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Представлены первые результаты исследования кровососущих комаров (Diptera: Culicidae) 
в различных биотопах Приполярного Урала на территории национального парка «Югыд ва». 
Фаунистические сборы выполнены в различных биотопах в окрестностях межгорных озер  
с 12.07.2021 по 15.07.2021, проведен суточный учет нападающих на человека имаго самок 
комаров (13.07.2021–14.07.2021). В период полярного дня установлена круглосуточная пище-
вая активность комаров сем. Culicidae. В результате исследований выявлено 11 видов 2 родов 
Aedes и Culiseta: Aedes communis (De Geer, 1776), A. diantaeus Howard, Dyar et Knab, 1913, 
A. hexodontus Dyar, 1916, A. euedes Howard, Dyar et Knab, 1913, A. excrucians (Walker, 1856), 
A. intrudens Dyar, 1919, A. nigripes (Zetterstedt, 1838), A. pullatus (Coquillett, 1904), A. punctor 
(Kirby, 1837), Culiseta alaskaensis (Ludlow, 1906) и C. bergrothi (Edwards, 1921). Прослежены 
прямые связи активности нападения имаго комаров с температурой воздуха (коэффициент кор-
реляции Спирмана R = 0.5 при значениях p = 0.005). Биотопическая приуроченность к лишай-
никовым горным тундрам отмечена для тундрового вида комара Aedes hexodontus Dyar, 1916.

Ключевые слова: кровососущие комары, Приполярный Урал, национальный парк, фауна, 
экология, суточная пищевая активность 
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Кровососущие комары, как амфибионтные организмы, – обязательные участники 
круговорота веществ и энергии в водных и наземных биогеоценозах. Циклы их раз-
вития связаны со многими компонентами, так как они играют важную роль в цепях 
питания водных и наземных экосистем. Личинки служат кормовой базой для хищных 
насекомых и мальков рыб. Имаго комаров входят в рацион питания наземных хищных 
беспозвоночных и позвоночных животных. Двукрылые насекомые имеют наиболее 
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разнообразные связи с человеком и его хозяйственной деятельностью, чем любой дру-
гой отряд насекомых (Нарчук, 2003). Практическая значимость комаров для человека 
общеизвестна: комары беспокоят своими укусами и служат переносчиками болез-
ней (Lundström, 1999; Панюкова, Грицай, 2019). На территории Приполярного Урала  
видовой состав и особенности экологии видов Culicidae ранее не были исследованы 
из-за труднодоступности горных территорий. На Полярном Урале известны 10 видов 
этого семейства, из них Aedes hexodontus Dyar, 1916 отнесен к группе «типичных для 
тундры» видов (Бельтюкова, Митрофанова, 1971). Национальный парк «Югыд ва», 
или «светлая вода» (в переводе с коми-зырянского), – самый большой по площади  
в России. Он расположен в пределах восточных границ Республики Коми и включает 
хребты Полярного и Приполярного Урала. 

Целью работы было исследование видового состава и экологических условий 
обитания настоящих комаров (Diptera: Culicidae) в окрестностях высокогорных озер 
национального парка «Югыд ва» на Приполярном Урале. В задачи входило изучение 
биотопического распределения видов и суточной пищевой активности представителей 
семейства Culicidae в горных условиях. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор имаго кровососущих комаров выполнен с 12 по 15 июля 2021 г. в окрестностях двух 
межгорных озер долины р. Недысей (левого притока р. Косью), расположенных в границах 
национального парка «Югыд ва». Обследованы пойменные, высокогорные и склоновые био-
ценозы с различным составом растительных сообществ: тундровые, болотные, луговые, ку-
старниковые и лесные.

Комаров собирали в разных биотопах методом Гуцевича: выполняли сбор нападающих 
имаго на предплечье левой руки учетчика в течение 20 мин (Гуцевич и др., 1970). Для выяс-
нения эндофильности выполнен «ручной сбор» имаго кровососущих комаров со стен палатки. 
Сбор материала осуществляли в 5 мл пробирки с завинчивающимися крышками, заполненные 
70% этиловым спиртом. Суточный учет нападающих на человека имаго кровососущих кома-
ров проведен с 11 часов 13.07.2021 до 11 часов 14.07.2021 на заболоченном берегу межгор-
ного озера (№ 1) в пределах осоково-сфагнового прибрежного сообщества (65.259829 с. ш., 
59.680704 в. д.). Данное местообитание наиболее благоприятно для развития кровососущих 
комаров, поэтому данный биотоп был выбран для проведения суточного учета Culicidae  
(рис. 1). Сбор нападающих имаго вели в 2 мл пробирки с защелкивающимися крышками, 
заполненные 70% этанолом, в каждую пробирку помещали не более 10 особей для лучшей 
сохранности материала. При большой численности нападающих самок комаров, за один учет 
заполняли несколько 2 мл пробирок или использовали пробирки большего объема по 5 мл  
с завинчивающимися крышками. Во время учета измеряли температуру воздуха, отмечали по-
годные условия: облачность, направление и скорость ветра. Координаты местности и высоты 
определены с помощью GPS-навигатора Garmin GPSMAP 64.

Всего выполнено 53 сбора нападающих имаго кровососущих комаров. Отловлены 544 экз., 
из них 365 экз. – в период суточного учета, 112 экз. пойманы в различных биотопах (горная 
тундра, лиственничное редколесье, пойменный луг, пойменный ивняк и заболоченный берег 
озера (осоково-сфагновое сообщество) и 67 имаго комаров сняты со стенок палатки. 
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Определение видов комаров осуществляли в лаборатории Института биологии Коми НЦ 
УрО РАН под бинокулярным микроскопом МБС–10. Для определения вида использовали опре-
делители (Гуцевич, Дубицкий, 1981; Becker et al., 2003, 2010; Панюкова, Остроушко, 2017). Для 
оценки обилия имаго комаров в биотопах мы рассчитывали процентное соотношение числа 
встреченных особей. Принята следующая шкала: более 10% – массовые виды, 1–10 – обыч-
ные, 1–0.5 – редкие, менее 0.5% – единичные. Статистический анализ собранного материала 
выполнен в программе PAST версия 2.15 (Hammer et al., 2001), рассчитывали коэффициент 
корреляции Спирмана, который наиболее часто применяют в эколого-энтомологических ис-
следованиях (Некрасова и др., 2008).

РЕЗУЛЬТАТЫ

видовой состав и биотопическое распределение Culicidae

В горных условиях национального парка «Югыд ва» обнаружены 11 видов кро-
вососущих комаров двух родов Aedes и Culiseta: Aedes communis (De Geer, 1776), 
A. diantaeus Howard, Dyar et Knab, 1913, A. hexodontus Dyar, 1916, A. euedes Howard, 
Dyar et Knab, 1913, A. excrucians (Walker, 1856), A. intrudens Dyar, 1919, A. nigripes 
(Zetterstedt, 1838), A. pullatus (Coquillett, 1904), A. punctor (Kirby, 1837), Culiseta 
alaskaensis (Ludlow, 1906) и C. bergrothi (Edwards, 1921), что составляет 28 % от видо-
вого состава комаров Республики Коми (РК). В наших сборах преобладали в численном  

рисунок 1. Место проведения суточного сбора имаго кровососущих комаров – общий вид 
на заболоченный участок береговой линии (межгорное озеро № 1). Фото Е.В. Панюковой. 
Figure 1. Location of the circadian collection of adults mosquitoes – a general view 
of the swampy area of the coastline (intermountain lake № 1). Photo by E.V. Panyukova.
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отношении и по обилию представители подрода Ochlerotatus Lynch-Arribalzaga, 1891 
рода Aedes Meigen, 1818. Представители рода Culiseta Felt, 1904 в сборах встре-
чались единично. Отметим, что род Culiseta в регионе (РК) отличается редкостью 
находок, особенно при нарушениях мест развития личинок в результате осушения 
болот и другой хозяйственной деятельности человека. На охраняемых территориях, 
при сохранении естественных местообитаний, представители данного рода встреча-
ются значительно чаще. В целом фаунистический состав сем. Culicidae в условиях 
Приполярного Урала представлен преимущественно голарктическим ареалогическим 
комплексом видов (10 видов). К палеактрическому комплексу видов относится только 
Culiseta bergrothi.

Характер распределения видов комаров сем. Culicidae по биотопам в горных усло-
виях Приполярного Урала представлен в табл. 1. 

Таблица 1. Обилие видов кровососущих комаров в различных местообитаниях 
национального парка «Югыд ва» 
table 1. Abundance of species of mosquitoes in habitats of Yugyd-va National Park 

Вид сем. Сulicidae

Биотопы
Лиственничное 

редколесье 
(лиственница, 

черника)

Пойменный  
луг (осоки,  

злаки, ерник)

Горная  
тундра  

(ягель, ерник)

Пойменная 
заболоченность  
(сфагнум, осока,  

ерник, ива)
1. Aedes communis ++ 0 0 ++
2. A. hexodontus 0 0 + 0
3. A. excrucians 0 ++ 0 0
4. A. diantaeus +++ 0 0 ++
5. A. punctor ++ + 0 +++
6. A. nigripes 0 0 0 ++
7. A. euedes 0 0 0 +
8. Culiseta bergrothi 0 0 0 +
9. C. alaskaensis 0 0 0 +
10. A. pullatus 0 0 0 +
11. A. intrudens + 0 0 0
Всего видов 4 2 1 8

Примечание: +++ – массовый вид, ++ – обычный вид, + – единичный вид,  
0 – вид отсутствует.
Note: +++ – mass species, ++ – normal species, + – single species, 0 – no species.

Отметим, что различные типы биотопов по высотам распределены неравномерно. 
Пойменный луг и ерник в пойме озера (№ 2) из рассматриваемых местообитаний 
имаго комаров расположены наиболее низко, на высоте 546.8 м над ур. м. (рис. 2), 
эти биотопы сильно увлажнены. В данных условиях обитания обнаружен пойменный 
вид A. excrucians. Лиственничное редколесье расположено на высоте 583 м над ур. м. 
Здесь отмечены представители лесного комплекса видов комаров, личинки которых 
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рисунок 2. Межгорное озеро № 2 – место обитания пойменного вида комара Aedes 
excrucians (Walker, 1856). Фото Е.В. Панюковой. 
Figure 2. Intermountain Lake № 2 – the habitat of the floodplain species of the mosquito Aedes 
excrucians (Walker, 1856). Photo by E.V. Panyukovа. 

развиваются в лесных лужах, заболоченностях (A. communis, A. intrudens, A. diantaeus 
и A. punctor). Осоково-сфагновое прибрежное сообщество и ивняк в пойме озера № 1 
были расположены на высоте 601.7 м над ур. м., здесь отмечено наибольшее видовое 
разнообразие Culicidae и редкий род комаров Culiseta. 

На наибольшей высоте (662 м над ур. м.) была расположена горная ерниково-
лишайниковая тундра, где отмечен характерный для тундровой зоны вид комара  
A. hexodontus. 

