbert, 1971; Thiesmeier, Hornberg, 1988;
Mitchell, Church, 2002; Литвинчук, Боркин, 2009;
Valdez-Villavicencio, Peralta-Garcia, 2014; Lunghi
et al., 2017) и значительно реже – случаи меланиз-
ма (Alho et al., 2010; Hermann, 2001). Длительное
время по всему миру, включая Россию, поддер-
живаются в искусственных условиях альбинос-
ные линии у аксолотлей мексиканской амбисто-
мы (Ambystoma mexicanum (Shaw et Nodder 1798))
(Barr, 1988; Khattak et al., 2014; Reiss et al., 2015) и
испанского ребристого тритона (Pleurodeles waltl
Michahelles 1830) (Joven et al., 2015). По нашим
данным, в коллекциях европейских и отечествен-
ных террариумистов уже получены несколько по-
колений лейкистов тритона Лауренти (Triturus
carnifex (Laurenti 1768)). В культуре известны так-
же и аксолотли – лейкисты (Hermann, 2001; Raf-
faëlli, 2013).

Тритон Ланца, или кавказский тритон (Lisso-
triton lantzi (Wolterstorf 1914)), – эндемичный для
лесного пояса Кавказа вид, известный с террито-
рии России, Азербайджана, Армении, Южной
Осетии, Абхазии, Грузии и Турции (Skorinov et al.,
2014). В связи со снижением численности, он на
правах подвида обыкновенного тритона (L. vul-
garis Linnaeus 1758) внесен в Красную книгу Рос-
сийской Федерации (категория редкости: 2 –
сокращающийся в численности узкоареальный
подвид) (Кузьмин, 2001). Для накопления в лабо-

раторных условиях резерва особей кавказского
тритона, начиная с 2015 г., в лабораторном каби-
нете зоокультуры РГАУ–МСХА имени К.А. Ти-
мирязева (Москва) ведутся работы по созданию
технологии культивирования этого уязвимого ви-
да (Кидов, Немыко, 2018; 2019). К настоящему
времени в неволе уже получено потомство от три-
тонов третьего поколения (Кидов и др., 2019).
В данной работе приводятся первые сведения о
случаях лейкизма и меланизма у тритонов Ланца,
рожденных в лаборатории.

Лейкисты были обнаружены в 2019 г. в потом-
стве только одной пары тритонов из второго по-
коления, рожденного в лабораторных условиях
(рис. 1). Эта группа происходит от животных с го-
ры Стрижамент (ст. Новоекатериновская, Кочу-
беевский р-н, Ставропольский край, Россия).
Личинки характеризовались желтыми, без пятен,
кожными покровами и нормально окрашенными
глазами. Лейкисты (18 экз.) демонстрировали по-
ниженные темпы роста (были заметно мельче жи-
вущих с ними сибсов-ровесников) и погибли, не
пройдя метаморфоз, при длине тела (L) 12.4–21.3 мм
(17.52 ± 0.585, SD = 2.482) и длине хвоста (Lcd)
11.0–20.1 мм (15.27 ± 0.598, SD = 2.537). Вероятно,
эта аберрация окраски может быть обусловлена
инбридингом у разводимых в неволе тритонов.

Аномально темная личинка (меланист) трито-
на Ланца была отмечена в 2018 г. в потомстве жи-
вотных, пойманных на Черноморском побережье
Кавказа (пос. Малый Утриш, Супсехский сель-
ский округ, муниципальное образование город-
курорт Анапа, Краснодарский край) (рис. 2). Ме-
ланистическая особь не уступала по темпам роста
другим личинкам, однако не демонстрировала
признаков прохождения метаморфоза. К возрас-
ту двух лет (февраль 2020 г.) педоморф-меланист
достиг общей длины тела (TL) 83 мм.

УДК 591.16:597.8
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Рис. 1. Лейкисты (четыре справа) и нормально окрашенные молодые Lissotriton lantzi.

Рис. 2. Меланист и нормально окрашенный Lissotriton lantzi в возрасте года.
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Таким образом, у тритона Ланца отмечены
случаи лейкизма и меланизма. К настоящему вре-
мени нами в условиях зоокультуры были выраще-
ны до завершения метаморфоза и выпущены в
природу более 6 тыс. молодых особей L. lantzi, по-
этому лейкизм и меланизм у этого вида следует
считать исключительно редким явлением. По
всей видимости, личинки-лейкисты у кавказско-
го тритона обладают пониженной выживаемо-
стью, а единственный обнаруженный меланист
является педоморфной особью.
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CASES OF LEUCISM AND MELANISM IN THE CAUCASIAN SMOOTH NEWT 
(LISSOTRITON LANTZI, AMPHIBIA, CAUDATA, SALAMANDRIDAE)

E. A. Kidova1, *, Ya. A. Vyatkin1, *, A. A. Kidov1, *
1Russian State Agrarian University – Moscow Timiryazev Agricultural Academy, Moscow, 127550 Russia
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Lantz’s newt, or the Caucasian smooth newt (Lissotriton lantzi), is endemic to the forest belt in the Caucasus.
Descriptions of the first cases of leucism and melanism in this newt species observed in captivity are given.
All leucist larvae (18 specimens) were found in the offspring of a single female, and all died before metamor-
phosis. The melanistic newt is a paedomorphic specimen that still lasts for two years. Based on the study of
more than 6.000 lab-grown larvae of L. lantzi, the authors note that leucism and melanism are very rare in
this species.

Keywords: the Caucasian smooth newt, Lantz’s newt, Lissotriton lantzi, leucism, melanism



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2021, том 100, № 6, с. 690–692

690

REDISCOVERY OF THE PERSIAN DWARF SNAKE (EIRENIS PERSICUS, 
OPHIDIA, COLUBRIDAE) IN QAZVIN PROVINCE, IRAN

© 2021 г.   A. A. Kidov*
Russian State Agrarian University – Moscow Timiryazev Agricultural Academy,

Moscow, 127550 Russia
*e-mail: kidov_a@mail.ru

Received May 17, 2019
Revised September 22, 2020

Accepted September 27, 2020

Keywords: Persian dwarf snake, Eirenis persicus, distribution, Qazvin Province, Iran
DOI: 10.31857/S0044513421060052

For the long time the Persian dwarf snake (Eirenis
persicus (Anderson 1872)) (Fig. 1), has been regarded
as a widespread polymorphic species. It was believed
that its range covers a vast territory from southern Ar-
menia, south-eastern Turkey and north-eastern Iraq
in the west to north-eastern Pakistan in the east (Ban-
nikov et al., 1977; Baran, 1978; Latifi, 1991; Sindaco
et al., 2000; Khan, 2002; Ananjeva et al., 2006; Tuni-
yev et al., 2019).

The main part of the range is located in Islamic Re-
public of Iran, where E. persicus is known from
Bushehr, Fars, Hormozgan, Kerman, Khuzestan, Ilam,

Kermanshah, Markazi, Tehran, Mazandaran and
North Khorasan provinces (Latifi, 1991; Safaei-Mah-
roo et al., 2015). Later, based on the use of traditional
morphometrics, ecological niche modeling, and ge-
netic studies, it was found that E. persicus is a complex
with six taxa. It is likely that each of these forms is a
distinct species (Rajabizadeh et al., 2015). Moreover,
in addition to the above regions, E. persicus sensu lato
was found in Sistan va Baluchestan, Southern Kho-
rasan, Golestan, Kohgiluyeh va Boyer-Ahmad, Yazd,
Isfahan, Chahar Mahaal va Bakhtiari, and Lorestan
provinces. E. persicus sensu stricto inhabits the territo-

УДК 598.115.31

Fig. 1. The Persian dwarf snake (Eirenis persicus). The vicinity of Moallem Kalayeh (Qazvin Province, Iran). 20 May 2019.
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Fig. 2. Finds of Eirenis persicus in Qazvin Province, Iran: 1 – Qazvin town (Dotsenko, 1986), 2 – the vicinity of Moallem Kalayeh (our data).

1
2

QAZVIN
MUALLEM KALAYEH

Fig. 3. Habitat of Eumeces schneideri, Heremites auratus, Eirenis collaris, E. persicus, E. punctatolineatus, Telescopus fallax, Mac-
rovipera lebetina, and Xerotyphlops vermicularis in the vicinity of Moallem Kalayeh (Qazvin Province, Iran).
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ry from southern Zagros to the coast of the Persian
Gulf, as well as in Fars, Isfahan, Khuzestan and
Bushehr provinces (Rajabizadeh et al., 2015).

There remains uncertainty about the taxonomic
status of the Persian dwarf snake from Armenia and
Northern Iran (Tehran and Markazi provinces).

In the vast majority of research, there was no men-
tion of findings of this species in Qazvin Province.
However, Dotsenko (1986)1 in his PhD thesis noted a
record of E. persicus for the vicinity of the city of Qaz-
vin (Fig. 2). According to her data, a specimen of the
Persian dwarf snake is stored in the Zoological Insti-
tute RAS, Saint-Petersburg.

On May 20, 2019, we discovered E. persicus on the
southern macroslope of the Alborz Ridge in the vicin-
ities of Moallem Kalayeh, Alamut-e Sharqi District,
Qazvin Province (36°21′ N; 50°09′ E; 1780 m a. s. l.)
(Fig. 3). The snake was found in a rocky area in moun-
tain-xerophytic steppe. In this locality we also met
other species of reptiles: Eumeces schneideri (Daudin
1802), Heremites auratus (Linnaeus 1758), Eirenis col-
laris (Ménétries 1832), Eirenis punctatolineatus
(Boettger 1892), Telescopus fallax Fleischmann 1831,
Macrovipera lebetina (Linnaeus 1758), and Xeroty-
phlops vermicularis (Merrem 1820). It is believed that
this herpetocomplex with Mediterranean and South-
west Asiatic species (including E. persicus) is typical
for the Armenian Highland and the Western part of
Iranian Plateau (Tuniyev et al., 2019). Records of
E. persicus also expectable in a north-western direc-
tion along southern slopes of Alborz and Talysh Ridg-
es to the Armenian Highland. Use of MaxEnt in dis-
tribution modeling of E. persicus sensu lato that was
carried by Rajabizadeh et al. (2015), also confirms this
possibility. Use of MaxEnt in distribution modeling of
E. persicus sensu lato that was carried by Rajabizadeh
et al. (2015), also confirms this possibility.
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ПОВТОРНАЯ НАХОДКА ПЕРСИДСКОГО ЭЙРЕНИСА (EIRENIS PERSICUS, 
OPHIDIA, COLUBRIDAE) В ПРОВИНЦИИ КАЗВИН, ИРАН
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Приведены новые данные о распространении персидского эйрениса (Eirenis persicus) в Северо-За-
падном Иране. Ранее этот малоизвестный вид был зарегистрирован только в окрестностях города
Казвин. 20 мая 2019 г. змея этого вида была обнаружена в окрестностях города Моаллем-Келайе
(район Аламут-е-Шарги, провинция Казвин).
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Серая ворона (Corvus cornix L. 1758) до конца
1960-х гг. не упоминалась в качестве вида, гнездя-
щегося в населенных пунктах европейского во-
стока, но уже в 1970–1980-е гг. она освоила город-
ские территории (Птицы городов…, 2001), став
типичным постоянным обитателем городов. По
окончании гнездового цикла рассредоточивается
по свалкам бытовых отходов и другим кормным
местам пригорода, а перед подкочевкой зимую-
щих ворон в сентябре вновь начинает придержи-
ваться своих гнездовых территорий в городе.
Птенцов кормят оба родителя. Птенцы вылетают
преимущественно в середине июня. Через неде-
лю-полторы покинувшие гнездо молодые начи-
нают летать, но еще некоторое время держатся с
родителями, которые их подкармливают. В июле
семейные стайки обычно распадаются.