исследование суточной активности нападения имаго  
кровососущих комаров

Суточный учет имаго Culicidae позволил выяснить суточный ритм пищевой ак-
тивности (суточной активности нападения на человека) имаго комаров в условиях 
межгорных понижений Приполярного Урала. Выяснено, что пищевая активность ко-
маров коррелирует с температурой воздуха в течение суток (коэффициент корреляции 
Спирмана R = 0.5 при значениях p = 0.005). Пищевая активность Culicidae возрастала 
с 18 часов вечера при наступлении оптимальной температуры (10–11°С), достигала 
максимума на рассвете в 2 часа ночи при +7°С и в 11 часов дня была самой низкой 
при высоких температурах воздуха (20–24°С) (рис. 3). 
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Нападения имаго самок комаров фиксировали круглосуточно, при этом в суме-
речное время пищевая активность кровососущих комаров возрастала. Доминировали 
комары рода Aedes, в сборах преобладал массовый в данных условиях вид A. punctor. 
Комары рода Culiseta нападали преимущественно в ночные часы, выявить данные 
виды на территории национального парка позволил метод проведения суточного учета, 
так как в дневное время эти виды не нападали на учетчика.

ОБСУЖДЕНИЕ 

В условиях межгорных озер Приполярного Урала отмечены 11 видов комаров, 
двух родов (Aedes и Culiseta). Преобладают в видовом и численном отношениях пред-
ставители рода Aedes (10 видов). Род Culiseta сохраняется в пределах заповедников 
и на малоосвоенных территориях, что отмечалось также в Кировской области, где 
данный род комаров сохранился только благодаря охраняемой территории в заповед-
нике «Нургуш» (Панюкова и др., 2020). По нашим наблюдениям, на Приполярном 
Урале кровососущие комары по биотопам распределены неравномерно. Эту особен-
ность комаров Урала указывали в своей монографической сводке Некрасова и др. 
(2008), авторы пишут о чертах поливариантности экологического «поведения» этих 
насекомых, что проявляется в их способности находить благоприятные биотопы для 
развития личинок. По нашему мнению, наибольшее видовое разнообразие комаров  

рисунок 3. Ритм суточной пищевой активности пойменно-болотного комплекса видов 
кровососущих комаров 13–14.07.2021 на заболоченном участке горного озера  
(65.259829 с.ш., 59.680704 в.д.) национального парка «Югыд ва».
По оси Х: слева – время суток (часы), справа – температура воздуха (°С).
По оси Y – число комаров (экз.) на 20-минутный учет.
Figure 3. Rhythm of daily feeding activity of the floodplain-marsh complex of species mosquitoes 
on July 13–14, 2021 in the swampy area of a mountain lake (65.259829 N, 59.680704 E)  
of the “Yugyd-va” national park.
Along the X axis: on the left – time of day (hours), on the right – air temperature (°C). 
On the Y axis, the number of mosquitoes (ind.) per 20-minute registration.
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сем. Culicidae на Приполярном Урале связано с заболоченными участками пойм 
горных рек и озер. В этих условиях имеются наиболее разнообразные водоемы,  
в которых может происходить развитие личинок разных видов комаров. Так, в пой-
менных биотопах встречено 8 видов комаров. Только один вид, Aedes hexodontus, 
не обнаружен в пойменных условиях. Этот вид отмечен на высотах более 600 м  
в лишайниковых горных тундрах, что подтверждает его приуроченность к данным 
условиям, указанную ранее для фаунистических комплексов Полярного Урала (Бель-
тюкова, Митрофанова, 1971). В наших сборах преобладал комар A. punctor. Экология 
данного вида достаточно хорошо изучена в РК, известно, что A. punctor относится 
к группе средневесенних видов, развитие его личинок связано со сфагновыми боло-
тами – заболоченными открытыми пространствами, встречаются личинки A. punctor 
в осоковых болотах, лесных озерах, канавах, ямах (Панюкова, Остроушко, 2017). 

Нами впервые проанализирован суточный ритм пищевой активности сем. Culicidae 
в горных условиях Приполярного Урала – ритм имеет одновершинный характер. Пик 
пищевой активности представителей сем. Culicidae в межгорных понижениях При-
полярного Урала отмечен в 2 часа ночи, при наступлении незначительных сумерек  
в период полярного дня. Для равнинных условий известно, что в период «белых 
ночей» цикл пищевой активности кровососущих комаров имел два пика: при насту-
плении сумерек и перед восходом Солнца (Остроушко, 1965; Шарков и др., 1984). 
Наши учеты показали наибольшую пищевую активность кровососущих комаров  
в сумеречный период ночи, а не на границе начала и окончания наступления суме-
рек, как было отмечено ранее для равнины. На горных склонах постоянная смена 
теневых и световых сторон – обычное явление в течение суток, что отличает горные 
условия от равнинных. Ведущим фактором для комаров в горных условиях стано-
вится не солнечный свет, а температура окружающей среды, близкая к оптимальной  
в 10°С, при нагреве или охлаждении скал. Нами отмечена прямая зависимость пи-
щевой активности имаго комаров от температуры воздуха.

Высота расположения местообитаний комаров в горах определяет степень стока, 
накопления и удержания влаги в весенний период, когда происходит массовое раз-
витие личинок Culicudae. На самом низком уровне из рассматриваемых нами био-
топов (546.8 м над ур. м.), на пойменном лугу озера (№ 2) был собран представи-
тель пойменного комплекса видов комаров группы видов «cantans»: Aedes excrucians. 
На самой высокой точке сборов (662 м), в лишайниковой горной тундре, был отмечен 
только один вид – Aedes hexodontus. Наибольшее видовое разнообразие отмечено 
на высоте 601.7 м над ур. м., где имелась обширная заболоченность (озеро № 1), 
которая в весенний период может служить местом развития кровососущих комаров, 
в частности доминирующего в сборах вида A. punctor. Таким образом, нашими ис-
следованиями подтверждается биотопическая организованность северных сообществ 
комаров на Урале, отмеченная ранее (Некрасова и др., 2008). 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ И ВЫВОДЫ

В результате проведенного исследования установлен видовой состав сем. Culicidae 
в условиях межгорных озер Приполярного Урала на территории национального парка 
«Югыд ва», включающий 11 видов двух родов. Фауна комаров Урала обеднена по 
сравнению с равнинными территориями в связи с мозаичностью горных биотопов и 
нестабильностью погодных условий в горах. Видовой состав Culicidae горных терри-
торий Приполярного Урала может быть незначительно расширен (на 3–5 видов) при 
исследованиях других типов горных местообитаний. Суточная пищевая активность 
имаго комаров в условиях полярного дня имеет одновершинный характер с пиком  
в 2 часа ночи и зависит от температуры окружающей среды. 
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FIRST INFORMATION ABOUT MOSQUITOES (DIPTERA: CULICIDAE)  
IN “YUGYD-VA” NATIONAL PARK (KOMI REPUBLIC, SUBPOOLARY URAL)

E. V. Panyukova

Keywords: mosquitoes, Subpolar Urals, national park, fauna, ecology, daily food 
activity

SUMMARY

The article presents the first research results of mosquitoes in biotopes of the Subpolar Urals 
on the territory of the “Yugyd-Va” National Park. The expedition was carried out on July 12–15, 
2021. As a result, 11 species of the family Culicidae was found: Aedes communis (De Geer, 1776), 
A. diantaeus Howard, Dyar et Knab, 1913, A. hexodontus Dyar, 1916, A. euedes Howard, Dyar 
et Knab, 1913, A. excrucians (Walker, 1856), A. intrudens Dyar, 1919, A. nigripes (Zetterstedt, 
1838), A. pullatus (Coquillett, 1904), A. punctor (Kirby, 1837), Culiseta alaskaensis (Ludlow, 1906) 
и C. bergrothi (Edwards, 1921). Direct links between the nutrial activity of adult mosquito at-
tacks and temperature were traced (Spearman correlation coefficient R=0.5 at p=0.005). The tundra 
mosquito – Aedes hexodontus Dyar, 1916 preferred lichen mountain tundras. 
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Faecal egg count reduction test (FECRT) was used to determine the efficacy of ivermectin in eight 
purposively selected goat farms with history of no anthelmintic treatment for a 2-month period. Faecal 
egg counts (FEC) were conducted on faecal samples collected per rectum from individual goats prior 
to treatment with ivermectin, and the egg per gram (EPG) of faeces recorded as the Pre-treatment 
FEC (PRFEC) for each animal. A second FEC was carried out on the same animals on day 14 post 
anthelmintic treatment and the EPG recorded as post treatment FEC (PTFEC). Ivermectin resistance 
was confirmed where the fecal egg count reduction (FECR) percentage was less than 95% and the 
lower 95% confidence limit (LCL) was less than 90% but if only one of the two criteria was met, 
resistance was suspected. Faecal samples were also pooled and cultured for larval identification and 
count. FECRT results showed that ivermectin treatment produced >95% reduction of the PRFEC 
in 5 farms and <95% reduction in 3 farms. Ivermectin resistance was suspected in two goat farms 
but was confirmed in one goat farm on the basis of 95% LCL and FECRT. Larval identification 
showed the occurrence of Haemonchus contortus (79%), Trichostrongylus colubriformis (17.5%) and 
Oesophagostomum (3.5%). The study revealed efficacy of ivermectin against GI nematode parasites 
of small ruminants in the study area at the level FECRT, resistance, however, was suspected and 
confirmed in 2 and 1 farms, respectively.
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DOI: 10.31857/S0031184722030024, EDN: FFQLYS

Small ruminants are very important in poverty alleviation, especially in developing 
economies (Elzaki et al., 2019), contributing majorly to food security, in addition to their 
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other cultural and religious values. Economically, small ruminant production compares 
favourably with other livestock, as they require little initial capital to set up. However, 
threats by diseases, particularly, gastrointestinal nematode (GIN) parasitism remain a major 
constraint to profitable small ruminant enterprise, especially in the developing countries 
with serious economic consequences (Biffa et al., 2006; Idika et al., 2012). Nevertheless, 
prophylactic and more so, therapeutic use of broad spectrum anthelmintics help in 
maximizing productivity of grazing livestock, including small ruminants as they diminish 
the effects of these parasites in these animals. However, overtime usage of anthelmintics 
could lead to emergence of worm strains that resist and survive exposure to therapeutic 
doses of the drugs. Resistance to anthelmintic drugs is a growing concern and threat to the 
beneficial and effective use of anthelmintics, as it militates against continued efficacy and 
sustainable use of the drug, and by implication, profitable livestock farming.

Anthelmintic resistance has been reported all over the world, under various climatic 
conditions, but more in areas with high annual number of circles of infection, requiring 
several anthelmintic treatments per year (Han et al., 2017; Arsenopoulos et al., 2021). 
Nevertheless, resistance to anthelmintics could be acquired by nematode parasites after 
only a few treatments (Ihler, 2010). The rapid rates of nucleotide sequence evolution seen 
in some parasitic nematodes of veterinary importance and their extremely large effective 
population sizes that give the worms an exceptionally high level of genetic diversity are 
genetic features that favour development of anthelmintic resistance in these parasites 
(Jimenez Castro et al., 2019). Anthelmintic resistance affects all classes of anthelmintics 
including macrocyclic lactones, of which ivermectin is the most popular.

A number of drugs are available to control gastrointestinal nematode infestation in 
small ruminants in Nigeria, however, ivermectins are among the most commonly used. 
Ivermectins are preferred owing to their effectiveness against a wide range of nematodes 
and ectoparasites such as lice, mites, and ticks (Campbell, 1989) as well as their wide 
safety margin (González Canga et al., 2008).

The present study was therefore designed to determine the ivermectin resistance status 
of GIN of goats in Nsukka Local Government Area (LGA) of Enugu State, Nigeria 
using the Faecal Egg Count Reduction Test (FECRT). The study has become necessary 
considering the economic importance of GINs in small ruminants and the widespread use 
of ivermectin both in treatment and prophylaxis in small ruminant production in the study 
area and Nigeria in general.

MATERIALS AND METHODS

Study area
The study was conducted in Nsukka Local Government Area, a sub-humid derived savannah 

zone in Enugu State, lying approximately between longitude 6ᵒ52՛–7ᵒ53՛ E and latitude 6ᵒ38՛–7ᵒ8՛ N. 
Small ruminant farming, especially goats is very common in the area, where they are reared mainly 
as a subsidiary rural agricultural activity.
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Study design
The study was conducted using 80 West African Dwarf (WAD) goats from eight purposively 

selected farms. Ten goats were randomly selected in each of the farms designated 1-8. Farms with 
faecal egg counts above 100 eggs per gram of faeces (epg), and whose goats did not receive any 
anthelmintic treatment for at least two months prior to the study were included in the study. Pregnant 
and nursing animals, as well as suckling kids were excluded. Ivermectin susceptibility or resistance 
was based on the faecal egg count reduction (FECR) percentage and the confidence limits.

Anthelmintic susceptibility test
The individual body weights (kg) of the randomly selected goats per farm were determined 

using a weigh band (we-bo®). Egg counts were conducted on faecal samples collected per rectum 
from individual goats in each farm prior to treatment with ivermectin, and the egg per gram (EPG) 
of faeces recorded as the Pre-treatment FEC (PRFEC) for each animal. Thereafter, the goats 
were given 1% ivermectin (Ivermectine®) at the dose of 0.02 mg/Kg as recommended by the 
manufacturer. A second FEC was carried out on the same animals on day 14 post anthelmintic 
treatment and the EPG recorded as post treatment FEC (PTFEC). All faecal egg counts were 
carried out by the modified McMaster counting technique (MAFF, 1997). Left over faecal samples 
for the pre- and post-treatment FECs were pooled and routinely cultured for larval identification 
and count (Hansen, Perry, 1994). The FECR (%) was thereafter calculated using the formula 100 
(1-[T2/T1]) (Mckenna, 2006), where T1 and T2 represent the pre- and post-treatment FEC respectively. 
The confidence limits were calculated as described by Dobson et al. (2012). Ivermectin resistance 
was confirmed where the FECR percentage was less than 95 % and the lower 95 % confidence limit 
was less than 90 % but if only one of the two criteria was met, resistance was suspected.

Ethical Approval
The University of Nigeria, national and international guidelines for the ethical care and use of 

laboratory animals were fully adhered to. Also, appropriate ethical clearance/approval was gotten 
from the Ethics Committee for Medical and Scientific Research of the University of Nigeria, Nsukka 
(UNN/FVM/VPE/2592). The informed consent of the farmers were duly sought for and obtained.

RESULTS

An overall GIN prevalence of 67.5% among the 8 selected goat farms has been 
demonstrated (Tab. 1). Culture and larval identification of pooled pre-treatment faecal 
samples (Tab. 2) indicate that 79.0% of the recovered worm eggs were those of 
Haemonchus contortus (Rud.) 1915 with a mean larval count of 700 ± 49.01 L3/ml. The 
proportion of the recovered eggs that belonged to Trichostrongylus colubriformis (Giles, 
1892) and Oesophagostomum spp. were 17.49 and 3.45 % respectively with mean counts 
of 155 ± 19.0 and 31.0 ± 4.3 L3/ml, respectively. The culture and larval identification of 
post treatment faecal samples showed that 100 % of recovered strongyle eggs were those 
of H. contortus (Tab. 2).
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Table 3 shows the mean pre- and post- treatment FEC of the goats in different farms. 
The animals possesed mean pre-treatment FEC that ranged between 179.00 ± 69.29 and 
490.00 ± 165.03 epg and post-treatment FEC of 0.67 ± 0.67 and 37.67 ± 37.17.25%.  
The results of the FECRT showed that a single dose treatment with ivermectin produced 
> 95% reduction of the PRFEC in 5 farms, namely, farms 1, 3, 4, 5, and 7 with their 
95% LCL above 90 %. Consequently, the ivermectin produced < 95% reduction in 3 farms, 
namely, farms 2, 6, and 8. However, the 95% LCL was less than 90% in farm 6 and above 
90% in farms 2 and 8. Therefore, resistance was suspected in farms 2 and 8 but present 
in farm 6 on the basis of the FECRT. Consequently, 62.5% of the farms sampled were 
susceptible to ivermectin, 12.5% were resistant while 25% had GIN parasites that suspected 
of resistance to ivermectin.

Table 2. Species of nematodes determined by culture of pooled faeces obtained 
from selected goat farms in Sub-humid Savanna Zone of Nigeria

Nematode species Larval count  
(Mean ± SEM) (x 102)

Proportion of recovery  
(Mean ± SEM), %

Pre-treatment faecal samples

Haemonchus contortus 7.00 ± 0.49 79.00 

Trichostrongylus colubriformis 1.55 ± 0.19 17.49 

Oesophagostomum spp. 0.31 ± 0.04 3.50 

Post treatment faecal samples

Haemonchus contortus 0.40 ± 0.09 100 

Trichostrongylus colubriformis Nil

Oesophagostomum spp Nil

Table 1. Prevalence of GI trichostrongyloid nematodes in 8 selected goat farms 
in Sub-humid Savanna Zone of Nigeria

No. Examined No. Infected Prevalence

80 54 67.5%
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DISCUSSION

The present study showed that goats in Nsukka LGA of Enugu State, Nigeria are 
commonly infested with GI trichostrongyloid nematodes with 67.5 % prevalence rate. Larval 
identification revealed the predominance of Haemonchus contortus above other GI nematode 
parasites in goats in the study area. These findings collaborate with prevalence rates of 
70–90 % of GI nematode infections of small ruminants, been reported by previous studies 
(Chiejina, 1986; Idika et al., 2012) in the study area, of which Haemonchus contortus 
has consistently been predominant. Nsukka is situated within the derived Savannah zone 
of Nigeria, with annual temperature range of 16 to 30°С (rarely below 12 and above  
32°С) and 9.3 months (mid February to late November) of rainfall that support survival 
and development of pre-parasitic stages of nematodes almost all year round. Hence, grazing 
livestock in the area is usually associated with high annual number of circles of infection 
per year, with several anthelmintic treatments per year. The implication of such frequent 
treatment especially with a particular type of anthelmintics resulted in the unwanted 
emergence of nematode populations with heritable ability to resist anthelmintic doses.  
In the study area, ivermectin is the most commonly used anthelmintic for treatment of small 

Table 3. Mean faecal strongyle-egg count reduction percentage in WAD ruminants treated 
with ivermectin 0.02 mg/Kg in Sub-humid Savanna Zone of Nigeria

Farms PREFEC PTFEC FECR LCL UCL Resistance 
status

1 335.00 ± 70.30 4.00 ± 2.12 98.81 96.30 99.68 Susceptible

2 490.00 ± 165.03 27.33 ± 27.33 94.42 91.21 96.60 Suspected

3 186.67 ± 107.29 1.00 ± 1.00 99.46 96.11 99.94 Susceptible

4 393.33 ± 158.36 0.67 ± 0.67 99.83 98.30 99.99 Susceptible

5 316.67 ± 192.73 3.00 ± 3.00 99.05 96.59 99.79 Susceptible

6 433.33 ± 197.01 37.67 ± 37.17 91.31 87.26 94.26 Resistant

7 179.00 ± 69.29 2.33 ± 1.20 98.70 94.64 99.75 Susceptible

8 400.00 ± 165.03 24.33 ± 24.33 93.92 90.18 96.40 Suspected
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ruminants. Campbell (1989) reports that ivermectin is a drug of choice in small ruminants, 
due to its wide margin of action, been effective against endo- and ecto-parasites, as well 
as its wide safety margin.

It was a core objective of the present study to provide information on the state of 
ivermectin resistance by GI trichostrongyloid nematodes of goats in the study area, using 
the Faecal egg count reduction test (FECRT). The study therefore, identified varying degrees 
of efficacy and possible presence of ivermectin resistance. The results of the present study 
showed that at the recommended therapeutic dose of 0.02 mg/kg, ivermectin produced 
over 95% reduction of the pre-treatment FECs in five farms. Therefore, ivermectin was 
efficacious in these farms and their gastrointestinal nematode (GIN) parasite population 
judged susceptible to ivermectin. On the other hand, the GIN population in farm 6 was 
assumed resistant to ivermectin on the basis of a less than 95% FECR produced by the 
ivermectin with a 95% LCL of < 90%. However, ivermectin resistance was suspected in 
farms 2 and 8 given that the FECR percentage in these farms were less than 95% (94.42 
and 93.92% respectively) but the 95% LCLs were >90% (96.6 and 96.4% respectively).

Frequent use and misuse of antiparasiticides, especially diminazene, ivermectin, and 
albendazole by farmers and animal attendants in the study area was reported following  
a study by Obi et al. (in press). The ivermectin resistance noted in this study was attributed 
to frequent and over usage of the drug, given that ivermectin serves dual purposes been 
effective against nematode- and ecto-parasistes. Farmers and veterinarians often use 
ivermectins against ectoparasites in animals including without any iota of regard to their 
nematode parasites in these animals. Ectoparasitism, particularly mite infestation is very 
common among small ruminants in the study area, requiring frequent treatment with 
acaricides of which Ivermectin is widely used due it its efficacy, wide safety margin, 
cost effectiveness and ease of administration. This invariably imposes continuous selection 
pressure on nematode strains in favour of resistant genes. Such frequent and often 
unnecessary uses of anthelmintics with respect to nematode parasites are known risk factors 
for the development of anthelmintic resistance (Shalaby, 2013).

Culture of pooled post treatment faecal samples suggests that the observed ivermectin 
resistance was demonstrated by H. contortus. This worm is known to have a high propensity 
to develop resistance (Redman et al., 2012). Haemonchus contortus is the most important 
GI nematode of goats in the study area, with very high daily egg output, rapid build-up 
of infective L3 on pasture under suitable climatic conditions, high establishment rate and 
very short latent period (Chiejina, 1986; Mghomga et al., 2012). Therefore, the result 
of the present study calls for great caution with the use of ivermectins in goats. Coles  
et al. (2006) report that early stages of anthelmintic resistance usually go unnoticed as the 
anthelmintics may still be effective, however, complete efficacy is lost when resistance 



194

reaches higher levels either in individual host or proportion of affected worm population.  
It is also important to note that resistance to an anthelmintic by GI nematodes could lead to 
resistance to other compounds with similar mode of action, irrespective of whether or not, 
the nematode has been exposed to that particular anthelmintic. Resistance to ivermectin in 
small ruminants has been reported in so many countries under different farm management. 
Adediran, Uwalaka (2015) reported a low level of resistance against ivermectin in West 
African Dwarf goats. Likewise, Dey et al. (2020) reported resistance to ivermectin as well 
as to levamisole and albendazole in sheep and goats in Bangladesh.