Квартальная планировка определяет характер
размещения гнезд ворон на городской террито-
рии, где границами их гнездовых участков служат
отчетливо выраженные линейные разрывы в
сплошной застройке – улицы, внутрикварталь-
ные проезды, замкнутые металлические огражде-
ния, аллеи в парках, а также обособленные
ограждениями территории школ, больниц, дет-
ских садов, где есть контейнеры с пищевыми от-
ходами. В пределах одного квартала чаще бывает
только одно жилое гнездо даже при обилии зеле-
ных насаждений и нескольких контейнеров для
ТБО. Сохраняя в условиях города присущий им
гнездовой консерватизм, вороны при стабильно-
сти биотопических условий постоянно гнездятся
на одних и тех же гнездовых участках, по несколь-
ко лет в одних и тех же гнездах (Соловьев, 2012;
2014).

Наблюдения за семейством серых ворон с не-
полноценным потомком на постоянной гнездо-
вой территории в Кирове велись на протяжении

трех лет. Регулярно осуществлялась фотофикса-
ция объектов наблюдений, а в периоды насижи-
вания гнездо обследовалось с использованием
дистанционной видеокамеры, квадрокоптера и
автовышки.

Киров (Вятка) – один из старейших городов на
востоке европейской территории России в сред-
ней части южно-таежной подзоны. Для совре-
менного города характерна прямоугольная пла-
нировка кварталов. Первые гнезда серой вороны
появились в городе в начале 1970-х годов –
во дворах детских садов, в больничных парках,
скверах. В середине 1980-х гнезда располагались
уже не только в тихих местах, но и на централь-
ных улицах с оживленным движением, у подъез-
дов домов и не только на высоких деревьях, но и
на низкорослых кленах ясенелистных и даже на
крупных ивах и рябинах у контейнеров с бытовы-
ми отходами. При уплотнении кварталов высот-
ными зданиями со сплошным твердым покрыти-
ем без зеленых насаждений и газонов отмечено
заметное уменьшение гнездящихся в городе во-
рон (Соловьев, 2014).

Годы наблюдений (2016–2019) характеризова-
лись погодными аномалиями.

В 2016 г. была своевременная по наступлению
и быстротечная (укороченная) весна, очень ран-
нее и удлиненное лето, средняя по датам наступ-
ления и нормальная по продолжительности
осень, ранняя зима. Первый заморозок в воздухе
наблюдался 9-го октября – на месяц позднее
обычного. Первый снеговой покров установился
на 17 дней позднее среднемноголетней даты и
оказался постоянным – на 11 дней раньше сред-
ней даты. Практически отсутствовал период под-
готовки биоты к зимнему режиму (предзимье) –
многие деревья и кустарники ушли под снег с
неопавшими (сирень – с зелеными) листьями и
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хвоей (лиственница). Ноябрь выдался зимним
месяцем, на 1–4°С холоднее обычного, без отте-
пелей. В самые холодные дни в середине ноября
среднесуточные температуры были на 11–12°С
ниже обычного – минимальная опускалась до –25,
–27°С. Часто выпадали осадки в виде снега, мок-
рого снега, дождя. После сильной метели 8 нояб-
ря установился высокий снеговой покров, а 13–
14 ноября наблюдалось редкое явление – “ледя-
ной дождь” и ветки деревьев покрылись ледяной
коркой, под тяжестью которой ломались. За но-
ябрь снега выпало на 15% выше средних значе-
ний. Декабрь тоже оказался холодным и много-
снежным, температура воздуха по ночам опуска-
лась до –30–40°С и ниже, днем – от –10 до –28°С.

Морозная зима 2016/2017 г., холодная весна и
холодное дождливое лето 2017 г. отрицательно
сказались на развитии растений и животных.
К концу зимы высота снежного покрова состави-
ла 125% среднемноголетней. Апрель выдался хо-
лодным (аномалия –1.3°С) с установлением вто-
ричного снежного покрова до 20 см снега. Такой

возврат зимы в апреле случается раз в 60–70 лет.
При северном затоке воздушных масс 4–10 мая
аномалия среднесуточной температуры составля-
ла –3–10°С. Обильные снегопады 9–10 мая обра-
зовали временный снежный покров. В целом май
и июнь 2017 г. были холодными и дождливыми.

В 2018 г. были нормальные по наступлению и
продолжительности зима и весна, позднее и уко-
роченное лето, поздняя и удлиненная осень.

Зима 2018/2019 г. началась вовремя, была ров-
ной, без оттепелей и сильных морозов, но с ча-
стыми снегопадами и очень редкими солнечными
днями. Весна началась рано, с солнечных первых
дней марта, но 5–6 марта выпало 6 см снега, заме-
ло все расчищенные дороги и тротуары в городе.

Частично перелинявший с маховыми и руле-
выми перьями юношеского наряда задержавший-
ся в развитии нелетающий птенец серой вороны
впервые был замечен 9.12.2016 г. во время снего-
пада при температуре –18°С внутри городского
квартала. Кричал, выпрашивая корм (рис. 1).

Рис. 1. Задержавшийся в развитии птенец серой вороны. 10.11.2016 г. Фото автора.
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У него был нарушен акт глотания – рефлек-
торный мышечный акт, при котором в результате
поочередного сокращения и расслабления мышц
пищевой комок (болюс) переводится через глотку
и пищевод в желудок. Ротовая фаза – произволь-
ная, может управляться сознанием, глоточная –
непроизвольная, быстрая, короткая. Нарушение
акта глотания (дисфагия), вероятно, было связа-
но с ненормальным развитием подвижного нёба
и подъязычного аппарата.

Птенца кормили оба родителя отрыжкой из
полупереваренной пищи (рис. 2). Он взбирался
по веткам на деревья, время от времени кричал.
После кормления некоторое время сидел спокой-
но, взбирался на ветку, пытаясь расклевать дре-
весную кору или щепку, срывать и клевать ягоды
рябины (рис. 3). Спускался на землю в поисках
корма, пытался кормиться вместе с голубями
(рис. 4), подбирал щепки и даже кости (рис. 5).

Обе взрослые находились поблизости (рис. 6).
При появлении наблюдателя поднимали крик.

В третьей декаде марта 2017 г. наблюдаемая па-
ра ворон начала строить новое гнездо на тополе,
молодой держался поблизости. Поодаль было
старое гнездо на клене, к которому они также
присаживались, и в результате новое гнездо на то-
поле осталось недостроенным, а самка стала на-
сиживать кладку из двух яиц в старом. Молодой
сидел поблизости, на клене. Иногда спускался на
снег, пытался собирать корм, иногда захватывал
клювом косточку или палочку, взбирался с ней по
веткам на клен, но ронял и снова усаживался
ждать. Проголодавшись, начинал кричать. Самка
в гнезде тоже время от времени кричала. Подле-
тал самец, кормил самку или молодого, присажи-
вался к нему (рис. 7). Визуально сильно похудел.

После сильного ливня и холодных ночей с за-
морозками многие гнезда с насиживающими
самками ворон были брошены.

Рис. 2. Кормление. 12.10.2016 г. Фото автора.
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Рис. 3. Птенец пытается клевать ягоды рябины. 9.09.2016 г. Фото автора.

Рис. 4. Безуспешное кормление с голубями. 22.12.2016 г. Фото автора.
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Рис. 5. Птенец с костью. 08.04.2017 г. Фото автора.

Сильно похудевшая особь, судя по габитусу
самка, неуверенно перелетала по веткам ближай-
шего от гнезда клена, у нее был нездоровый вид.
Молодой все время держался поблизости, иногда
бегал по газону, пытался собирать корм, но брал
все подряд наугад. Местные жители пытались
подкармливать его хлебом, овсяной кашей. Он
пытался клевать, поднимал вверх клюв, но гло-
тать хлеб не получалось, а манную кашу склевы-
вал. Когда ставили пластиковую плошку с кор-
мом и к ней подлетали взрослые, молодой подбе-
гал, хватал клювом плошку, пытался унести ее,
опрокидывал. Приносимая ему пища в основном
доставалась голубям и никоим образом не “раз-
гружала” ворон-родителей.

К концу первого года жизни молодой по при-
меру взрослых при появлении наблюдателя стал
выражать неудовольствие – стучал клювом по
ветке, на которой сидел, и обламывал мелкие вет-

ки, роняя их на землю, прятался в листве, убегал
с неуклюжими взлетами.

После полной линьки на втором году жизни мо-
лодой достиг облика и размеров взрослой вороны.
В новом оперении стал хорошо летать, уверенно
перелетать с дерева на дерево, залетать высоко на
тополя и на крыши домов, улетать за пределы
гнездовой территории, но по-прежнему не мог
самостоятельно кормиться. Большую часть вре-
мени проводил в ожидании корма, сидя на одном
из постоянных мест, время от времени подавая
голос. С ним рядом по-прежнему находились обе
взрослые вороны.

Всю вторую зиму семейство серых ворон нахо-
дилось на своей гнездовой территории. В начале
апреля самка села в одно из двух старых гнезд. Ти-
хо покрикивала, выпрашивая корм. Хорошо лета-
ющий молодой держался вблизи гнезда на теле-
антенне на крыше пятиэтажного дома или в кро-
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не тополя. Иногда пытался клевать, но у него
по-прежнему не получалось глотать.

Самец подкармливал самку, но ей приходи-
лось покидать гнездо, чтобы покормить молодо-
го, когда тот, находясь поблизости, начинал кри-
чать. При появлении наблюдателя подавал голос
самец, и молодой замолкал. В конце дня при сол-
нечной погоде самец и молодой сидели на крыше
3-этажного дома.

В результате обильного снегопада 22.04.2018 г.
установился вторичный снеговой покров. В кон-
це апреля самка поранила ногу, лишившись паль-
цев на правой лапке (рис. 8), но продолжала си-
деть в гнезде и оставила его лишь в конце апреля,
когда кладка погибла от переохлаждения. Вновь
начала насиживание в новом гнезде на тополе в
середине мая, когда у других ворон начали появ-

ляться птенцы. В результате затяжного ненастья в
первой декаде июня и эта кладка погибла от пере-
охлаждения и 20 июня самка оставила гнездо.

В начале июня 2018 г. самец повредил левую
лапку, лишившись на ней пальцев, а 27 июня был
замечен без обеих лапок, но держался на двух
культях и не покидал семейство. Третью зиму самец
без лапок, самка без лапки и молодой по-прежнему
держались вместе на своей территории, особняком
от зимовавших в городе ворон, которые в конце
марта покинули город. По-прежнему все трое
кормились на земле в границах своей территории.

С начала апреля безногий самец не появлялся,
по-видимому, он погиб.

Несколько дней в начале апреля самка и моло-
дой сидели рядом на ветке у старого гнезда (рис. 9),

Рис. 6. Родители наблюдают за потомком. 10.12.2016 г. Фото автора.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 6  2021

ВЫЖИВАНИЕ НЕПОЛНОЦЕННОГО СЛЕТКА СЕРОЙ ВОРОНЫ 699

Рис. 7. Самец отгоняет припрашивающую корм залетную особь. 28.06.2017 г. Фото автора.

Рис. 8. Одноногая самка. 22.06.2018 г. Фото автора.
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Рис. 9. Молодой (слева) и самка. 05.04.2019 г. Фото автора.

а 5 апреля появилось новое небольшое гнездо у
ствола на высоте 10 м на другом тополе вблизи
клена со старым гнездом. Его построила самка
без правой лапки. С 7 апреля она начала насижи-
вать кладку из 5 яиц: 42 × 28, 42.5 × 28, 40.5 × 28,
43 × 29, 43.2 × 28 мм (рис. 10).

У серых ворон пары постоянные, в данном
случае новая пара не сформировалась, взрослый
самец не наблюдался, возможно, он успел опло-
дотворить самку или эта кладка стала результатом
тесного инбридинга (мать–сын). Молодой по-
прежнему держался вблизи нового гнезда или на
земле под гнездом. Время от времени кричал, вы-
прашивая корм. Иногда улетал за пределы гнез-
довой территории. Когда вблизи гнезда на землю
высыпали корм, самка слетала с гнезда, и к ней
подлетал молодой, клевал ее, требуя покормить.
С середины мая, когда у других ворон начали по-

являться птенцы, самка продолжала сидеть в
гнезде, время от времени проветривая его и пере-
кладывая кладку. Сидела очень плотно, не слетая
с гнезда даже при его фотосъемке с использова-
нием камеры на длинной штанге.