CONCLUSION

This study confirmed and suspected ivermectin resistance in 1 and 2 farms respectively, 
out of the 8 farms studied at the level of FECRT. The importance of this finding in 
the study area cannot be over-emphasized given that many veterinarians and animal 
handlers in the area rely heavily on ivermectin for treatment against GI nematode- and 
ectoparasites in small ruminants. The FECRT, though highly recommended for detecting 
anthelmintic resistance in farm animals, (Coles et al., 1992), lack sensitivity as it only 
detects anthelmintic resistance in populations were more than 25 % of worms are resistant 
(Domke et al., 2012). This, therefore, calls for great caution on the use of ivermectin in 
the study area to limit the pressure imposed on the selection for resistant genes. Molecular 
detection technique is however required for further confirmation of the ivermectin resistant 
status of small ruminants in the area.
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ЭФФЕКТИВНОСТЬ ИВЕРМЕКТИНА  
ПРОТИВ НЕМАТОД ЖЕЛУДОЧНО-КИШЕЧНОГО ТРАКТА У КОЗ  

В СУБГУМИДНОЙ ЗОНЕ САВАННЫ В НИГЕРИИ

И. К. Идика, С. У. Асогва, Ц. Ф. Оби, Ц. О. Нвосу
РЕЗЮМЕ

Тест на уменьшение подсчитанных яиц в фекалиях (FECRT) был использован для определе-
ния эффективности применения ивермектина в восьми специально отобранных козьих фермах,  
в которых антигельминтные мероприятия не проводились, по крайней мере, в течение 2 меся-
цев. Подсчеты яиц в фекалиях (FEC) проводили в образцах, собранных per rectum от отдельных 
особей коз, и обозначенных как предшествовавшие опытам (PRFEC) для каждого животного 
отдельно. Повторный тест (FEC) был выполнен на тех же самых животных на 14-й день после 
использования антигельминтного препарата и обозначен как PTFEC. Резистентность к ивер-
мектину считалась подтвержденной, когда коэффициент FECRT был меньше 95%, а нижний 
доверительный предел (LCL) составлял менее 90%, но если был выявлен только один из крите-
риев, резистентность только подозревалась. Образцы, полученные из фекалий, были объединены  
и культивированы для определения личинок и их подсчета. Результаты теста FECRT показали, 
что обработка ивермектином привела к более чем 95% уменьшению PRFEC на пяти козьих фер-
мах и менее чем 95% уменьшению на трех фермах. Резистентность к ивермектину находилась 
под подозрением на двух козьих фермах, но была подтверждена на единственной ферме, на 
основании 95% LCL и FECRT. Определение личинок показало, что среди гельминтов присут-
ствовали Haemonchus contortus (79%), Trichostrongylus colubriformis (17.5%) и Oesophagostomum 
(3.5%). Исследование показало эффективность использования ивермектина против желудочно-
кишечных нематод, паразитов мелкого рогатого скота на исследованной территории на уровне 
FECRT, при этом, однако, резистентность к ивермектину была обнаружена у животных с одной 
фермы, и предположительно подозреваема у животных с двух ферм.
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Впервые методами сканирующей электронной микроскопии изучен орган Галлера – основ-
ной рецепторный орган у взрослых, нимф и личинок Ixodes (Exopalpiger) trianguliceps и дру-
гих иксодовых клещей. Рассмотрены различия в строении органа на каждой фазе развития 
I. trianguliceps. Обсуждаются особенности строения органа в сравнении с аналогичными при-
знаками представителей ранее изученных подродов рода Ixodes и возможное использование по-
лученных данных для уточнения вопросов о таксономическом и филогенетическом положении 
подрода Exopalpiger в системе рода Ixodes.
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электронная микроскопия

DOI: 10.31857/S0031184722030036, EDN: FFVRJC

Настоящая публикация посвящена результатам исследования строения органа Гал-
лера клеща Ixodes (Exopalpiger) trianguliceps Birula, 1895 на всех фазах развития. Ин-
терес к исследованиям I. trianguliceps обусловлен как не изученностью этой сенсорной 
структуры, так и значением этого вида в переносе клещевого энцефалита, боррелиоза, 
туляремии, анаплазмоза и ряда других инфекций (Doby et al., 1990; Bown et al., 2008; 
Kormilitsyna et al., 2016; Cayol et al., 2018; Matei et al., 2019).

Клещ I. trianguliceps – единственный вид подрода Exopalpiger Schultze, 1935, ко-
торый широко распространен в лесных биотопах Палеарктики. Кроме него из Ев-
разии известен еще I. (Exopalpiger) ghilarovi Filippova et Panova, 1988, который был 
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описан с территории Большого Кавказа. Остальные представители подрода Exopalpiger 
являются обитателями Южного полушария. Так, I. alluaudi Neumann, 1913 известен из 
фауны Южной Африки; I. andinus Kohls, 1957 и I. jonesae Kohls, Sonenshine et Clifford, 
1969 описаны из Южной Америки – Перу и Венесуэлы, соответственно. Четыре вида 
подрода Exopalpiger – I. antechini Roberts, 1960, I. fecialis Warburton et Nuttall, 1909, 
I. priscicollaris Schulze, 1932 и I. vestitus Neumann, 1908 – распространены в Австра-
лии, Новой Гвинее и Новой Зеландии (Филиппова, 1977).

I. trianguliceps паразитирует на мелких млекопитающих – мышевидных грызу-
нах и бурозубках. Клещи других видов подрода Exopalpiger паразитируют не толь-
ко на мелких плацентарных млекопитающих, но и на сумчатых. Взрослые клещи  
I. trianguliceps, как и другие представители подрода Exopalpiger, нападают на хозяев 
с поверхности почвенной подстилки (Cotton, Watts, 1967; Филиппова, 1977; Tretyakov 
et al., 2012; Леонович, 2015). Личинки и нимфы I. trianguliceps также могут нападать 
на прокормителя из почвенных микропор в стенках туннелей нор (Арзамасов, 1963; 
Estrada-Peña et al., 2018).

Орган Галлера изучен у представителей большинства подродов рода Ixodes. 
В частности, он изучался у представителей как номинативного подрода Ixodes (Sixl 
et al., 1971; Homsher, Sonenshine, 1975; Леонович, 1977, 2020; Hayashi, Hasegawa, 
1983; Ronghang, Roy, 2014), так и других подродов рода Ixodes. В частности, ис-
следованиями органа Галлера были охвачены следующие подроды: Ixodiopsis Filip-
pova, 1957 (Homsher, Sonenshine, 1975; Леонович, 2020), Pholeoixodes Schulze, 1942 
(Homsher, Sonenshine, 1975; Леонович, 2020), Trichotoixodes Reznik, 1961 (Homsher, 
Sonenshine, 1977; Леонович, 2020), Ceratixodes Neumann, 1902 (Леонович, 2020), Ster-
nalixodes Schulze, 1938 (Homsher et al., 1988), Scaphixodes Schulze, 1941 (Леонович, 
2020), Multidentatus Clifford, Sonenshine, Keirans et Kohls, 1973 (Homsher, Sonenshine, 
1979; Homsher et al., 1988; Barros-Battesti et al., 2003), Endopalpiger Schulze (1935) 
(Ash et al., 2017), Partipalpiger Hoogstraal, Clifford, Saito et Keirans 1973 (Леонович, 
2020), Pomerantzevella Feider, 1965 (Леонович, 2020), Eschatocephalus Frauenfeld, 
1851 (Hornok et al., 2015; Леонович, 2020), Afrixodes Morel, 1966 (Belozerov et al., 
1996; Леонович, 2020). Однако строение органа Галлера у представителей подрода  
Exopalpiger – одного из древних и ключевых для понимания филогении таксона рода 
Ixodes (Филиппова, 1977) – остается не изученным.

Ранее было показано, что основные таксономические признаки в строении этого 
органа (Леонович, 2020) в пределах рода Ixodes являются общими в пределах отдель-
ных подродов (за исключением подродов с неясной таксономической структурой), 
при практически полном отсутствии межвидовых различий (Leonovich, 2021). Таким 
образом, можно допустить, что данные по одному виду могут достаточно полно от-
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ражать особенности организации основных таксономических признаков строения 
органа Галлера в подроде Exopalpiger в целом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Всего в данной работе изучены четыре личинки, 15 нимф, один самец и две самки 
I. trianguliceps. Клещи были собраны путем очеса мелких млекопитающих, отловленных ловуш-
ками Геро сотрудником лаборатории ЗИН РАН К.А. Третьяковым в лесу у железнодорожной 
станции Морская (60.0027, 30.0705) и на Северном кладбище (60.0578, 30.2695) на окраи-
не Санкт-Петербурга в июне и сентябре 2006–2007 г. Собранных клещей помещали в 70% 
этиловый спирт. Всего были отловлены 75 экз. мелких млекопитающих шести видов: Sorex 
araneus L., 1758; Sorex minutus L., 1766; Apodemus agrarius (Pallas, 1771), Apodemus flavicollis 
(Melchior, 1834), Apodemus uralensis (Pallas, 1811) и Myodes glareolus (Schreber, 1780). Виды 
клещей определяли по монографии Филипповой (1977). Для исследований применяли световой 
микроскоп Bresser Advance ICD 10x-160x (Bresser GmbX, Германия).

Спиртовой материал обезвоживали в серии спиртов (70%, 80, 90 и 96%, по 15 мин 
в каждой концентрации). После обезвоживания клещей помещали в ультразвуковой очиститель 
CD-3800A (Codyson, Китай) на 15 мин.

После подготовительных процедур высушенные на воздухе экземпляры клещей закрепля-
ли на столиках-подложках двухсторонней клейкой лентой, покрывали платиной в вакуумном 
напылителе EIKO-5 (Япония), после чего изучали с помощью сканирующего электронного 
микроскопа Quanta 250 (FEI, Нидерланды).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Орган Галлера I. trianguliceps расположен на наружной поверхности дистальных 
сегментов передних ног клеща (рис. 1, 1,2). Он включает в себя следующие основ-
ные отделы: сенсиллы дистального бугорка, капсулу с входящим в ее состав набором 
сенсилл, а также сенсиллы передней группы и посткапсулярные сенсиллы – те же 
самые, что и у всех исследованных ранее видов иксодовых клещей (Леонович, 2020). 
Различия в строении этого органа на разных фазах развития проявляется в количестве 
и размерах волосков в тех или иных группах сенсилл, а также в размере и форме 
углубления для сенсилл передней группы.

Личинка обладает одной парой дистальных сенсилл, находящихся внутри своего 
рода альвеолы в дистальном бугорке (рис. 1, 3). Капсула несет четыре отчетливо 
заметных пористых волоска, которые выступают наружу из круглого капсулярного 
отверстия (рис. 1, 4). Ямка для сенсилл передней группы представляет собой капле-
видную впадину, заметно укороченную по сравнению с постларвальными фазами. 
Скопление передней группы сенсилл личинок состоит из пяти волосков, представлен-
ных тремя тонкими и двумя толстостенными щетинками позади них. Четыре пост-
капсулярные сенсиллы у личинки расположены в одну линию поперек ноги.
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Нимфа имеет две пары сенсилл на дистальном бугорке, которые приблизительно 
одного размера и стоят либо в одну линию поперек ноги (рис. 2, 1), либо парами – 
одна позади другой (рис. 2, 2). Капсула в виде относительно глубокой ямки погружена 
под покровы и имеет связь с внешней средой через круглое сравнительно крупное 
капсулярное отверстие, верхние края которого формируют подобие навеса. Капсула 
содержит семь пористых волосков. Ямка для сенсилл передней группы представляет 

Рисунок 1. Общий вид нимфы Ixodes trianguliceps (1) и детали строения органа Галлера 
нимф и личинок (2–4): 1 – нимфа, вентральная сторона; 2 – орган Галлера на тарзальном 
членике передней ноги; 3 – орган Галлера личинки; 4 – капсулярное отверстие органа 
Галлера личинки; ho – орган Галлера; at – сенсиллы передней группы (anterior trough 
sensilla); po – пальпальный орган; ca – капсула; cas – капсулярные сенсиллы; p – поры. 
Масштабная линейка (мкм): 1 – 100, 2 – 50, 3 – 30, 4 – 10.
Figure 1. General view of Ixodes trianguliceps nymph (1) and a detailed structure of the Haller’s 
organ in the nymph and the larva (2–4): 1 – nymph, ventral view; 2 – the Haller’s organ on the 
tarsal appendage of the foreleg; 3 – the Haller’s organ of the larva; 4 – capsular aperture of the 
Haller’s organ in the larva.  
Designations: ho – the Haller’s organ, at – anterior trough sensilla, po – palpal organ, 
ca – capsule, cas – capsular sensilla, p – pores. 
Scale (µm): 1 – 100,2 – 50, 3 – 30, 4 – 10.
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собой впадину и несет шесть сенсилл передней группы; имеет форму овала и ста-
новится слегка конической в дистальном направлении к внутренней стороне ноги, 
окружена валиком. Начиная с нимфы, к сенсиллам передней группы присоединяется 
пористый волосок, расположенный в проксимально-латеральном положении по от-
ношению к тонким волоскам. Также у нимфы имеется уже шесть посткапсулярных 
сенсилл, и их расположение друг относительно друга более хаотично, чем у личинки.

У взрослых клещей общий план строения органа Галлера такой же, как у ним-
фы. Различия проявляются в размерах самого органа и сенсилл. Взрослые клещи 
имеют те же две пары сенсилл на дистальном бугорке. Но одна пара представлена 
очень крупными пористыми волосками, особенно у исследованного самца (рис. 2, 3). 
У самки один волосок этой пары сравнительно короче другого (рис. 2, 4). Эти длин-
ные волоски находятся строго впереди короткой пары волосков.

Рисунок 2. Орган Галлера нимфы (1, 2), самки (3) и самца (4) Ixodes trianguliceps: 
dk – сенсиллы дистального бугорка (distal knoll sensilla), pcs – посткапсулярные сенсиллы. 
Остальные обозначения как на Рис. 1. Масштабная линейка (мкм): 1 – 20, 2 – 10, 3 – 30, 4 – 40. 
Figure 2. Haller’s organ in the nymph (1, 2), female (3), and male (4) of Ixodes trianguliceps.
Designations: dk – distal knoll sensilla, pcs – postcapsular sensilla. 
The other designations are the same as in Fig. 1.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Настоящее исследование посвящено подробному описанию видимых наружных 
отделов органа Галлера у I. trianguliceps, что позволяет проследить отличительные 
черты в строении этого органа у представителя подрода Exopalpiger.

Орган Галлера у представителей Exopalpiger в основном сохраняет общий вид, 
характерный для других клещей группы Prostriata. Специфические признаки прояв-
ляются в округлой форме и сравнительно больших размерах капсулярного отверстия, 
а также во взаиморасположении сенсилл передней группы.

Исследование показало, что орган Галлера I. trianguliceps имеет ряд общих черт 
с аналогичным органом большинства клещей из других подродов. Передняя группа со-
держит шесть обонятельных сенсилл, как у представителей подродов Eschatocephalus, 
Pomerantzevella, Pholeoixodes и Ixodes, у которых передняя группа включает пять 
или шесть сенсилл (Леонович, 2020). Таким образом, этот признак сближает под-
род Exopalpiger с другими вышеуказанными подродами. Семь сенсилл в передней 
группе свойственны подродам Endopalpiger и Sternalixodes, большинство видов ко-
торых относится к Австралазийской фауне и являются паразитами широкого круга 
сумчатых. С ними Exopalpiger схож формой капсулярного отверстия и углубления 
для сенсилл передней группы, а также характером рядного расположения посткапсул-
лярных сенсилл друг относительно друга. Следует отметить, что сходство подродов 
Exopalpiger, Endopalpiger и Sternalixodes в морфологическом отношении проявляется 
также и в специализированном строении гнатосомы и кокс, которое, в свою очередь, 
представлено многообразием развитых фиксаторных приспособлений, а также нали-
чием рудиментарных стернальных склеритов. Данные признаки считаются древними 
и примитивными (Филиппова, 1977). И здесь стоит обратить внимание на филогению, 
построенную на основании исследования изменчивости нуклеотидных  последователь-
ностей гена 18S рРНК (Beati, Clompen, 2019). Там наряду с так называемой австра-
лийской группой иксодовых клещей, составляющей одну кладу и включающей в том 
числе представителей подродов Endopalpiger и Sternalixodes, выделяется вторая клада, 
частью которой является I. trianguliceps вместе с остальными представителями рода 
Ixodes (рис. 3). С точки зрения кладистики вышеуказанные древние признаки следу-
ет считать унаследованными обеими ветвями от общего предка – плезиоморфиями.  
Отсюда можно предположить, что число сенсилл передней группы, равное семи, яв-
ляется, по-видимому, древним признаком. Это, наряду с вышеуказанной молекуляр-
ной филогенией, служит морфологическим обоснованием для помещения  подродов 
Endopalpiger и Sternalixodes в одну кладу при построении того или иного варианта 
филогении рода Ixodes. При этом подрод Exopalpiger, благодаря такому же числу 
сенсилл передней группы и округлой форме капсулярного отверстия, приобретает 
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общие черты с Eschatocephalus, Pomerantzevella, Pholeoixodes и Ixodes, у некоторых из 
которых капсулярного отверстие тоже имеет форму круга. Если считать эти признаки 
частью одной ветви филогении, то их можно рассматривать в качестве апоморфий.

Рисунок 3. Филогения представителей рода Ixodes на основе последовательности гена 
18S рРНК построенная методом Байесовского вывода. Цифры над ветвями обозначают 
значения апостериорной вероятности; числа под ветвями указывают бутстреп-оценки  
(по: Beati, Klompen, 2019).
Figure 3. Phylogeny based on the sequence of the gene 18S rRNA using the method of Baeysian 
inference. The numbers above the branches denote posterior probability values; the numbers below 
the branches indicate bootstrap values (from: Beati, Klompen, 2019).

При сравнении внешних признаков органа Галлера и паразито-хозяинных отноше-
ний, в первую очередь, бросается в глаза сходство между Exopalpiger и подродами 
Endopalpiger и Sternalixodes. Exopalpiger и Endopalpiger в качестве хозяев в основном 
используют однопроходных и сумчатых. Все три подрода происходят в основном из 
Австралазийской биогеографической области. Sternalixodes характеризуется гораздо 
более разнообразным кругом хозяев, в который, наряду с сумчатыми, входят дикие 
птицы и домашние животные. Общий морфологический признак органа Галлера 
у всех трех подродов – овальный желоб передних сенсилл, окруженный валиком. 
Но у Endopalpiger и Sternalixodes на дистальном бугорке всего одна пара волосков; 
передние сенсиллы включают семь волосков, в том числе два пористых волоска; 
капсульное отверстие овальное и состоит из пяти сенсилл в капсуле. Таким образом, 
можно предположить, что этот вариант органа Галлера (рис. 4) является наиболее 
древним, а его обладатели из подродов Endopalpiger и Sternalixodes, преимуществен-
но паразиты однопроходных и сумчатых, являются наиболее древними видами кле-
щей. Это предположение согласуется с мнением Филипповой (1977), в соответствии  
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с которым самые древние иксодовые клещи были паразитами древних млекопитаю-
щих, живших в меловом периоде и близких к нынешним однопроходным и сум-
чатым. Вместе с тем, Exopalpiger, наряду со сходством с этими подродами, имеет 
в строении органа Галлера черты, присущие подродам Trichotoixodes, Partipalpiger и 
отчасти Ixodes. У последних также наблюдается округлое капсульное отверстие, все 
они имеют шесть передних сенсилл и большинство из них – более двух дистальных 
волосков. У Ixodiopsis, Pholeoixodes и отчасти у Ixodes встречаются и другие вари-
анты формы капсульного отверстия: округло-зубчатое и даже удлиненно-зубчатое.  

Рисунок 4. Рисунок-схема органа Галлера Ixodes trianguliceps – личинка (A), нимфа (B), 
самка (C), самец (D) (собственный рисунок-схема) и I. (Sternalixodes) anatis (E), 
I. (Endopalpiger) woyliei (F) и I. (Ixodes) ricinus (G) (по: Леонович, 2020).
Figure 4. Schematic images of the Haller’s organ in Ixodes trianguliceps – larva (A), nymph (B), 
female (C), male (D) (own drawings) and I. (Sternalixodes) anatis (E), 
I. (Endopalpiger) woyliei (F) and I. (Ixodes) ricinus (G) (from: Leonovich, 2020).

У Pomerantzevella, Eschatocephalus, Ceratixodes и Scaphixodes наблюдается откры-
тая капсула или отверстие отсутствует. Таким образом, используя форму капсуль-
ного отверстия в качестве таксономического признака, можно предположить, что  
у Exopalpiger строение органа Галлера является промежуточным вариантом между бо-
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лее древним, присущим Endopalpiger и Sternalixodes, и более развитым и измененным 
у подродов Trichotoixodes и Partipalpiger. Форма с открытой капсулой может быть 
продолжением развития последних вариантов органа. На текущий момент подроды  
в роде Ixodes выделены преимущественно на основе изучения изменчивости 
большого количества наружных структур (Clifford et al., 1973). Межвидовые различия  
в строении органа Галлера, наряду с другими морфологическими признаками, изуча-
лось ранее (Schulze-Rostock, 1935; Schulze, 1941, 1942). В более поздних исследо-
ваниях органа Галлера подтверждены специфичные для подродов особенности его 
строения.

Представляется интересным оценить сходство построения различных филогений 
иксодид, включая молекулярно-генетические, с учетом изучения особенностей строе-
ния органа Галлера, который может играть важную роль для подтверждения той или 
иной гипотезы.

ВЫВОДЫ

Орган Галлера у I. trianguliceps по набору сенсилл и форме передней ямки схож 
у взрослых клещей и нимф. Существенные различия по этим признакам наблюдаются 
только между личиночными и послеличиночными фазами. Иными словами, в онто-
генезе клеща происходят яркие трансформации строения органа Галлера (Леонович, 
2005).

Полового диморфизма в строении органа Галлера у Prostriata не отмечается (Лео-
нович, 2005). У единственного исследованного самца I. trianguliceps крупные обе 
пористые дистальные сенсиллы, в то время как у самок – только одна из них. Объем 
исследованной выборки не позволяет однозначно утверждать, что выявленные особен-
ности строения у самок и самца являются следствием полового диморфизма. Однако 
важно отметить, что в строении органа Галлера у Metastriata наблюдается половой 
диморфизм (Ghosh, Misra, 2012).

На основе сравнительного анализа органа Галлера у I. trianguliceps (подрод 
Exopalpiger) и представителей других ранее описанных подродов высказана мысль 
о связи между строением этого органа и таксономией внутри Prostriata. В частно-
сти, по признаку число сенсилл передней группы, и некоторым другим, выявлено 
сходство I. trianguliceps с подродами Endopalpiger и Sternalixodes, которые скорее 
всего являются плезиоморфиями, унаследованными от общего предка. В то же время  
в строении органа Галлера I. trianguliceps наблюдаются черты свойственные дру-
гим подродам рода Ixodes, что позволяет их считать представителями одной клады. 
В этом случае эти признаки можно рассматривать как апоморфии. Считаю необходи-
мым эти исследования развивать, для того чтобы выводы о филогении и таксономии 
клещей базировались не только на данных о внешней морфологии и молекулярно-
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генетических, но и учитывали особенности строения такого ключевого и важного 
органа, каким является орган Галлера.