В конце июня самка покинула гнездо и больше
не наблюдалась. Молодой некоторое время про-
должал придерживаться гнездовой территории,
где чаще наблюдался утром и вечером.

Таким образом, семейство серой вороны с не-
полноценным потомком, страдающим врожден-
ным нарушением глотательного рефлекса, – по-
стоянно держалось на гнездовой территории в
течение трех лет. За это время молодой в затянув-
шейся стадии фледглинга (f ledgling) – оперивше-
гося, но зависимого от родителей, начавшего ле-
тать, но не способного жить самостоятельно и на-
ходящегося под опекой родителей, – менял
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дислокацию в пределах гнездовой территории:
небольшой части квартала, ограниченной жилы-
ми зданиями. Продолжая кормить его и по окон-
чании послегнездового этапа, самка ежегодно
приступала к откладке яиц и насиживанию, даже
после того, как получила увечье сама, а затем и у
самца оказались повреждены пальцы обеих ног, а
после его гибели “прибегла” к тесному инбри-
дингу. Вследствие недостаточности питания сам-
ка была вынуждена покидать гнездо, и когда сам-
цу приходилось добывать корм на троих, а затем,
когда она одна добывала его для себя и потомка.
В результате этих вынужденных отлучек при
крайне неблагоприятных погодных условиях в
инкубационные периоды в течение всех трех лет
подряд кладки погибали от переохлаждения. При
насиживании в норме 18–21 сутки в экстремальных
условиях самка неудачно насиживала в 2017 г. –
41 сутки (7.04–17.05); в 2018 г. – 18 суток (10.04–
27.04, брошено) и повторно в новом гнезде 38 су-
ток (14.05–18.06); в 2019 г. – 51 сутки (7.04–27.05).

Подобные уродцы в городской среде отмеча-
лись и раньше, и позднее, но они вскоре исчеза-
ли. Описываемый факт тем удивительнее, что на-
блюдался на протяжении трех лет при аномаль-
ных погодных условиях. Заторможенность в
развитии слетка с физическим пороком (наруше-
нием глотания) позволила ему пользоваться забо-

той своих родителей больше положенного време-
ни. Он начал летать только на второй год жизни и
на протяжении трех лет продолжал “выпраши-
вать” корм, тогда как в норме в трехмесячном
возрасте у молодых особей изменяется голос и им
не “даются” те стимулирующие получение корма
крики, которые характерны для выпрашивания.
У слетка с пороком развития такая способность
сохранялась годы, что вызывало проявление ро-
дительского инстинкта у ворон-родителей и поз-
воляло длительно выживать неполноценной пти-
це даже в условиях погодных аномалий.
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THE SURVIVAL OF A DEFECT NESTLING
OF THE HOODED CROW (CORVUS CORNIX, CORVIDAE)

DURING A LONG TIME UNDER PARENTAL CARE
A. N. Soloviev*

Professor Zhitkov Russian Research Institute of Game Management and Fur Farming, Kirov, 610000 Russia
*e-mail: biomon@mail.ru

For three years, a pair of Hooded сrows, or Grey ravens (Corvus cornix) bolus-fed their ill nestling suffering
from both a congenital developmental pathology and a congenital swallowing disorder. The male chick
gained flight ability only in the second year following a full molt. It could not feed on its own and spent most
of the time in the nesting area waiting for food, screaming and stimulating the feeding reflex of its parents.
Every year, the adult birds started nesting, but they continued feeding their chick, while the new clutches died
because of lengthy bad weather conditions. In the third year, after the death of the male, the female built a
new nest and laid an egg clutch, probably from her own son. Compared to normally incubating for 18–
21 days, the female sat in the nest for 41 days in 2017, unsuccessfully, for 18 days in 2018, again unsuccessfully
(the nest was abandoned), and for 38 days again in a new nest, and again unsuccessfully, as well as for 51 days
in 2019, once again unsuccessfully. Obviously, crying offspring in an inferior condition can stimulate the feed-
ing reflex in the Grey raven as long as several years.

Keywords: Grey raven, swallowing disorder, parental instinct
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Despite examples in the literature of low sociality
among species of the Ursidae family compared to oth-
er groups of carnivores (Gittleman, 1989), some ob-
servations of intraspecific interactions between bears
suggest revising or expanding this established under-
standing may be appropriate. Friendly associations
have been described for the brown bear Ursus arctos
(Bledsoe, 1975; Zhiryakov, Grachev, 1993; Kudaktin,
Chestin, 1993; Naves et al., 2014) and the sloth bear
Melursus ursinus (Laurie, Seidensticker, 1977; Joshi
et al., 1999). Cases of different individuals sharing
dens have been described for the brown bear (Bobyr,
1985) and the American black bear Ursus americanus
(Goodrich, Stiver, 1989; Schwartz et al., 1987). Fe-
males adopting unrelated cubs, absent human inter-
vention, has been observed in brown bears (Hornocker,
1962; Erickson, Miller, 1963; Bledsoe, 1975; Barnes,
Smith, 1993; Maksimov, Lepskaya, 2009), American
black bears (Benson, Chamberlain, 2006) and polar
bears Ursus maritimus (Atkinson et al., 1996; Der-
ocher, Wiig, 1999; Lunn et al., 2000), as well as obser-
vations of family groups of brown bear, including cubs
from multiple litters (Erickson, 1964; Dean et al.,
1992; Swenson, Haroldson, 2008).

Temporal associations of typically solitary Asiatic
black bears (Ursus thibetanus ussuricus) of different
sexes and ages were first described during periods
when an abundance of food resources enabled an in-
crease in social tolerance. The formation of a complex
family group has been observed for rehabilitated cubs
subsequently released into the wild. Such was the case
for a 3.5-year-old orphaned female that, two years af-
ter her release, independently approached and accom-
panied the man who raised her along with three or-
phaned cubs in the forest (Kolchin, 2015). Sysoev
(1966) reported about the meeting of a group includ-
ing a subadult male, an adult female and two cubs in

late autumn. Reunion of a subadult bear from a previ-
ous litter with its mother and her new offspring is a rare
event that has previously been disputed for the Asiatic
black bear (Bromlei, 1965).

In this communication, we describe the first record
of joint hibernation of a mixed group of Asiatic black
bears, consisting of a subadult male, an adult female
and two cubs.

Observations were made in 2014/15 on the western
macro slope of Central Sikhote-Alin (Russian Far
East) in the upper reaches of the Gorbun River (basin
of the Bira River, 47°04″, 134°35″). In September
2014, a camera trap (Bushnell Trophy Cam 119736C)
was set near the den of an Asiatic black bear, located in
the hollow trunk of the Korean pine Pinus koraiensis.
The denning tree grew within a stand of old-growth
Korean pine-broadleaved forest on a slope of north-
western exposure, at an altitude of 240 m above sea
level. The outer hollow, which is the entrance to the
den, was formed at the site of a branch breaking off the
trunk at a height of 10 m from the ground. The internal
hollow occupied by animals had a diameter of 130 cm
and was located above the roots of the tree. There was
a plentiful crop of Korean pine nuts and Mongolian
oak acorns Quercus mongolica, the main autumn food
sources for the Asiatic black bear, when observations
were made.

During two periods of camera trapping (September 5 –
November 30, 2014 and March 16 – May 10, 2015) in-
dividuals of this group were detected 103 times: 76 and
27 detections, respectively.

On September 6 and 13, 2014, a subadult (2–3+
years old) bear and a cub accompanying him were ob-
served near the den. On September 30, these individ-
uals visited the den at the same time with an old female
(she had a distinctive, torn right ear) and another cub

УДК 591.5;599.742.2
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(the cubs were not individually identifiable). After
spending 15 min at the denning tree, all four bears left
in the same direction. On November 5, after a first,
mild snowfall, all four individuals appeared at the tree
together and climbed into the hollow (Fig. 1). In two
days, the cubs and the subadult bear began leaving the
den daily to eat Korean pine nuts nearby. The adult fe-
male left the den only twice, briefly on November 10
and 12. On the evening of November 12, before a
heavy snowfall, all four animals climbed into the hol-
low, where they remained until spring.

Beginning March 28, 2015, the bears periodically
left the den. On April 24, the subadult bear left the den
permanently, while both cubs remained inside with
the adult female. The adult female and cubs left the
den for long periods of time and fed nearby, but con-
tinued to use the hollow daily for rest and sleep. On
May 7, the adult female and cubs permanently left
the den.

During the observation periods, adult male bears
also visited the den: one and four detections were
made in autumn 2014 and spring 2015, respectively.
On November 9, 2014, an adult male approached the
den after the subadult bear hid inside. The adult fe-
male and two cubs were also inside the den at the time.
The adult male spent the next 10 minutes near the hol-
low (the camera recorded only the lower part of the

trunk). On April 1, 2015, the adult male bear actively
sniffed the trunk of the occupied denning tree, rubbed
his back against the trunk, and then climbed up to the
hollow. Movements of male bears were also recorded
near the den on April 23, May 9 and 10, 2015. Based
on individual characteristics of one male (torn ear and
the shape of the chest blaze), detections on April 1 and
23 and May 10 were assigned to this particular individ-
ual. In two cases, male bears could not be specifically
identified.

In the summer of 2015, both 1.5-year-old cubs
were separated from the adult female, which corre-
sponds to the typical age at dispersal for the Asiatic
black bear at a time when the mother’s next breeding
cycle begins (June–July).

A camera trap detected a subadult bear and an
adult female, separate from each other and any cubs,
three times: July 23 (adult female), May 21 (subadult
bear) and July 25 (subadult bear). A 1.5-year old cub
was detected near the den once on July 20. During au-
tumn of 2015, no individuals of this group were detect-
ed near the den.

In April–May 2015, in addition to setting camera
traps to identify possible family relationships between
bears, scat samples were collected non-invasively near
the den (n = 12). Samples were stored in airtight
containers filled with granular silica gel (KSKG

Fig. 1. Mixed family of Asiatic black bear at the denning tree. The subadult male is pictured in the center of the photo. 5.11.2014,
Gorbun River Basin (Russian Far East).
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GOST 3956–76). The integrity of the DNA in the
samples was influenced by the duration of exposure to
air at temperatures above freezing, storage and trans-
portation. Genetic analysis of samples was carried out
in the DNA-laboratory of the Norwegian Institute of
Bioeconomy Research Svanhovd (NIBIO), Svanvik,
Norway. Nuclear DNA isolation was performed using
PSP Spin Stool DNA Plus Kit (Invitek) (system for
collection, transportation and storage of stool samples
and subsequent DNA purification) according to the
manufacturer’s instructions. Of the 12 samples, suffi-
cient DNA for genotyping was isolated in only eight.
The genotyping process was carried out using a proce-
dure for brown bears, a species the laboratory special-
izes in. For this reason, the identifications to individ-
ual are given conditionally. PCR-amplification was
performed according to the protocol used by Andreas-
sen et al. (2012). Of the eight brown bear microsatellite
markers used (MU09, MU10, MU23, MU59, Mu05,
G10L, MU51, MU50) three were unsuitable for the
Asiatic black bear, and one was identical in all individ-
uals. Thus, conditional genotyping was performed us-
ing four markers (Mu05, MU09, MU10, MU51). Five
individuals were identified – three females and two
males. The ML-Relate program was used to analyze
family relationships. Results showed a high probability
of relatedness for two female individuals (likely the
cubs) and a high probability of these individuals being
sisters (relation coefficient 0.79). Results for another
pair of individuals (a female and male; most likely the
adult female and subadult male) showed a high proba-
bility of these individuals being mother and son (coef-
ficient 0.50). With the exception of one of the males
who was unrelated to the other individuals, it was not
possible to assess the degree of relatedness for the re-
maining individuals using the available data. Before
genetic analysis was conducted, a subadult male was
previously misidentified as an “adult female” (Kol-
chin, 2017).