Хетотаксия – один из признаков, который используют для идентификации клещей 
на личиночных фазах (Clifford, Anastos, 1960). Показано, что для каждого вида кле-
щей характер положения передних сенсилл остается строго постоянным (Леонович, 
2020). Знание строения органа Галлера у личинок дает дополнительную информацию 
для их видовой диагностики. Изучение органа Галлера позволяет проводить видовую 
диагностику поврежденных экземпляров клещей любого возраста, в том числе при 
изучении рациона других животных.
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STRUCTURE OF THE HALLER’S ORGAN IN THE TICK IXODES (EXOPALPIGER) 
TRIANGULICEPS BIRULA, 1895 (PARASITIFORMES, IXODIDAE) IN RELATION 

TO TAXONOMY OF THE GENUS IXODES LATREILLE, 1795

D. S. Fedorov

Keywords: Ixodes trianguliceps, Exopalpiger, Ixodidae, Haller’s organ, scanning elec-
tron microscopy

SUMMARY

The Haller’s organ, the main receptor organ of adults, nymphs and larvae of Ixodes (Exopalpiger) 
trianguliceps and other hard ticks, was studied using the method of scanning electron microscopy for 
the first time. The differences in the structure of the organ at each instar are considered. The structural 
features of the organ are discussed in comparison with the analogous characters of representatives 
of previously studied subgenera of the genus Ixodes and the possible use of the data obtained to 
clarify questions about the taxonomic and phylogenetic position of the subgenus Exopalpiger in the 
system of the genus Ixodes.
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кого ранга клещей, относящихся к четырем основным группам (Astigmata, Oribatida, Prostigmata, 
Mesostigmata). Три вида отмечены впервые для ульев пчел, ряд видов впервые отмечен для ульев 
пчел в Западной Сибири. Общая встречаемость клещей в ульях была высокой, преобладали пред-
ставители астигматических и мезостигматических клещей, среди видов было два эудоминанта –  
Glycyphagus domesticus (De Geer, 1778) и Varroa destructor Anderson et Trueman, 2000. Всех 
клещей в ульях можно разделить на три экологические группы: специфические симбионты 
пчел (два вида, среди них – опасный паразит V. destructor), факультативные виды – эврибион-
ты, обитающие в широком спектре подходящих условий (в основном детритофаги, 10 видов), 
и случайные виды (14).
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В ульях медоносных пчел Apis mellifera L., 1758 обитает большое количество 
симбионтов. Так, по современным данным, в ульях пчел встречается несколько сотен 
видов насекомых, преимущественно из отряда жуков (Coleoptera) (Бакалова, 2011)  
и 318 видов клещей (O’Connor, Klimov, 2011). Исследования показывают, что клещи 
присутствуют практически в каждом улье, при этом наиболее часто встречающейся 
группой являются акаридиевые или астигматические клещи (Astigmata) (Гробов, 1978).

В составе ульевой акарофауны присутствуют постоянные виды, которые тесно 
связаны с пчелами (Пилецкая, Залозная, 2004), и случайные виды клещей, которые 
спорадически попадают в улья (Oribatida, Uropodida). Среди ульевых клещей можно 
выделить следующие группы: паразиты пчел (различные представители сем. Varroidae, 
а также виды родов Acarapis и Pyemotes); хищники, питающиеся другими клещами 
и насекомыми в улье (Parasitidae, Laelaptidae); сапрофаги, питающиеся остатками ор-
ганического вещества в улье, а также повреждающие пергу и запасы меда (Acaridae) 
(Скулачев, 2017).

Среди паразитических клещей наибольшее значение имеет клещ Varroa destruc-
tor Anderson et Trueman, 2000 (Varroidae), который за последние годы широко рас-
пространился по всему миру. В настоящее время он известен повсеместно, за ис-
ключением Австралии и некоторых стран Африки (Roberts et al., 2017; Noël et al., 
2020). V. destructor является серьёзным вредителем пчеловодства, нанося урон самим 
пчелам, а также являясь переносчиком опасных вирусных инфекций (Bailey, 1975; 
McMenamin, Genersch, 2015; Herrero et al., 2019). Ряд других паразитических видов 
клещей также наносят большой вред пчеловодству. Среди таковых следует отметить 
клещей Acarapis woodi (Rennie, 1921) (Maeda et al., 2020; Stolbova, 2021), Euvarroa 
spp. (Warrit, Lekprayoon, 2011; Chantawannakul et al., 2016), Pyemotes spp. (Menezes 
et al., 2009), Tropilaelaps spp. (Anderson, Roberts, 2013; Chantawannakul et al., 2018) 
и др. Этим видам клещей и их воздействию на пчел посвящено большое количество 
исследований во всем мире.

Прочие виды клещей, населяющие ульи медоносных пчел, обычно в меньшей 
степени становятся объектами научных исследований и практического интереса со 
стороны пчеловодов (Haragsim et al., 1978). Между тем состав акарофауны ульев очень 
богат и разнообразен, и среди них есть не только вредные и опасные виды клещей, 
но и виды, которые могут оказывать положительное влияние на жизнедеятельность 
пчелиных семей (Rondeau et al., 2018).

Акарофауна пчелиных ульев давно привлекала внимание исследователей, однако 
общих работ по изучению акарокомплексов медоносных пчел относительно немно-
го (Гробов, 1975; Chmielewski, 1991; Mossadegh, 1997; Дудинский, 1992). Наиболее 
полной работой, в которой обобщены все известные данные по клещевому насе-
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лению ульев, является исследование Климова с соавт. (Klimov et al., 2016). В Рос-
сии первые данные по акарофауне ульев были получены И. Левандовским, который  
в 1904 г. установил, что клещи рода Acarus являются постоянными обитателями ульев. 
Л.И. Перепелова в 1926 г. впервые обнаружила акарпидоз в СССР (Гробов, 1978). 
Сидоров (1968) установил, что в ульях встречаются клещи 5 семейств.

Гробов собрал и обобщил все имеющиеся на тот период сведения в своих работах, 
представив список из 81 вида клещей, встречающихся в гнездах медоносных пчел 
на территории СССР (Гробов, 1978; Гапонова, Гробов, 1978). Для Западной Сибири 
приведен список из 21 вида клещей, среди которых доминантами по численности  
и встречаемости являются Varroa destructor (=как V. jacobsoni), Glycyphagus domesticus 
(De Geer, 1778), Parasitellus fucorum (=Parasitus fucorum), Cheyletus eruditus Schrank, 
1781 и Melittiphis alvearius (Berlese, 1895) (Гробов, 1978; Жаров, 1981).

Однако со времен работ О.Ф. Гробова данные о новых исследованиях акарофауны 
пчелиных ульев в России не появились. Исключением является исследование ниди-
колоценозов ульев и бортей в Башкирии, где в составе фауны ульев отмечены пред-
ставители семейств Glycyphagidae, Cheyletidae, Trombidiidae, а также Varroa destructor 
семейства Varroidae (Бакалова, 2011). Все прочие работы, выполненные как в России 
в целом, так и авторами из Западной Сибири в частности, касались исключительно 
исследований возбудителей варроатоза и акарапидоза (Домацкая и др., 2019а).

Между тем важность тщательного исследования всех компонентов симбиоцено-
за пчелиного улья обусловливается несколькими причинами: способностью клещей 
разных групп передавать вирусные, грибковые и бактериальные инфекции (Eickwort, 
1994); необходимостью изучать всевозможные причины массового вымирания пчел, 
наблюдаемого в последние годы по всему миру (Francis et al., 2013), в том числе 
в России; и, наконец, усиливающейся глобализацией, проявляющейся, в том числе, 
и в распространении новых видов паразитов и инфекций пчел (нозематоз, тропиле-
лапсоз, малый ульевый жук и т. д.). Всё вышеизложенное определяет актуальность 
изучения состава и распространения акароценозов ульев медоносных пчел.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование проводилось в 2020–2021 г. на территории Западной Сибири. На предмет 
акарофауны были обследованы пчелиные семьи из 15 пасек, расположенных в 14 населен-
ных пунктах трех регионов Западной Сибири: на юге Тюменской области, в восточной частях 
Свердловской области и Алтайского края.

Исследовали пробы подмора, восково-перговой крошки, сотов из улья и живых пчёл. Часть 
материала для исследования была получена нами при выезде на пасеки, бо́льшая часть до-
ставлялась в лабораторию владельцами пасек. Всего было собрано и исследовано 102 пробы 
из 81 пчелиной семьи.



212

Для изучения качественного и количественного состава акарофауны ульев использовали 
следующие методы исследования. Из поступившего материала отбирали одинаковое количество 
подмора, полностью заполняя стандартную пробирку типа Фалькон (объем 50 мл). Пробу зали-
вали жидкостью Удеманса, энергично встряхивали в течение 10–15 мин, после чего тщательно 
исследовали под бинокуляром (Методические ..., 2002). Выделенных клещей помещали в 70% 
спирт для хранения.

Для исследования пчел на акарапидоз отбирали 50 живых пчел, замораживали при t -20 °C. 
После этого методом индивидуального вскрытия пчел выделяли грудные трахеи и осматривали 
на предмет наличия Acarapis woodi (Методические ..., 2002; Sammataro et al., 2013). Оставшие-
ся части пчел заливали жидкостью Удеманса, тщательно встряхивали в течение 10–15 мин и 
исследовали под бинокуляром на предмет наличия возбудителей экзоакарапидоза (A. externus 
Morgenthaler in Morison, 1931 и A. dorsalis Morgenthaler, 1934), а также клещей из других групп.

Исследование сотов из улья проводили следующим образом: в 50 ячеек заливали жидкость 
Удеманса, затем тщательно пипетировали, переносили жидкость в центрифужные пробирки, 
центрифугировали 10 мин при 2000 об/мин и исследовали осадок под бинокуляром (Гробов, 
1978).

Из выделенных клещей изготовляли тотальные препараты в жидкости Фора (Гиляров, 1975).
Статистическую обработку данных проводили в программе Microsoft Excel 2016. В на-

стоящей публикации использованы следующие термины: интенсивность инвазии – количество 
клещей на одну зараженную пробу (min–max, экз.); средняя интенсивность инвазии – среднее 
число клещей на одну зараженную пробу, экз.; встречаемость – число проб (пчелиных семей) 
с клещами, в процентах от числа исследованных проб; индекс доминирования – число особей 
данного вида к суммарному числу особей всех обнаруженных видов (%).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовой состав
Всего в ходе исследования ульев пчел Западной Сибири были выявлены пред-

ставители 30 таксонов клещей из групп Astigmata, Oribatida, Prostigmata и Mesostig-
mata, из которых 15 были определены до вида (табл. 1). Видовая принадлежность 
остальных клещей определена не была. Они были обнаружены в пробах мертвыми, 
и важные для их видовой идентификации признаки строения были не различимы. Не 
была также установлена видовая принадлежность некоторых клещей на личиночной 
и нимфальной стадиях развития.