The first mentions of a “pestun” or “babysitter
bear” (a young bear from a previous litter that spends
time with a female and her new cubs) are found in
Russian hunting literature regarding brown bears
(Cherkasov, 1867; Shirinsky-Shikhmatov, 1900). Tak-
ing an anthropomorphic view, the social role of the
pestun was described as assisting the mother in raising
younger siblings. In fact, the presence of a subadult
bear can have negative consequences for the viability
of the new cubs. Yudin (2006) describes observations
of a mixed litter of the Asiatic black bear in captivity
wherein 2-year-old males hibernated in the same den
with their pregnant mother. In January, the female
gave birth, but the exact number of cubs was unknown.
The young males actively suckled milk, pushing new-
borns off the nipples. In the spring, only one unusually
small cub emerged from the den, showing signs of ex-
haustion. A similar case of a 2-year-old male associat-
ing with his mother and a new cub that died from ex-
haustion was described for brown bears in Scandinavia

(Swenson, Haroldson, 2008). The authors describe
two cases of cubs being separated from their mother in
the breeding season during their first and second years
of life. After mating, the females reunited with the
cubs and hibernated with them in the same den, giving
birth to new offspring. The exceptional rarity of ob-
served mixed-aged litters (two out of 406 for radio-
collared females) (Swenson, Haroldson, 2008) indi-
cates that a pregnant female reuniting with previous
offspring may be maladaptive: with more bears in the
den, the likelihood of newborns dying from starvation
or unintentional injury by older siblings can be high.

In two cases similar to ours, multi-generational hi-
bernation in the same den have been described for the
American black bear (Schwartz et al., 1987). In the
first case, a female overwintered with her 1-year-old
cub and 4-year-old daughter from a previous litter.
In the second case, a female overwintered with her
1-year-old male cub and a 2-year-old female, who
was the daughter of another female. A case of an adult
female hibernating with two 1-year-old cubs and a
subadult individual (not older than 3 years) was de-
scribed for brown bears in the Caucasus (Bobyr, 1985).
Examples of lactating females adopting cubs are wide-
ly known for different bear species (Hornocker, 1962;
Atkinson et al., 1996; Benson, Chamberlain, 2006,
et al.). It can be assumed that subadult bears associat-
ing with a female and cubs is more likely outside the
den than subadult bears hibernating with a pregnant
female within a den where there is an obvious risk to
cubs.

The behavioral mechanisms underlying the re-
union a young bear from a previous litter with a female
and her new cubs were revealed during experimental
work with orphaned Asiatic black bear and brown bear
cubs (Kolchin, 2015; Pazhetnov, Kolchin, 2015). An
orphaned, female Asiatic black bear was removed from
the den at 2.5 months of age, and subsequently im-
printed on the appearance, smell and voice of the au-
thor, which resulted in an instinctive impulse to follow
the author during daily excursions in the forest. In
fact, a surrogate family was formed between the female
cub and two male cubs being kept in the same forest
enclosure, where the author acted as a surrogate
mother. Following rehabilitation, the female was re-
leased into the wild in a familiar area near the enclo-
sure at an age of 1.5 years. Two years passed with no
contact between the female and the author. At this
time, the author was working with a new group of or-
phaned Asiatic black and brown bear cubs. The fe-
male, now 3.5 years old, lived in the vicinity of the en-
closure, and followed the tracks of the author, but
avoided direct contact with him in spring and summer.
At the end of September–October, the female found
the author and cubs by following their scent and ac-
companied them on excursions. The female exhibited
affiliative behavior with the author and cubs, includ-
ing play. There was a plentiful crop of acorns at the
time which the bears had been feeding on since Au-
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gust. With an abundance of food available, the female
likely engaged in intensive feeding, allowing her to
meet her nutritional needs and facilitate social interac-
tions. When the author carried out work with a new
group of Asiatic black bear cubs the following year, the
female avoided direct contact with the author all sea-
son and, in the case of casual encounters with he and
the cubs, she left or hid in trees. The Korean pine nut
and acorn crops failed in the autumn, so the bears
faced a shortage of food sources.

In times of abundant food a decrease in intraspecif-
ic competition for food resources allows for more tol-
erant relationships between bears. Bears may exhibit
friendly behavior or form temporary associations be-
tween related or familiar individuals, including be-
tween a female with cubs and bears from previous lit-
ters. Of the 11 such known associations of Asiatic black
bears, 10 were recorded during periods of abundant
Korean pine nuts and acorns (Kolchin, 2015). At the
same time, failure of autumn mast crops can result in
cubs separating from their mother prematurely at an
age of 8–9 months. Numerous observations of or-
phaned cubs were made in the fall of 2015, when Ko-
rean pine nuts, acorns and other food sources were ab-
sent throughout Asiatic black bear range in Sikhote-
Alin (Kolchin et al., 2017).
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НАБЛЮДЕНИЕ СОВМЕСТНОГО ЗАЛЕГАНИЯ В БЕРЛОГУ МОЛОДОГО 
САМЦА, ВЗРОСЛОЙ САМКИ И ДВУХ ДЕТЕНЫШЕЙ ГИМАЛАЙСКОГО 

МЕДВЕДЯ (URSUS THIBETANUS)
С. А. Колчин*

Институт водных и экологических проблем ДВО РАН, Хабаровск, 680000 Россия
*e-mail: abbears@gmail.com

Мы сообщаем о первой регистрации залегания в одной берлоге молодого самца, взрослой самки и
двух медвежат-сеголеток гималайского медведя. Молодой самец, наиболее вероятно, являлся дете-
нышем самки из предыдущего выводка. Наблюдение сделано во время обильного урожая кедровых
орехов и желудей – основных осенних кормов гималайского медведя на Дальнем Востоке России.
В условиях трофического комфорта повышение социальной толерантности может сопровождаться
временным объединением в группу родственных или знакомых особей.

Ключевые слова: внутривидовые ассоциации, гималайский медведь, Сихотэ-Алинь, смешанные вы-
водки, Ursus thibetanus
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29 октября 2020 г. исполнилось 90 лет Почет-
ному диптерологу мира, профессору, доктору
биологических наук, заслуженному деятелю нау-
ки РФ Нине Павловне Кривошеиной.

Нина Павловна родилась в Москве в семье ра-
бочих. В 1948 г. она окончила с золотой медалью
школу № 131 г. Москвы и решила поступать на
биологический факультет МГУ им. М.В. Ломоно-
сова. Ее заинтересовало направление в биологии
с медицинским уклоном, связанное с трансмис-
сивными заболеваниями, которое разрабатывал
академик Евгений Никанорович Павловский. На
третьем курсе Нина Павловна поступила на ка-
федру энтомологии. После четвертого курса вме-

сте с профессором Николаем Павловичем Нау-
мовым (заведующим кафедрой зоологии позво-
ночных) она ездила на практику в Казахстан на
станцию Джусалы (Кызылкумы), в окрестности
Аральска, где участвовала в противочумных ис-
следованиях. Поскольку практика была связана с
работами на противочумной станции, то и ди-
пломная работа была посвящена блохам и кле-
щам, паразитирующим на песчанках, — перенос-
чикам чумы.

Нина Павловна окончила биофак МГУ с крас-
ным дипломом и в 1953 г. поступила в аспиранту-
ру при кафедре энтомологии МГУ. Исследова-
ния, которыми занималась Н.П. Кривошеина в
это время, были связаны с большой программой
по изучению кровососущих насекомых. В 1957 г.
она защитила кандидатскую диссертацию на тему
“Фауна и биология мокрецов (Heleidae) Окской
поймы”.

Заведующий кафедрой энтомологии Биоло-
гического факультета МГУ профессор Евгений
Сергеевич Смирнов рекомендовал взять на рабо-
ту Н.П. Кривошеину Меркурию Сергеевичу Ги-
лярову, заведующему Лабораторией морфологии
и экологии почвенных беспозвоночных в Инсти-
туте морфологии животных АН СССР (в настоя-
щее время Институт проблем экологии и эволю-
ции имени А.Н. Северцова РАН). 5 марта 1958 г.
Н.П. Кривошеина поступила на работу в Инсти-
тут в должности младшего научного сотрудника.
Первой работой в Институте явилось написание
раздела “Двукрылые” в “Определителе обитаю-
щих в почве личинок насекомых” (1964). Эта
книга была удостоена Государственной премии
СССР.

Работа систематика была невозможна без ре-
гулярных командировок в Зоологический инсти-
тут Академии наук (г. Ленинград). В 1960-е гг.
ученые готовили к печати “Определитель насеко-
мых европейской части СССР”. Н.П. Кривошеи-
на подготовила 3 раздела определителя. Во время

ХРОНИКА И ИНФОРМАЦИЯ
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этой работы у нее сложились дружеские отноше-
ния с ведущим советским диптерологом, профес-
сором Александром Александровичем Штакель-
бергом, который впоследствии много помогал ей
в работе и как специалист-систематик определял
выведенный из древесины имагинальный мате-
риал по разным семействам двукрылых.

В 1968 г. Н.П. Кривошеина защитила доктор-
скую диссертацию на тему “Эволюция двукрылых
насекомых (Diptera) в свете изучения личиноч-
ных форм” и стала сотрудником вновь организо-
ванной Группы экологии сообществ наземных
беспозвоночных, которую возглавил Борис Ми-
хайлович Мамаев. В 1969 г. она получила повы-
шение и стала старшим научным сотрудником.
С 1971 по 1978 гг. группа была преобразована в ла-
бораторию. После ухода Б.М. Мамаева из Инсти-
тута в 1978 г. лаборатория вновь была преобразо-
вана в группу, и Н.П. Кривошеина стала ее руко-
водителем. В 1985 г. было утверждено новое
название – Группа экологии и морфологии кси-
лобионтов, а в 1986 г. Н.П. Кривошеина стала ра-
ботать в должности главного научного сотрудни-
ка. С 2006 г. группа вошла в состав Лаборатории
почвенной зоологии и общей энтомологии, руко-
водимой членом-корреспондентом РАН Беллой
Рафаиловной Стригановой.

Н.П. Кривошеина участвовала во многих экс-
педициях, объездив практически всю территорию
СССР. В ходе экспедиционных исследований
проводились сборы личинок насекомых-ксило-
бионтов — разрушителей древесины. Научное
направление по изучению личиночных форм
двукрылых насекомых в те годы развивалось в
основном в СССР. Н.П. Кривошеина являлась
ведущим специалистом в этой области не только
на территории нашей страны, но и в мире, и ак-
тивно делилась своими знаниями с коллегами,
определяя для них личинок двукрылых. Н.П. Кри-
вошеина в течение нескольких лет читала лекции
по медицинской энтомологии на курсах при Цен-
тральном институте усовершенствования врачей
(г. Москва), для студентов кафедры энтомологии
Биофака МГУ, на курсах для судебно-медицин-
ских экспертов при Московской областной про-
куратуре. В 1985 г. Н.П. Кривошеиной была объ-
явлена благодарность за плодотворное участие в
расследовании тяжкого преступления – убий-
ства, виновного в котором удалось изобличить
только благодаря энтомологической экспертизе.

Под руководством Н.П. Кривошеиной было
защищено 5 кандидатских диссертаций. В 1996 г.
ей было присвоено ученое звание профессора по
специальности “Энтомология”.

В 1975–2002 гг. Н.П. Кривошеина работала в
Экспертном совете ВАК по биологическим нау-
кам. В течение многих лет была членом Ученых
советов при Московском лесотехническом ин-

ституте, при Научно-исследовательском инсти-
туте судебной медицины, членом секции “Защи-
ты леса” при Научном совете по проблемам леса
Академии наук. В 1991–2012 гг. работала в каче-
стве председателя Государственной аттестацион-
ной комиссии на дневном и заочном отделениях
Естественно-экологического (Биолого-химическо-
го) факультета Московского педагогического об-
ластного университета по специальностям “Био-
логия и химия” и “Биоэкология”.