В ульях пчел впервые найдены клещи Tectocepheus velatus (Michael, 1880), Spin-
ibdella subrufa Rack, 1961 и Lorryia superba Oudemans, 1925. Три вида обнаружены 
в Западной Сибири в ульях пчел впервые. Это клещи Tyrolichus casei Oudemans, 1910, 
Aeroglyphus robustus (Banks, 1906) и Micreremus brevipes (Michael, 1888). В других 
регионах России эти три вида в пчелиных гнездах отмечали ранее. Среди видов, ранее 
известных из пчелиных гнезд в Западной Сибири, нами были собраны клещи Varroa 
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Таблица 1. Видовой состав, встречаемость и численность клещей в ульях пчел 
Западной Сибири
Table 1. Species composition, occurrence and abundance of mites in the bee hives 
in Western Siberia
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Superorder Acariformes
Order Sarcoptiformes
Hyporder Astigmata

Acarus siro Linnaeus, 1758 1 1 (1) 0.98 0.04
Acotyledon paradoxa Oudemans, 1903 84 1–66 (17) 4.90 3.91
Tyrolichus casei Oudemans, 1910 186 1–52 (10) 18.62 8.67

Tyrophagus putrescentiae (Schrank, 1781) 23 1–15 (5) 4.90 1.07

Aeroglyphus robustus (Banks, 1906) 19 1–14 (5) 3.92 0.88

Carpoglyphus lactis (Linnaeus, 1758) 6 1–3 (2) 2.94 0.27

Glycyphagus destructor (Schrank, 1781) 1 1 (1) 0.98 0.04

Glycyphagus domesticus (De Geer, 1778) 887 1–322 (49) 17.64 41.39

Astigmata indet. 26 1–8 (3) 9.80 1.21

Hyporder Oribatida

Haplozetidae gen. sp. 1 1 (1) 0.98 0.04

Malaconothrus sp. 4 1–3 (2) 1.96 0.18

Micreremus brevipes (Michael, 1888) 1 1 (1) 0.98 0.04

Nothrus sp. 1 1 (1) 0.98 0.04

destructor, Glycyphagus domesticus, Androlaelaps casalis (Berlese, 1887) и Parasitellus 
fucorum.

Наконец, ранее некоторые клещи, обитающие в гнездах пчел, были известны из 
Западной Сибири только по родовой принадлежности и указывались как Acotyledon 
sp., Carpoglyphus sp. и Glycyphagus sp. Согласно нашим исследованиям, эти клещи 
принадлежат к таким видам как Acotyledon paradoxa Oudemans, 1903, Carpoglyphus 
lactis (L., 1758) и Glycyphagus destructor (Schrank, 1781). 

Обнаруженный в единственном экземпляре клещ рода Kleemannia (Ameroseidae) 
(пасека из с. Мичурино Тюменского района), вероятно, является новым для науки 
видом (O. Joharchi, личное сообщение).
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Численность и встречаемость
Клещи были обнаружены в 71.57% проб из ульев пчел (табл. 1). Среди них пре-

обладали представители группы Astigmata – на их долю приходилось 57.53% от всех 
собранных клещей. Показатель встречаемости же этих клещей был гораздо ниже  

Таблица 1. Продолжение
Table 1. Continuation.
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Suctobelbidae gen. sp. 1 1 (1) 0.98 0.04

Tectocepheus velatus Michael, 1880 1 1 (1) 0.98 0.04

Trichoribates sp. 2 1 (1) 1.96 0.09

Oribatida nymphae et larvae 11 1–2 (1) 7.84 0.51

Order Trombidiformes
Suborder Prostigmata

Spinibdella subrufa Rack, 1961 1 1 (1) 0.98 0.04

Pygmephorus sp. 3 3 (3) 0.98 0.13

Tarsonemus sp. 28 28 (28) 0.98 1.30

Tetranychidae gen. sp. 14 1–5 (2) 6.86 0.65

Lorryia superba Oudemans, 1925 4 1 (1) 3.92 0.18

Proctotydaeus sp. 1 1 (1) 0.98 0.04

Trombidioidea indet. 5 5 (5) 0.98 0.23

Superorder Parasitiformes
Order Mesostigmata

Kleemannia sp. 1 1 (1) 0.98 0.04

Androlaelaps casalis (Berlese, 1887) 5 1–3 (2) 1.96 0.23

Varroa destructor Anderson and Trueman, 
2000 (=Varroa jacobsoni) 

819 1–132 (13) 61.76 38.21

Macrocheles sp. 2 1 (1) 0.98 0.09

Parasitellus fucorum (De Geer, 1778) 
(=Parasitus fucorum)

3 1 (1) 2.94 0.13

Mesostigmata indet. 2 1 (1) 1.96 0.09

Всего 2143 1–330 (21) 71.57 100
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Рисунок 1. Доля экологических групп клещей по численности (внешний круг) и числу 
видов (внутренний круг): 1 – специфические виды, 2 – факультативные, 3 – случайные.
Figure 1. Proportion of ecological groups of mites by abundance (outer circle) and number 
of species (inner circle): 1 – specific species, 2 – facultative species, 3 – accidental species.

и составил 31.37%. Многочисленны были представители группы Mesostigmata, кото-
рые обладали наибольшими показателями встречаемости (62.74%). Простигматические 
и панцирные клещи отмечались единичными особями.

Среди видов было два эудоминанта – Glycyphagus domesticus (Astigmata) и Varroa 
destructor (Mesostigmata). На их суммарную долю приходилось 79.60% от всех кле-
щей. Еще два вида аcтигматических клещей, Tyrolichus casei и Acotyledon paradoxa, 
имели высокую численность (8.67 и 3.91%, соответственно) и относились к субдо-
минатам. Все остальные виды отмечались в ульях единично.

Бо́льшая часть клещей была сосредоточена в соре и подморе на дне улья. Данный 
субстрат содержит широкий спектр углеводов, белков и других питательных веществ, 
поэтому является привлекательным для различных групп клещей. На живых пчелах, 
расплоде и свежем подморе были обнаружены только специфический паразит – Varroa 
destructor и единичные особи других клещей – Glycyphagus destructor и Kleemania sp.

ОБСУЖДЕНИЕ

Среди клещей, собранных из ульев, присутствовали: 1) специфические виды-
симбионты пчел; 2) эврибионтные виды, обитающие в широком спектре подходя-
щих условий (в основном детритофаги); 3) клещи, не свойственные данному место-
обитанию (рис. 1).
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1) Нами обнаружено только два вида клещей, которых можно считать специфич-
ными для пчелиных гнезд (Klimov et al., 2016). Доминировал по встречаемости клещ 
Varroa destructor, который является самым массовым и распространенным паразитом 
пчел во всем мире (Traynor et al., 2020).

Parasitellus fucorum, также характерный для пчелиных, был единично встречен 
в трех пробах. Данный вид является облигатным обитателем гнезд шмелей, но встре-
чается и в гнездах пчел (рис. 2а). Однако на территории бывшего СССР этот вид 
регулярно отмечался в пчелиных гнездах (Гробов, 1975). Возможно, этот вид пере-
ходит на пчел от шмелей при совместном питании на цветах (Emmerich, Christian, 
2021). Самки и дейтонимфы P. fucorum питаются пыльцой, другие стадии являются 
хищниками мелких членистоногих (Klimov et al., 2016).

Рисунок 2. Клещи из ульев медоносных пчел Западной Сибири: A – Parasitellus fucorum, 
самка вентрально; Б – Glycyphagus domesticus, гипопус (гетероморфная дейтонимфа) 
под протонимфальным экзувием.
Figure 2. Mites from honey bee hives in Western Siberia: A – Parasitellus fucorum, ventral view 
of female; B – Glycyphagus domesticus, immobile deutonymph under the protonymphal exuvium.

Несмотря на тщательные поиски, нами не были обнаружены опасные облигатные 
паразиты пчел – виды рода Acarapis, хотя ранее в публикациях указывали находки 
Acarapis externus на пасеках Тюменской области (Домацкая и др., 2019а).
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2) Наиболее многочисленными как по числу видов, так и по численности были 
факультативные виды, которые способны жить в широком спектре местообитаний и, 
в том числе, в ульях пчел. Это преимущественно детритофаги, которые поселяются  
в любых местах, богатых пищей – хранилищах зерна и фруктов, гнездах птиц  
и млекопитающих, в жилище человека и т. д. К этой группе относится большинство 
астигмат.

Glycyphagus domesticus в наших сборах оказался доминантом по численности 
и превзошел по этому показателю паразита пчел Varroa destructor. Средняя числен-
ность клещей в пробе 49, максимальная – 322. Наши результаты согласуются с ли-
тературными данными, согласно которым Glycyphagus domesticus является одним из 
основных клещей гнезд медоносных пчел и характеризуется высокой численностью 
и встречаемостью (Гробов, 1975; Haragsim et al., 1978; Chmielewski, 1991; Залозная, 
Кирюшин, 2009; Оксентюк, 2016). В цикле развития G. domesticus, независимо от 
внешних условий, проходит стадию покоящейся дейтонимфы (гипопуса), которая на-
ходится в специальной камере, образованной покровами протонимфы (Захваткин, 
1941). В наших сборах были встречены гипопальные камеры клещей, покрытые вол-
нистым видоспецифичным орнаментом (рис. 2б).

Другой вид данного рода, G. destructor, напротив, был встречен лишь в одной 
пробе в единственном экземпляре. G. destructor чаще обнаруживается в синантроп-
ных условиях, в гнездах пчел и шмелей этот вид встречается реже (Гробов, 1978). 
Возможно, это связано с пищевыми особенностями этих клещей. G. domesticus пред-
почитает пергу, пыльцу и ульевой сор, который в большом количестве накапливает-
ся в весенних пробах, тогда как G. destructor отдает предпочтение мертвым пчелам 
(Chmielewski, 1991).

Доминантом по встречаемости в наших исследованиях являлся Tyrolichus casei 
(рис. 3а). Вид был встречен в 19 пробах, при этом средняя численность клещей 
в пробе невысока, составляет девять экземпляров. По литературным данным, данный 
вид обладает высокой встречаемостью в гнездах пчел (Пилецкая, Залозная, 2004), 
хотя обычно не входит в число доминантов по численности.

Acotyledon paradoxa в наших пробах характеризовался низкой встречаемостью. 
Однако в ульях, в которых он попадался, он преобладал по численности над другими 
клещами (средняя численность в пробе 16.80 экз.), уступая лишь главному доминанту 
G. domesticus (средняя численность в пробе 49.27 экз.). Другие факультативные виды 
астигмат – Acarus siro L., 1758, Carpoglyphus lactis (рис. 3б) и Tyrophagus putrescen-
tiae (Schrank, 1781) – были менее представлены (встречаемость 0.04; 0.27 и 1.07, 
соответственно). Данные клещи обнаружены преимущественно в восково-перговой 
крошке со дна ульев, которая является для них наиболее подходящим субстратом.  
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Для Carpoglyphus lactis известно, что он может причинять вред пчелам, проникая 
в ячейки с расплодом и пыльцой и разрушая их. Перга, загрязненная клещами и 
продуктами их жизнедеятельности, выкрашивается из сотов, покрывая дно улья по-
рошкообразным коричневым налетом. Особенно сильно карпоглифусы поражают соты 
во время зимовки, и вызванная клещами потеря кормовых запасов может представлять 
угрозу для слабых пчелиных семей (Klimov et al., 2016).

Рисунок 3. Астигматические клещи из ульев медоносных пчел Западной Сибири: 
A – Tyrolichus casei, самец дорсально; Б – Carpoglyphus lactis, самка вентрально.
Figure 3. Astigmata from honey bee hives in Western Siberia: A – Tyrolichus casei, dorsal 
view of male; B – Carpoglyphus lactis, ventral view of female.