Благодаря международным командировкам по
линии научного обмена Н.П. Кривошеина про-
водила большую работу по определению отече-
ственных и зарубежных коллекционных материа-
лов, обмену специальной литературой, необходи-
мой для научной работы, имела возможность
участвовать в широком обсуждении научных про-
блем, касающихся вопросов систематики, эколо-
гии и биологии двукрылых. Наиболее плодотвор-
ным было сотрудничество с немецкими коллега-
ми Х. Шуманном (Dr. H. Schumann), В. Моригом
(Dr. W. Mohrig), Ф. Менцелем (Dr. F. Menzel) и
финскими коллегами В. Хакманом (Dr. W. Hack-
man) и М. Нуортева (M. Nuorteva).

За свою долгую и плодотворную научную
жизнь Н.П. Кривошеина написала более 250 статей
в ведущих российских и зарубежных журналах. Ее
работы по насекомым-разрушителям древесно-
кустарниковой растительности и их энтомофа-
гам, по насекомым-вредителям сельскохозяй-
ственных культур, по систематике и экологии
двукрылых насекомых, а также теоретическим ас-
пектам экологической и морфологической эво-
люции двукрылых насекомых находят широкое
признание зоологов, экологов, практиков лесно-
го и сельского хозяйства. Н.П. Кривошеина впер-
вые детально исследовала образ жизни предста-
вителей 15 семейств и 60 родов двукрылых и жест-
кокрылых насекомых, описала 1 новое семейство
(Glutopidae), 4 новых рода и более 200 новых для
науки видов двукрылых насекомых.

Н.П. Кривошеина — автор и соавтор 11 моно-
графий, наиболее значимыми из которых явля-
ются: “Определитель личинок двукрылых насе-
комых-обитателей древесины” (1967), “Онтоге-
нез и эволюция двукрылых насекомых” (1969),
“Определитель личинок хищных насекомых –
энтомофагов стволовых вредителей” (1977),
“Насекомые – разрушители грибов в лесах ев-
ропeйской части СССР” (1986), “Определитель
наземных личинок комаров-болотниц (Diptera,
Limoniidae и Pediciidae) России” (2011), “Опреде-
литель двукрылых насекомых подотряда Brachycera-
Orthorrphapha по личинкам” (2015). Н.П. Криво-
шеина также является соавтором 5 коллективных
справочников и каталогов, изданных за рубежом.
Все эти работы широко используются в качестве
учебных пособий для студентов и практиков лес-
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ного и сельского хозяйства, а также медицинских
энтомологов.

За плодотворную научную деятельность
Н.П. Кривошеина была награждена почетными
грамотами: Президиума АН СССР в связи с
250-летием Академии наук СССР (1974), ВАК и
Президиума центрального комитета профсоюза
работников просвещения за особые заслуги в ра-
боте по аттестации научных и научно-педагогиче-
ских кадров (1982); Профсоюза работников РАН
в связи с 275-летием Академии (1999). Н.П. Кри-
вошеина удостоена государственных наград: ор-
дена “Знак почета” (1971), медали “Ветеран тру-
да” (1984), “В память 850-летия Москвы” (1997).

В 1999 г. Н.П. Кривошеиной присвоено почетное
звание “Заслуженный деятель науки Российской
Федерации”. За особые заслуги в области изуче-
ния двукрылых насекомых в 1990 г. Н.П. Криво-
шеиной присвоено звание “Почетный диптеро-
лог мира”. За успешную работу по изучению
микродиптера – разрушителей древесины, про-
водимую совместно с учеными Германии, в 1996 г.
награждена юбилейной медалью Университета
г. Грейфсвальда.

Коллеги, близкие и друзья поздравляют Нину
Павловну с юбилеем, желают ей здоровья и новых
научных достижений.
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Российская зоология понесла большую утрату.
Поздно вечером 7 декабря 2020 г. на 73-м году
жизни после тяжелого онкологического заболе-
вания дома в Санкт-Петербурге скончался из-
вестный зоолог и замечательный человек, доктор
биологических наук, заведующий лабораторией
орнитологии Института биологических проблем
Севера Дальневосточного отделения РАН (Мага-

дан) Александр Владимирович Андреев, автор
многих научных статей и книг (рис. 1).

Это печальное известие буквально ошеломило
очень многих людей, как в разных концах нашей
огромной страны, так и за рубежом. Еще совсем
недавно, в июне–августе 2020 г., несмотря на бу-
шующую вокруг пандемию коронавируса, Алек-
сандр Владимирович был в расцвете сил и полон
энергии, успешно провел непростую по условиям
экспедицию на крайнем северо-востоке страны,
преодолев около четырех тысяч километров, сре-
ди которых половина пути была пройдена на мо-
торной лодке по рекам Омолон и Колыма.

В середине сентября он вернулся в родной
Санкт-Петербург и здесь занемог. Начались раз-
личные обследования, обнаружившие онкологи-
ческое заболевание. Пребывание дома в семье
после некоторого улучшения чередовалось с ле-
чением в медицинских учреждениях. В день рож-
дения, который оказался последним, его даже вы-
писали из очередной больницы, и он готовился к
первому сеансу химиотерапии.

Все близкие и друзья, конечно, надеялись на
его выздоровление. 6 декабря один из нас (ЛБ) да-
же послал по электронной почте письмо его жене
с просьбой уточнить русские названия птиц, ко-
торых он встретил в Гархвальских Гималаях (штат
Уттаракханд, Индия) в ходе экспедиции Санкт-
Петербургского союза ученых в 2019 г. Александр
Владимирович был одним из соавторов большой
статьи с описанием этой экспедиции, которая го-
товилась к печати (Боркин и др., 2021). Однако
7 декабря в 23:00 он умер от внезапной остановки
сердца.

Александр Владимирович родился 12 ноября
1948 г. в Ленинграде в семье профессиональных
художников. Поскольку родители в поисках под-
ходящего жилья переезжали с места на место, Са-
ше пришлось учиться последовательно в трех
школах. Природой он заинтересовался в раннем
детстве, сначала занимаясь ловлей рыб и раков на
лесной окраине города в Шувалово с глубокими

ПОТЕРИ НАУКИ

Рис. 1. А.В. Андреев. Фото Д.И. Плотникова,
12.12.2011.
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карьерами. Потом у него дома появился аквариум
с экзотическими рыбками.

В 1960 г. любознательный школьник записался
в кружок юных гидробиологов в знаменитом
Дворце пионеров (Аничков дворец) на Невском
проспекте, в самом центре города. Здесь под ру-
ководством Т.Г. Жадиной1 он, кроме рыб, зани-
мался аксолотлями и болотными черепахами.
В 1962 г. Саша перешел в кружок охотников-сле-
допытов, которым руководил М.В. Калинин2 и
где можно было стрелять из пневматической вин-
товки, а зимой по воскресеньям выезжать за го-
род на лыжах. В своих неопубликованных воспо-
минаниях Александр Владимирович написал, что
его “<…> профессиональная биологическая ка-
рьера вышла из стен Аничкова дворца”, где он на-
шел своих первых учителей в биологии.

После окончания школы-десятилетки № 188
с серебряной медалью, успешно сдав на вступи-
тельных экзаменах физику, Саша в 1966 г. посту-
пил на биолого-почвенный факультет Ленин-
градского государственного университета имени
А.А. Жданова (ныне Санкт-Петербургский госу-
дарственный университет). После второго курса,
когда для студентов наступило время выбора сво-
ей научной специализации, он без каких-либо
колебаний записался на кафедру зоологии позво-
ночных животных. Александр уже твердо знал,
что будет изучать птиц.

В те годы на кафедре преподавали орнитолог
проф. А.С. Мальчевский (1915–1985), который
заведовал кафедрой, эколог проф. Г.А. Новиков
(1910–1980), палеонтолог и герпетолог доцент
Л.И. Хозацкий (1913–1992), читавший курс срав-
нительной анатомии. Частный курс орнитологии
вел Г.А. Носков (1937–2017), а курс териологии –
доцент О.В. Петров (1916–2000), специалист по
экологии грызунов (он же преподавал и зоогео-
графию).

О том, как готовить и проводить полевые ис-
следования, рассказывал орнитолог Ю.Б. Пукин-
ский (1932–1997), прославившийся своими иссле-
дованиями уссурийских птиц и зверей (на реке
Бикин, север Приморского края). Его необыч-
ный спецкурс, проходивший в весьма живой ат-
мосфере общения, с массой полезных практиче-
ских советов (например, о максимальном весе и
упаковке рюкзака) вызывал особый интерес у
студента Андреева, регулярно задававшего кон-
кретные вопросы.

1 Жадина Тамара Георгиевна, в девичестве Персиянинова
(1916–1999), известный педагог внешкольного образова-
ния, канд. биол. наук, руководитель кружка юных гидро-
биологов с 1957 г., в 1964 г. создала там же Клуб биологов,
сотрудник Зоологического института АН СССР, жена (вто-
рая) известного советского гидробиолога проф. В.И. Жа-
дина (1896–1974).

2 Калинин Модест Владимирович (1927–2015), охотовед, ор-
нитолог, ученик А.С. Мальчевского.

В те годы на кафедре среди преподавателей и
соответственно студентов доминировал интерес к
экологии птиц и млекопитающих. Упор делался
на животных региона.

Александр попал в группу А.С. Мальчевского,
конечно, не случайно и скорее всего слышал о
нем еще от М.В. Калинина. Однако он стал зани-
маться не совсем тем, что тогда было в фокусе ин-
тересов этого маститого орнитолога (локальные
популяции у птиц в связи с гнездовым консерва-
тизмом и дисперсией молодняка, наследование
пения, и т.д.).

Осенью 1967 г. А.С. Мальчевский познакомил
студента со своим бывшим учеником Р.Л. Пота-
повым (1933–2018), который работал в зоологиче-
ском музее Зоологического института АН СССР.
Тот приступил тогда к подготовке монографии по
тетеревиным птицам для серии “Фауна СССР”
(см. Андреев, 2018) и увлек начинающего орнито-
лога изучением экологии этих птиц на многие го-
ды. Не удивительно, что именно его А.В. Андреев
считал своим учителем в орнитологии и с благо-
дарностью вспоминал всю свою жизнь.

Уже в начале своего обучения в университете
Александр стал совершать выезды в дальние реги-
оны страны. В августе 1967 и 1968 годов он вместе
с более старшим по возрасту В.Г. Свешниковым,
который впоследствии стал физиологом живот-
ных, посетил Кольский п-ов. Именно с этих сту-
денческих поездок начинается длинный список
совершенных экспедиций, который Александр
Владимирович составил в 2011 г.

Однако поворотной в его жизни следует считать
длительную экспедицию на Командорские о-ва
(V–IX 1969), которая оказала на него огромное вли-
яние. Результатом этой поездки стала курсовая ра-
бота Александра “К орнитофауне островов Медно-
го и Топоркова (Командорские острова)” (1970).

Вероятно, именно после этой экспедиции он
понял, где хотел бы работать орнитологом после
университета. Тогда северо-восток Азии, по его
выражению, и завладел душой. Изменить это не
смогла даже поездка в июне–августе 1970 г. в Хо-
сровский и Дилижанский заповедники (Арме-
ния), о которой он потом часто тепло вспоминал.

Дипломная работа А.В. Андреева “Материалы
по зимней экологии тетеревиных птиц по наблю-
дениям в Ленобласти и Новгородской области”
(1971, руководители А.С. Мальчевский и Р.Л. По-
тапов) была оценена комиссией на 5 с плюсом.

В 1971 г. Александр успешно окончил Ленин-
градский университет по специальности “био-
лог-зоолог” и уехал в Магадан, который тогда в
памяти людей больше ассоциировался с трудовы-
ми сталинскими лагерями. Этот выбор удивил
многих его однокурсников. Уютному быту и на-
лаженной жизни в Ленинграде он предпочел
весьма дальний форпост советской науки. Одна-
ко туда его манила возможность изучения птиц
крайнего северо-востока Азии.
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Кроме того, в молодые годы Александр восхи-
щался первопроходцами Сибири и великими ис-
следователями Арктики. Одной из его любимых
книг было описание знаменитой полярной экс-
педиции Фритьофа Нансена на судне “Фрам” в
1893–1896 гг.; кстати, Нансен первоначально был
зоологом.

Позднее, в 1980 г. в документальном фильме об
орнитологе Андрееве, снятом в Нижнеколым-
ской тундре, он признавался: “Здесь, на Северо-
Востоке, климат, пожалуй, и сохранился такой,
какой был в ледниковое время. Вот меня и потя-
нуло выяснить, что же и как тут происходит”.

На северо-востоке страны Александр Влади-
мирович остался на всю жизнь, не порывая, одна-
ко, тесных душевных, дружеских, семейных и на-
учных связей с городом на Неве.

Получив приглашение известного паразито-
лога В.Л. Контримавичуса (1930–2016), который
с 1968 г. руководил Отделом биологических про-
блем Севера в Северо-Восточном комплексном
научно-исследовательском институте ДВНЦ АН
СССР, молодой ленинградец 1 октября 1971 г. был
принят в лабораторию зоологии этого отдела на
должность старшего лаборанта с высшим образова-
нием. На этой же по сути технической позиции он
остался и 1 февраля 1972 г., когда отдел был преоб-
разован в самостоятельный Институт биологиче-
ских проблем Севера (ИБПС) ДВНЦ АН СССР.

Проработав лаборантом два года и два месяца,
8 декабря 1973 г. Александр поступил в очную ас-
пирантуру при институте, которую успешно
окончил с представлением диссертации 8 января
1977 г. Его руководителями были назначены
А.С. Мальчевский и А.В. Кречмар.

Именно в этот начальный период своей са-
мостоятельной научной деятельности, с декабря
1971 по январь 1976 гг., А.В. Андреев провел уди-
вительные по сложности и невероятным физиче-
ским условиям исследования по зимней экологии
птиц северо-востока Азии. Перед собой он поста-
вил задачу понять, как происходит адаптация раз-
ных видов к обитанию в экстремально холодных
условиях. Позднее в его книге “Адаптация птиц к
зимним условиям Субарктики” (Андреев, 1980, с. 3)
было даже отмечено, что среди других районов
Субарктики крайний северо-восток выделяется
наиболее холодной и длительной зимой.

Действительно, уже в первый сезон своих по-
левых работ на удаленном стационаре на реке
Омолон (правый приток Колымы), Александр
столкнулся с температурами минус 55–57°С, ко-
торые удерживались в течение декабря 1971–ян-
варя 1972 гг. Однако, как успокаивающе он сооб-
щил в своей книге (с. 10), “среднедекадные тем-
пературы в эти месяцы были, конечно, выше”
(от –50°С)! Для осуществления своих исследова-
ний молодой ученый построил бревенчатую из-
бушку-лабораторию, в которой жил и работал.

От ежедневных тщательных наблюдений до-
тошного натуралиста А.В. Андреев перешел к раз-
работке новых разнообразных методик и инстру-
ментов, к проведению остроумных полевых
экспериментов, позволивших определить кало-
рийность пищи птиц, их морфо-функциональ-
ные особенности, суточный бюджет времени,
скорость движения при кормлении и т.п. В итоге
ему удалось собрать уникальные данные по эко-
логии и биоэнергетике 13 видов тетеревиных и
воробьиных птиц, например по энергии суще-
ствования каменного глухаря, белой и тундряной
куропаток, рябчика при –40°С (Андреев, 1980,
с. 94, табл. 22) и пр.

Поразительные научные исследования жизни
птиц в экстремальных условиях принесли аспи-
ранту не только выдающиеся результаты, но и
позволили защитить 24 марта 1977 г. в Ленинград-
ском государственном университете отличную
кандидатскую диссертацию “Адаптация птиц к
зимним условиям Субарктики (крайний северо-
восток Сибири)”. Оппонентами были доктора
наук, профессора Г.А. Новиков и Н.Н. Данилов
(Свердловск), ведущим учреждением – Зоологи-
ческий институт АН СССР.

В 1980 г. по итогам работ вышла уже не раз
процитированная выше книга А.В. Андреева,
имевшая то же название, что и диссертация.
За эту книгу, изданную в Москве в издательстве
“Наука”, ему была присуждена премия Ленин-
ского комсомола (1981).

Колымские исследования заслуженно просла-
вили Александра Владимировича не только на
родине. В 1992 г. он сделал доклад о результатах
этих своих работ в США на заседании респекта-
бельного Американского союза орнитологов
(American Ornithologists’ Union, существует с 1883 г.).
Заседание проходило на Аляске, где понимают,
что такое холод. После его выступления поражен-
ные американские коллеги, стоя, минут 10 апло-
дировали бесстрашному русскому ученому, кото-
рый не только провел важные исследования по
поведению и биоэнергетике птиц в крайне суро-
вых условиях, при температуре воздуха минус
50°С и в полной изоляции от человеческих посе-
лений, но и сумел сам успешно выжить в окруже-
нии голодных хищников – волков, нередко за-
глядывающих в окно его избушки.

Александр Владимирович уже в студенческие
годы выделялся своей самодостаточностью и не
страдал мелким тщеславием. У него никогда не
было стремления к формальной карьере, и на
первом месте находились интересы к научным
исследованиям, тяга к путешествиям и природе.
Тем не менее в жизни все складывалось довольно
удачно, и он последовательно поднимался по ка-
рьерной лестнице, переходя со ступеньки на сту-
пеньку через каждые два-три года.

После окончания аспирантуры 8 января 1977 г.
Александр был зачислен младшим научным со-
трудником в лабораторию орнитологии, которой
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заведовал ее основатель А.В. Кречмар. С 1 февра-
ля 1980 г. переведен на должность старшего науч-
ного сотрудника той же лаборатории. 9 марта
1982 г. назначен исполняющим обязанности (и.о.)
заместителя директора по науке.

В 1985 г. в институте происходили масштабные
структурные преобразования. В состав лаборато-
рии орнитологии вошли сотрудники бывшей ла-
боратории физиологии природных адаптаций, в
результате чего укрупненная лаборатория полу-
чила название экспериментальной экологии.
20 марта 1985 г. Александр Владимирович стал
и.о. заведующего этой лабораторией.

12 июня 1986 г. Президиум АН СССР присвоил
А.В. Андрееву звание старшего научного сотруд-
ника по специальности “зоология”. Через четыре
года (1989) в институте вновь произошла очеред-
ная реорганизация, и большинство физиологов
перешли в другую структуру. Поэтому лаборато-
рия орнитологии вновь обрела свои прежние со-
став и название, а Александра Владимировича
1 февраля 1989 г. избрали ее заведующим.

4 апреля 1990 г. в Зоологическом институте
АН СССР (Ленинград) А.В. Андреев защитил
докторскую диссертацию на тему “Экологиче-
ская энергетика и адаптивные стратегии север-

ных птиц”. Его официальными оппонентами бы-
ли доктор наук В.Р. Дольник (1938–2013), а также
два члена-корреспондента АН СССР И.А. Шилов
(1921–2001) и Ю.И. Чернов (1934–2012) из Моск-
вы. Такой сильный состав довольно именитых
оппонентов встречается нечасто, что, несомнен-
но, говорит об уважении к диссертанту. Ведущим
учреждением выступила кафедра зоологии позво-
ночных Ленинградского университета. 21 декабря
1990 г. ему была присуждена степень доктора био-
логических наук.

С 16 декабря 1991 по 18 ноября 1992 гг. А.В. Ан-
дреев исполнял обязанности директора института,
а с 10 декабря того же года по 11 сентября 1995 г.
был заместителем директора института по науч-
ной работе, после чего вернулся на должность за-
ведующего лабораторией орнитологии. Таким
образом, он работал в руководстве института око-
ло 4 лет. Позже, 25 мая 2020 г. был назначен глав-
ным научным сотрудником и научным руководи-
телем лаборатории орнитологии.

После защиты кандидатской диссертации Алек-
сандр Владимирович продолжил исследования
экологии птиц. Главным в тематике его научных
интересов было изучение их экологических, фи-
зиологических и поведенческих особенностей в

Рис. 2. А.В. Андреев – строитель стационара (“глухариной” избушки) на р. Купка, бассейн р. Колыма, около 440 м над
ур. м. Фото Ю.А. Слепцова, 15.09.2008.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 6  2021

ПАМЯТИ АЛЕКСАНДРА ВЛАДИМИРОВИЧА АНДРЕЕВА 715

приспособлении к различным условиям среды.
Очень большое внимание при этом уделялось ин-
струментальным методам исследования (измере-
нию температуры и тепловых потоков, автомати-
ческой фоторегистрации, радиотелеметрическому
прослеживанию), которые он начал применять од-
ним из первых в стране. Многие приборы, в частно-
сти по измерению тепловых потоков в гнездах птиц
во время инкубации, он конструировал сам.

Александр Владимирович был глубоким зна-
током многих групп птиц, тем не менее его пер-
вой и главной “любовью” в орнитологии всегда
были тетеревиные. На основании многолетних
популяционно-экологических исследований он
опубликовал в журнале “Oecologia” в 1988 г. на
английском языке статью о десятилетних циклах
белой куропатки (Lagopus lagopus) в Нижнеко-
лымских тундрах.

Результатом многолетнего мониторинга попу-
ляции азиатской дикуши (Falcipennis falcipennis) в
амурской тайге явилась серия его статей, а также
первая в мире монография по биологии этого
редкого и малоизученного эндемичного вида,
ареал которого находится только в пределах Рос-
сии. Эти исследования имеют особое значение,
так как азиатская дикуша занесена в Красную
книгу МСОП и в Красную книгу Российской Фе-
дерации как сокращающийся в численности спо-
радически распространенный вид, эндемик России.

Объектом давнего, но никогда не угасающего
интереса Александра Владимировича всегда оста-
вался также каменный глухарь (Tetrao urogalloi-
des). Для наблюдения над его токовой и гнездовой
жизнью в разных уголках северо-востока Сибири
А.В. Андреев строил таежные избушки (рис. 2) и
закладывал постоянные площадки многолетнего
детального, в том числе инструментального, мо-
ниторинга. Результаты этих уникальных наблю-
дений также нашли свое отражение в цикле ста-
тей как на русском, так и на английском языках.

Помимо тетеревиных, объектами пристально-
го внимания А.В. Андреева становились и другие
группы и виды птиц, интерес к расшифровке де-
талей биологии которых выливался в уникальные
исследования и открытия, неизменно приносив-
шие их автору очередное международное призна-
ние. Среди них можно назвать работы о биологии
питания и маршрутах миграций розовой чайки
(Rhodostethia rosea), о гнездовании и распределе-
нии малоизученных видов чистиковых птиц – ко-
роткоклювого пыжика (Brachyramphus brevirostris)
и длинноклювого пыжика (Brachyramphus perdix).

Помимо исследований экологии и энергетики
отдельных видов, Александр Владимирович уде-
лял пристальное внимание вопросам фауны и
распространения птиц, а также выявлению клю-
чевых районов видового разнообразия орнитофа-
уны в различных ландшафтах северо-востока
Азии, неразрывно связывал это с проблемами и
задачами охраны не только птиц, но и целых при-
родных комплексов.

Результатом фаунистических исследований в
пределах всего региона явились монографии, на-
писанные им в соавторстве с коллегами по лабо-
ратории А.В. Кречмаром и А.Я. Кондратьевым.
Это – “Экология и распространение птиц на се-
веро-востоке СССР” (Москва, 1978) и “Птицы
северных равнин” (Ленинград, 1991). Обе вышли
в издательстве “Наука” и сразу стали библиогра-
фической редкостью.

Результаты успешных исследований А.В. Ан-
дреева по изучению разнообразия орнитофауны
северной части Тихого океана нашли примене-
ние в практике российского и международного
сотрудничества по охране биологического разно-
образия в странах Восточной Азии и регионах Бе-
рингова и Охотского морей. Он также организовал
и провел кропотливую работу по инвентаризации
водно-болотных угодий международного значения
на северо-востоке России и впервые дал обзор их
состояния в регионах дальневосточного севера.

Параллельно с этим им готовились сводки по
ключевым орнитологическим территориям севе-
ро-востока Азии и разделы по птицам в “Красной
книге севера Дальнего Востока”, вышедшей в
Магадане в 1998 г. Двумя годами ранее (1996)
А.В. Андреев был избран вице-президентом Ази-
атского совета международного природоохран-
ного общества BirdLife International и вошел в со-
став редакционной коллегии Красной книги
птиц Азии (“Threatened Birds of Asia: The BirdLife
International Red Data Book”, 2001).

Будучи не только талантливым исследователем,
но и умелым организатором и вдохновителем,
Александр Владимирович организовал и провел в
Магадане и других городах Сибири и Дальнего
Востока целый ряд всесоюзных, всероссийских и
международных совещаний и конференций. В их
числе всесоюзный симпозиум “Изучение и охра-
на птиц в экосистемах севера” (Магадан, 1986),
международная конференция “Популяции диких
гусей в северной Азии” (Магадан, 1990), “Мони-
торинг восточно-азиатских популяций диких гу-
сей” (Благовещенск, 1986).

Международная конференция, посвященная
изучению и охране азиатских популяций гусей
(Магадан, 1990), послужила основой как для дол-
говременного международного сотрудничества с
коллегами из Голландии, Германии, Японии,
Южной Кореи и США (Аляски), так и целому
циклу совместных с зарубежными партнерами
работ по изучению распределения и миграций гу-
сей азиатского континента. Для учетов гусей в
тундрах использовалась также авиация, а в мас-
штабных проектах по их отлову и мечению – пла-
стиковые ошейники и спутниковые передатчики.
За эти исследования Японское общество содей-
ствия прогрессу науки наградило Александра
Владимировича престижной премией в 1995 г.

В 1986 г. А.В. Андреев начал долговременные
исследования островных колониальных морских
птиц. Для этого он вместе с А.Я. Кондратьевым
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организовал долговременную орнитологическую
станцию на небольшом острове Талан (площадь
около 2.5 км2), расположенном примерно в 100 км
от Магадана на западной окраине Тауйской губы
в Охотском море. Здесь гнездится около 1 млн
птиц. До 1998 г. станцией руководил А.Я. Кондра-
тьев, но после его отъезда из Магадана вся забота
о ее поддержании и развитии легла на плечи
Александра Владимировича.

За более чем тридцатилетнюю историю суще-
ствования этой станции здесь проводили учеты и
исследования коллеги из университетов и инсти-
тутов России и Аляски, снимали фильмы о био-
логии морских птиц кинематографисты из Вели-
кобритании и Австрии, выполняли дипломные и
аспирантские работы студенты и аспиранты уни-
верситетов Магадана и Москвы.

В последние годы А.В. Андреев интересовался
также исторической зоогеографией Северной
Пацифики, пытаясь понять роль Берингии в фор-
мировании разнообразия ее орнитофауны. В 2012 г.
он опубликовал ключевую статью под названием
“Берингийская орнитология: на пути к новому
синтезу”. В ней освещается, как на различных
этапах геологической истории Берингийская об-
ласть по-разному влияла на эволюцию птиц Го-
ларктики. Схематично, крупными мазками, это
можно представить следующим образом.

Сначала в течение большей части третичного
периода через область сибирско-американской
суши шел обмен между орнитофаунами Старого
и Нового Света. Затем по мере отступления пояса
лесных формаций к югу в области Берингова про-
лива формировались разрывы ареалов, приводив-
шие к изоляции видов на разных континентах и
ускорявшие ход дивергенции дендрофильных птиц.

В плейстоцене процесс эволюции трансберин-
гийских видов определялся множественными пе-
рестройками ландшафтов, возникновением гео-
графических барьеров и специфических “берин-
гийских” местообитаний. В это время и сложился
комплекс эндемичных берингийских видов и ря-
да сестринских форм, чьи миграционные трассы
вели к областям зимовок на разных континентах.

В современную эпоху фаунистический обмен
между континентами продолжается, причем пре-
обладает “давление” со стороны Аляски, обу-
словленное трансформацией криоксерофильных
ландшафтов древней Берингии в озерно-болот-
ные и кочкарные тундры.

Новейший процесс, характеризующий состоя-
ние берингийской орнитофауны, – замещение
видов, связанных с восточноазиатскими зимов-
ками, близкими североамериканскими видами.
По сравнению с другими частями Арктики Бе-
рингийская область отличается наиболее высо-
ким видовым разнообразием и обилием птиц.
Поэтому вопрос о сохранении ее природного на-
следия имеет приоритетное значение.

Существенную роль в получении новых дан-
ных о существовании у целого ряда сестринских
таксонов птиц, обитающих по обе стороны Бе-
рингова пролива, глубокой внутривидовой диф-
ференциации сыграли работы по сбору генетиче-
ского материала в сотрудничестве с музеем Бёрка,
расположенном в кампусе Вашингтонского уни-
верситета в городе Сиэтл (The Burke Museum of
Natural History and Culture, Seattle, штат Вашинг-
тон, США). Они были инициированы и поддер-
жаны А.В. Андреевым и показали в итоге, что Бе-
рингийская область играла в истории становле-
ния орнитофаун гораздо большую роль, нежели
просто служила “проходным двором” между кон-
тинентами, как полагал в свое время Л.А. Пор-
тенко (1973).

Помимо своих любимых птиц, Александр Вла-
димирович замечал и другие объекты природы.
Так, в 1994 г. он опубликовал интересную статью
по распространению и биологии сибирского уг-
лозуба (Hynobius keiserlingii, ныне род Salamandrella)
на крайнем северо-востоке Азии (вместе с
Н.Е. Докучаевым и Г.И. Атрашкевичем). В ней
впервые были приведены данные по популяциям
этого примитивного вида хвостатых амфибий,
обитающим на северо-востоке Азии вплоть до
побережья Северного Ледовитого океана.

Можно также назвать книгу “Наземные по-
звоночные Северо-Востока России” в двух изда-
ниях (Магадан, 2005, 2006, соавторы Н.Е. Доку-
чаев, А.В. Кречмар и Ф.Б. Чернявский). Другая
его книга “Жизнь на пределе. Очерки биологии
северных растений” (Магадан, 2007), написанная
совместно с М.Т. Мазуренко, высоко ценится
коллегами за целостное понимание северной
природы. За нее в 2010 г. авторам присудили пре-
мию имени Ф.Р. Штильмарка I степени.

Еще в студенчестве Александр стал уделять
непосредственное внимание охране природы,
причем в практическом применении. Так, он был
одним из организаторов кампании против неза-
конной вырубки диких елей для продажи в Ле-
нинграде и сам участвовал в студенческих патру-
лях на железнодорожных вокзалах города (“Зеле-
ная дружина”). Поэтому не удивительно, что он
не мог пройти мимо проблемы охраны птиц севе-
ро-востока Азии и занимался ею много лет.

Для “Красной книги севера Дальнего Востока”
(1998), “Красной книги Чукотского автономного
округа” (2008) и двух изданий “Красной книги
Магаданской области” (2008, 2019) А.В. Андреев
вместе с коллегами не только подготовил разделы
по птицам и млекопитающим, но и входил в со-
став редакционных коллегий всех этих изданий.

Закономерно, что от вопросов охраны птиц и
их важнейших мест обитания – водно-болотных
угодий и ключевых орнитологических террито-
рий международного значения, инвентаризацией
которых он занимался очень подробно и тщатель-
но, – интерес и внимание Александра Владими-
ровича сместились к вопросам анализа состояния
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охраны природы на северо-востоке Азии в целом.
Он обобщил обширные материалы, касающиеся
состояния особо охраняемых природных терри-
торий Магаданской обл., и показал, что их сеть
регионального значения должна быть расширена.

В качестве этапа этого анализа в 2013 г. в Мага-
дане вышла его замечательная монография “Эта-
лоны природы Охотско-Колымского края”, ко-
торая географически охватывает Магаданскую
обл., а также прилегающие территории Хабаров-
ского края (Охотский р-н) и Камчатской обл.
(Пенжинский р-н). В этой хорошо изданной кни-
ге с цветными фотографиями и картами описана
история создания особо охраняемых природных
территорий различного ранга и анализируется раз-
мещение в регионе не только их, но и основных
компонентов природного наследия, т.е. редких ви-
дов растений и животных, типичных и уникальных
ландшафтов, особо ценных природных участков.

Автор обобщил сведения о формах и степени
нарушенности природных экосистем Магадан-
ской обл., описал основные угрозы, связанные с
человеческой деятельностью. Он также провел
анализ участков, еще не имеющих охранного ста-
туса, но важных в отношении сохранения природ-
ного разнообразия, и разработал стратегию расши-
рения и развития сети охраняемых природных тер-
риторий в Охотско-Колымском регионе, более
других страдающем от россыпной золотодобычи.

Несколько последних лет были посвящены
экспедициям в труднодоступные районы уни-
кальных высокогорных озер на границе Магадан-
ской обл. и Якутии. По итогам этих экспедиций
Александром Владимировичем была начата под-
готовка к созданию здесь федерального нацио-
нального парка “Черский”.

В конце 1990-х–начале 2000-х гг. в качестве
эксперта-эколога Александр Владимирович участ-
вовал в работе частного американского благотво-
рительного Фонда Джона и Кэтрин МакАртуров
(The John D. and Catherine T. MacArthur Founda-
tion). Он также участвовал в многочисленных
экспертизах по оценке антропогенного воздей-
ствия на животный и растительный мир при хо-
зяйственном освоении северо-востока России.

Летом 2019 г. А.В. Андреев в составе группы
экспертов Санкт-Петербургского союза ученых
принимал участие в обследовании соколиного
питомника “Мурас” на озере Иссык-Куль (Кыр-
гызстан). Было отмечено, что создание аналогич-
ного питомника в ареале кречета (Falco rusticolus),
например на Камчатке, может подорвать эконо-
мическую базу нелегального вылова и контрабанды
этих птиц из России и резко изменить сложившу-
юся негативную ситуацию. В связи с этим была
разработана система рекомендаций, включаю-
щая возобновление регулярных исследований по
экологии кречетов и других соколов в природе, на
территории их естественного обитания в России.

Несомненные достижения А.В. Андреева в
указанных выше научных областях принесли ему

широкое международное признание. В частности
это выразилось в избрании его в состав ряда пре-
стижных международных комитетов и обществ по
орнитологии, в том числе членом Международного
орнитологического комитета (The International
Ornithological Committee, позже The International
Ornithologists’ Union), Немецкого общества
орнитологов (Die Deutsche Ornithologen-Gesellschaft,
основано в 1850 г.), Комиссии МСОП по выжива-
нию видов (IUCN Species Survival Commission),
вице-президентом Азиатского совета BirdLife In-
ternational (с 1996 г.).

А.В. Андреев также являлся членом редколле-
гии англоязычного журнала “Ornithological Sci-
ence” (с 2002 г.), выпускаемого Орнитологиче-
ским обществом Японии (The Ornithological Soci-
ety of Japan), и “Вестника СВНЦ ДВО РАН”
(Магадан, с основания журнала в 2005 г.).

С 1979 г. он начал выезжать за границу для уча-
стия с докладами на различных международных
форумах. Его часто приглашали для чтения лек-
ций в Европу, Северную Америку и Азию. Следу-
ет отметить его прекрасное владение английским
языком. В постсоветское время такие поездки
стали практически ежегодными. Среди стран, где
он побывал с научными целями, — Германия
(ГДР: 1979, 1981, ФРГ: 1987, 1990, 1996, 1998), Ка-
нада (1982, 1988, 1991), Норвегия (1989), США
(Аляска, 1992), Япония (1993, 1995, 2004, 2005),
Австрия (1994, 1999, 2001), Великобритания
(1994, 1998, 1999), Южная Корея (1995), Малай-
зия (1995), Индия (1996, 2011, 2013, 2014, 2015, 2017,
2018, 2019), Китай (2000, 2018) и Непал (2018).

В свою очередь постоянные и временные ста-
ционары и полевые базы А.В. Андреева в тайге,
тундре и на морском побережье почти ежегодно
посещали коллеги из Японии, США, Австрии,
Германии. Вместе с ними он проводил работы по
изучению биологии азиатской дикуши в амур-
ской тайге и рябчика под Магаданом, по отлову и
мечению гусей в анадырских тундрах, по изуче-
нию морских птиц на о-ве Талан, по организации
практик для студентов германских университетов
на охотоморском побережье, по съемкам филь-
мов о природе Северо-Востока и Охотского моря.

Он явно был желанным гостем для своих ино-
странных коллег, высоко ценивших его как
ученого и человека. Александр Владимирович
неоднократно посещал в качестве организатора
и участника международные орнитологические
конгрессы.

Так, в августе 1998 г. вместе с В.Е. Флинтом
(Москва) и А.Ф. Ковшарем (Алма-Ата) его при-
гласили участвовать в работе XXII Международ-
ного орнитологического конгресса в Южной Аф-
рике (Дурбан). Здесь ему предоставили почетную
привилегию выступить в первый же день с пле-
нарным докладом “Энергетика и выживание
птиц в экстремальных условиях” сразу после пер-
вого доклада руководителя исполкома конгресса.
Перед началом конгресса он взял напрокат ма-
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Рис. 3. А.В. Андреев у подножья холма с руинами исчезнувшей столицы царства Гуге, Цапаранг, впадина Замда (Tsa-
parang, Zamda County), юго-запад Тибета, около 3800 м над ур. м. Фото С.Н. Литвинчука, 6.07.2018.
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шину и самостоятельно отправился путешество-
вать по стране (проф. АФ. Ковшарь, в письме
30.12.2020 Л.Я. Боркину).

Научную работу А.В. Андреев успешно соче-
тал с административной, проработав 35 лет на по-
сту заведующего лабораторией. Все эти годы он
пользовался большим, искренним уважением со
стороны сотрудников. Как научный руководи-
тель, подготовил большое число орнитологов.

В начале 1990-х годов половина молодых
сотрудников лаборатории уехала в США, где
успешно продолжают работать в области орнито-
логии, получив там научные степени (В.В Право-
судов, Е.Р. Потапов, А.С. Китайский, С.В. Дро-
вецкий). Среди его магаданских учеников, остав-
шихся в России, следует назвать кандидатов наук
А.В. Кондратьева (1993), И.Г. Утехину (2004) и
Е.Ю. Голубову (2007). В одной из служебных ха-
рактеристик Александра Владимировича указа-
но, что под его руководством было подготовлено
и защищено 8 кандидатских диссертаций.

С 2011 г., уже в зрелом возрасте (63 года) Алек-
сандр Владимирович увлекся непосредственным
изучением птиц и природы далеких Гималаев и
Тибета и принял участие в 1-й Западно-Гималай-
ской комплексной биогеографической экспеди-
ции Санкт-Петербургского союза ученых, СПбСУ
(штат Химачал-Прадеш, Индия). Весной 2013 г. он
с коллегами по СПбСУ обследовал засушливый за-
пад Индии (штаты Уттар-Прадеш, Гуджарат, Ра-
джастхан) между Аравийским побережьем Индий-
ского океана и знаменитой пустыней Тар на грани-
це с Пакистаном, которую относят к Палеарктике.

В 2014 г. он стал одним из учредителей Центра
гималайских научных исследований СПбСУ.
Среди главных задач этого Гималайского проекта
были поиски южной границы Палеарктики и вы-
явление особенностей распространения палеарк-
тических видов на южном макросклоне Гимала-
ев. Так крайний север и крайний юг этой обшир-
ной биогеографической области соединились в
полевых исследованиях А.В. Андреева.

С учетом его заслуженного авторитета крупного
ученого и бывалого, опытного полевика он быстро
получил признание в качестве одной из ключевых
фигур во всех экспедициях СПбСУ, охвативших За-
падные Гималаи (Джамму и Кашмир, Ладакх, Хи-
мачал-Прадеш, Уттаракханд в Индии), Централь-
ные Гималаи (Непал) и Тибет (Китай).

К сожалению, последней для него оказалась
экспедиция СПбСУ на запад Гархвала летом 2019 г.
в район перехода между бассейнами Инда и Ганга
(две экспедиции в Западные Гималаи 2020 г. не
состоялись из-за пандемии коронавируса). В 2018 г.
Александр Владимирович стал первым россий-
ским орнитологом, который обследовал фауну
птиц юго-запада Тибета (рис. 3), куда планировал
попасть еще Н.М. Пржевальский в ходе несосто-
явшейся 5-й Тибетской экспедиции (1888).

Александр Владимирович был членом Про-
граммного комитета по подготовке первой все-
российской междисциплинарной конференции
“Российские гималайские исследования: вчера,
сегодня, завтра” (Санкт-Петербург, 2018), в кото-
рой участвовали многие зоологи и на которой он
выступил с интересным докладом по орнитофау-
не Западных Гималаев. Он входил также в оргко-
митет по созданию Российской ассоциации ис-
следователей Гималаев и Тибета, где сформиро-
вана сильная зоологическая секция.

На основе своих гималайских поездок Алек-
сандр Владимирович опубликовал серию научно-
популярных и научных статей (см. сайт http://
www.ranaesc.ru/borkin.html). Однако большая
часть его материалов не была опубликована, так
как он планировал подготовить монографию
“Птицы Западных Гималаев”. Смерть, увы, пре-
рвала реализацию этого замысла. Остались его
дневники, которые он вел в ходе экспедиций, а
также тысячи чудесных фотографий.

Александр Владимирович был неплохим худож-
ником и замечательным фотографом. С детства
он получил от своего отца, профессионального
художника, необходимые навыки и понимание
важности чувствовать изображение и компози-
цию. Коллеги по работе называли Александра
Владимировича “художником в науке”. Его мно-
гочисленные цветные фотографии опубликованы
в научно-популярных статьях, описывающих по-
ездки по Западным Гималаям, а также в книге
“Извара, Н.К. Рерих, Гималаи” (Боркин, 2014).

Александр Владимирович был истинным на-
туралистом широкого профиля, горячо любящим
и тонко понимающим природу во всех ее прояв-
лениях, ощущающим себя частицей природы.
Чувство восхищения и благоговейного удивления
перед бесконечной сложностью живой природы
пришло к нему очень рано и осталось с ним на
всю жизнь. Он обладал огромным опытом поле-
вых исследований, проходящих нередко в сложных
условиях. В своих работах умело сочетал наблю-
дения в природе с экспериментальным подходом
и необходимыми теоретическими построениями.

Подчас в экспедициях неожиданно возникали
опасные ситуации. Так, по рассказам самого
Александра Владимировича, бывало, медведи и
росомахи проникали в бревенчатую избушку-ла-
бораторию на Омолоне, чтобы поживиться при-
пасами еды, и неоднократно приходилось изго-
нять их. В сентябре 2015 г. в тайге под Комсомоль-
ском-на-Амуре на него напал медведь. Спасла
куртка и толстый дневник в ней, который был
глубоко исцарапан когтями. “Вполне мог остать-
ся там навсегда”, – написал вскоре Александр
Владимирович в письме (24.09.2015, Л.Я. Борки-
ну). Осенью 2011 г. в западно-гималайской доли-
не Спити (штат Химачал-Прадеш, Индия) на
очень узкой дороге, вьющейся по изгибам круто-
го склона горного хребта, встречный грузовик
чуть не скинул в пропасть автомобиль “Тойота”,
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в которой ехал А.В. Андреев с коллегами. Спасли
секунды: еще немного и все бы погибли, но грузо-
вик успел остановиться буквально в метре от нас.

А.В. Андреев, всецело преданный науке и при-
роде, тем не менее, не был анахоретом, любил хо-
рошую компанию и не избегал дружеских засто-
лий. В университетские годы активно участвовал
в работе “Зеленой дружины” (см. выше). В 1968 г.
стал членом небольшого неформального студен-
ческого клуба К-102, который потом перерос
рамки тогдашней молодости и объединяет уже
пожилых друзей и по сию пору, спустя более
50 лет. В советское время в Магадане участвовал
также в работе добровольной народной дружины
по охране общественного порядка, за что ему
объявляли благодарность.

Позже, достигнув определенного признания,
Александр Владимирович в некоторой мере стал
даже, пожалуй, публичным человеком (по край-
ней мере, в Магадане), хорошо известным не
только среди специалистов. С конца 1980-х годов
он был постоянным ведущим передачи “Природа
Севера” местного телевидения, очень популяр-
ной среди жителей города и области. Он также
был снят в трех российских документальных
фильмах. Это – “Из полевого дневника орнито-
лога Андреева” (1980),3 а также два фильма из се-
рии “Страна птиц” Светланы Быченко “Глухари-
ные сады” (2014) и “Розовая чайка” (2021), выпу-
щенных федеральным телевизионным каналом
“Культура”. Премьера последнего фильма состо-
ялась уже после его смерти.

30 мая 2014 г. мэр Магадана С.В. Абрамов вру-
чил А.В. Андрееву диплом и памятную медаль
лауреата премии города Магадан “Человек года-
2013” за достижения в сфере науки. Правда, пра-
вительственных (федеральных) наград Александру
Владимировичу не присуждали. По академиче-
ской линии время от времени он получал различ-
ного рода премии, почетные грамоты и благодар-
ности за научные заслуги, в связи с официальны-
ми государственными юбилеями и т.д., которые
давались многим. 19 апреля 2004 г. ему было вы-
дано удостоверение “Ветеран труда”.

Следует также отметить, что А.В. Андреев не
чурался общественной деятельности в науке. По-
мимо указанного выше, в 1989 г. он стал членом-
основателем Ленинградского (с 24 сентября 1991 г.
Санкт-Петербургского) союза ученых, в те же го-
ды участвовал в создании Дальневосточного сою-
за ученых, который, однако, вскоре сошел на нет.

Уже в студенческие годы Александр выделялся
своей самостоятельностью, независимостью в
поведении и твердостью в характере, отсутствием
суетности и немногословностью, пониманием
того, что он делает, и мастеровитой деловитостью

3 Автор и режиссер телефильма – Александр Косенков, опе-
ратор – Леонид Казавчинский (Новосибирск); фильм раз-
мещен на нескольких сайтах в интернете, включая You-
Tube. См. также Орлов (1983).

в житейских делах. Все это сочеталось с несо-
мненной харизмой. В нем чувствовались мужская
надежность, не сентиментальный, а несколько
внешне суровый романтизм, веяло чем-то давно
ушедшим из нашего потребительского общества.
Одновременно он любил тонкий юмор и искус-
ство, книги, посещал выставки. С возрастом эти
его черты становились все рельефнее.

Александр Владимирович был замечательным
человеком. Друзья и коллеги всегда высоко цени-
ли его целеустремленность, широкий взгляд на
явления природы, приверженность лучшим идеа-
лам, принципиальность, неприятие зла и неспра-
ведливости. Он был надежным товарищем, а для
многих и образцом для подражания.

По своему жизненному типажу, цельности ха-
рактера и в какой-то мере даже по внешнему облику,
к тому же как истый исследователь Севера, Алек-
сандр Владимирович очень напоминал мужествен-
ных и бесстрашных героев Джека Лондона, амери-
канского писателя, любимого им и нами с детства.

Проработав в Магадане 49 лет, Александр Вла-
димирович покинул наш мир, полный творче-
ских замыслов, не успев завершить многие свои
планы. Тем не менее он прожил насыщенную
жизнь ученого и счастливого человека рядом с
понимающей, заботливой женой, с которой они
воспитали сына Фёдора и дочь Дарью. В послед-
ние годы ему большую радость доставляли люби-
мые петербургские внучки. Он с удовольствием
совершал вместе с ними прогулки на природе, по-
казывая птиц, жаб, тритонов, других животных и
рассказывая о встреченных растениях.
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