Клещ Aeroglyphus robustus отмечен в четырех пробах из трех точек сборов на тер-
ритории Тюменской области (рис. 4). Численность в пробе составляла от 1 до 14 экз. 
Известно, что данный вид является вредителем хранящегося зерна, реже встречается  
в гнездах птиц, на мертвых насекомых и в пчелиных ульях. В гнездах пчел A. robus-
tus, предположительно, питается пищевыми запасами и может загрязнять пчелиный 
воск и другие продукты пчеловодства (Delfinado-Baker, Baker, 1982). Характерные для 
A. robustus разветвленные, перистые щетинки (Banks, 1906), вероятно, служат допол-
нительным механическим фактором развития дерматита у людей, контактирующих  
с данными клещами (Stingeni et al., 2015).

К группе факультативных ульевых клещей можно также отнести представителей 
отряда Mesostigmata – Androlaelaps casalis и Macrocheles sp., последнего из которых, 
к сожалению, не удалось определить до вида. Данные клещи являются хищниками и, 
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помимо ульев, массово заселяют гнезда птиц, грызунов, муравьев и шмелей (Гробов, 
1978). Эти клещи питаются яйцами и личинками мелких насекомых и клещей, не при-
чиняя вреда пчелам. Более того, уничтожая вредных микроартропод в пчелиных гнез-
дах, эти хищные клещи могут быть полезны для своих хозяев (Klimov et al., 2016).

Рисунок 4. Самка Aeroglyphus robustus: A – дорсально, Б – вентрально.
Figure 4. Female of Aeroglyphus robustus: A – dorsal view, B – ventral view.

3) Группа «случайных» видов была представлена наибольшим количеством таксо-
нов, и поскольку пчелиные улья для них не являются подходящим местообитанием, 
эти виды отмечались единично.

К этой группе относятся преимущественно представители почвенных панцирных 
клещей и простигмат. Это наиболее разнообразная группа, в которую входят эврифа-
ги (Tectocepheus velatus), детритофаги (Oribatida), фитофаги (Tetranychidae gen. sp.), 
мицетофаги (Lorryia superba, Pygmephorus sp., Tarsonemus sp., Proctotydaeus sp. 
и другие Oribatida), а также хищники (Spinibdella subrufa). Вероятнее всего, эти клещи 
проникают в ульи для переживания неблагоприятных условий либо в поисках пищи.

Мы не смогли установить видовую принадлежность Tarsonemus sp., поэтому за-
труднительно судить о характере связи этого клеща с пчелами. Виды рода Tarsonemus 
демонстрируют широкое разнообразие пищевых предпочтений, среди них встречаются 
мицетофаги, фитофаги и паразиты (Sousa et al., 2020). Среди ассоциированных с пче-
лами клещей данного рода есть как факультативные, так и постоянные виды, в том 
числе типичный для пчел клещ Tarsonemus apis Rennie, 1921 (Klimov et al., 2016).
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Встреченный у нас экземпляр рода Proctotydaeus sp. мы предварительно относим 
к случайным видам. В Неотропической области известны виды подрода Neotydeolus, ко-
торые являются облигатными симбионтами безжальных пчел (Meliponini) (Klimov et al., 
2016). Для палеарктических представителей данного рода неизвестны симбиотические 
связи с пчелиными. Для более точного характера взаимоотношений необходимы до-
полнительные исследования.

Также был обнаружен Pygmephorus sp. Представители данного рода часто встре-
чаются в гнездах мелких млекопитающих и форезируют в их мехе (Kaliszewski et al., 
1995). Возможно, найденные клещи попали в улей с хозяина, так как в данных про-
бах присутствовали следы жизнедеятельности грызунов.

Интересна находка Lorryia superba. Это один из наиболее широко распространен-
ных видов сем. Tydeidae, обитающих в различных средах обитания, среди которых 
почва, деревья, сено, хранящееся зерно, гнезда птиц и млекопитающих (Kaźmierski 
et al., 2018). Lorryia superba (=L. reticulata) был найден в связи с колониями без-
жальных пчел (Da-Costa et al., 2021), тогда как для пчелиных ульев это первая 
находка. Питается этот вид, вероятно, грибами (Khaustov et al., 2020). Так как у нас 
вид обнаружен в разных ульях из разных регионов и обладал достаточно высокой 
встречаемостью (3.92 %), то можно предположить, что он может являться не слу-
чайным компонентом пчелиных ульев региона. Но этот вопрос требует дальнейшего 
исследования.

Представители подотряда Oribatida являются случайным компонентом ульев пчел 
Apis mellifera, и их пребывание в ульях непродолжительно (Гробов, 1978). Большин-
ство клещей данной группы были найдены мертвыми и в очень плохом состоянии, 
что не позволило определить их видовую принадлежность. Вероятно, виды, характер-
ные для увлажненных местообитаний (Malaconothrus sp., Nothrus sp.), могли попасть 
в ульи со сфагнума, которым утепляют ульи в Сибири при зимовке вне омшаника. 
Единственный обнаруженный живым вид, Micreremus brevipes, живет на деревьях 
(Pfingstl et al., 2011) и мог случайно попасть в улей.

Согласно литературным данным (Гробов, 1978; Жаров, 1981; Домацкая и др., 
2019а), сведениям неопубликованных отчетов ВНИИВЭА (Столбов Н.М., Сидоров Н.Г. 
Отчет лаборатории по изучению болезней пчел ВНИИВЭА за 1975 г.) и результатам 
наших исследований, в ульях пчел в Западной Сибири выявлено 53 вида и таксона 
определенного до рода или семейства. 

В работах указанных выше авторов приводятся данные по разным видам кле-
щей из ульев пчел, но основным объектом исследований этих авторов были методы 
борьбы с клещом Varroa destructor. Применяемые авторами методы были различны, 
поэтому результаты их работ плохо сравнимы. Однако некоторые предварительные 
итоги изучения фауны клещей из ульев пчел можно подвести. 
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На протяжении почти 50 лет с 1975 г. по численности и встречаемости преобладал 
V. destructor. По данным Домацкой и др. (2019б), клещи V. destructor обнаружены 
практически в каждой пробе, в ульях 20 % пасек степень инвазии достигала высоких 
значений (от 5.00 до 89.20 %), что могло приводить к гибели пчел в осенне-зимний 
период.

Из других групп клещей в 1978 г. к видам с наиболее высокой встречаемостью 
относились G. domesticus, P. fucorum и C. eruditus (Гробов, 1978). Представители 
этих же родов, а также рода Carpoglyphus были отмечены среди доминирующих ви-
дов клещей (без учета V. destructor) и в работе Жарова (1981). Представители рода 
Macroheles, хотя и не выделялись высокой численностью, однако, наряду с V. destructor 
и G. domesticus, были отмечены в ульях пчел Западной Сибири во всех исследовани-
ях. Состав доминирующих видов сохранялся в исследуемом регионе на протяжении  
50 лет. Однако были и некоторые изменения: численность и встречаемость мезостиг-
мат снизилась, а хейлетиды вообще не были отмечены.

Подобная структура акарофауны ульев отмечена и в других работах, посвящённых 
нидиколоценозам пчелиных ульев, бортей и колод России и других стран (Украина,  
Польша, Египет). В большинстве исследований по численности и встречаемости 
преобладали астигматические клещи, среди которых доминировали Glycyphagus 
domesticus и Carpoglyphus lactis. На втором месте был V. destructor. Далее по ча-
стоте встречаемости следовали прочие клещи-мезостигматы, которые являются по-
стоянным компонентом ульев, но обычно немногочисленны. И наконец, случайные 
представители орибатид и простигмат были единичны либо вообще не указывались 
в исследованиях (Chmielewski, 1991; Залозная, Кирюшин, 2009; Refaei et al., 2018).

Таким образом, в ульях пчел Западной Сибири выявлены разнообразные по ви-
довому составу, численности и экологическим группам акароценозы. В их составе 
обнаружен только один специфический паразит – V. destructor. Также к условно-
вредным видам можно отнести Carpoglyphus lactis, единично отмечаемого в наших 
сборах. Остальные виды, преобладающие по численности и встречаемости в ульях 
пчел Западной Сибири, по-видимому, нейтральны, а некоторые (хищные клещи) даже 
полезны для пчел.
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NEW DATA ON THE DISTRIBUTION  
OF MITES IN HONEY BEE HIVES  

IN THE SOUTH OF WESTERN SIBERIA

V. V. Stolbova

Keywords: Apis mellifera, acarofauna, Astigmata, Mesostigmata, Glycyphagus domes-
ticus, Varroa destructor

SUMMARY

In this work, the species composition of the acarofauna of bee hives in the south of Western 
Siberia was studied. We examined bee hives from 15 apiaries located in 14 settlements of 3 regions 
of Western Siberia: the administrative south of the Tyumen oblast, the eastern part of the Sverdlovsk 
oblast and the Altai Krai. In total, 30 species of mites from 4 main taxonomic groups (Astigmata, 
Oribatida, Prostigmata, Mesostigmata) were detected in bee hives. Three species are recorded for 
the first time for bee hives, and several species – for the first time in bee hives in Western Sibe-
ria. Mites in bee hives had a high total occurrence and abundance; representatives of Astigma and 
Mesostigma predominated. There were two eudominants –Glycyphagus domesticus (De Geer, 1778) 
and Varroa destructor Anderson et Trueman, 2000. All mites in bee hives can be divided into three 
ecological groups: specific symbionts of bees (2 species, among them the most dangerous parasite  
V. destructor), facultative species – eurybionts, inhabit in a wide range of suitable conditions (mainly 
detritivores, 10 species), and accidental species (14).
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В обзоре проанализированы таксономическое разнообразие, особенности распространения 
и паразито-хозяинных связей видов блох палеарктического рода Paradoxopsyllus (Leptopsyllidae, 
Paradoxopsyllinae). Рассмотрена роль отдельных представителей этого рода как переносчиков  
и хранителей возбудителя в природных очагах чумы Евразии. Показано, что 9 из 45 видов блох 
рода Paradoxopsyllus отмечены как основные, второстепенные или случайные переносчики 
этой инфекции.

Ключевые слова: блохи, Siphonaptera, переносчики возбудителя чумы, таксономическое 
разнообразие, Paradoxopsyllus

DOI: 10.31857/S003118472203005X, EDN: FFXFIA

Данная статья является очередной в серии публикаций, посвященных ана-
лизу особенностей распространения и паразито-хозяинных связей видов блох –  
активных переносчиков возбудителя чумы. В предыдущих работах (Котти, Жильцова, 
2019; Медведев и др., 2019, 2020, 2021; Медведев, Вержуцкий, 2019; Вержуцкий и др., 
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2021) рассмотрены видовой состав, распространение, биоценотические связи и эпи-
зоотологическое значение представителей родов Citellophilus, Oropsylla, Rhadinopsylla, 
Neopsylla и Frontopsylla. Целью настоящей работы является обобщение данных по 
блохам рода Paradoxopsyllus, некоторые представители которого также известны как 
переносчики чумной инфекции. Как и ранее, в качестве основных задач поставлена 
оценка особенностей распространения, паразито-хозяинных связей видов данного 
рода в целом и их отношения к чумной инфекции. 

Блохи рода PARADOXOPSYLLUS: 
таксономический состав и морфологические особенности

По числу видов род Paradoxopsyllus – один из крупнейших в фауне блох Евразии. 
Он насчитывает 45 видов и два подвида, распространенных преимущественно в Цен-
тральной и Средней Азии. Род Paradoxopsyllus был выделен в 1909 г. За последующие 
70 лет авторами из различных стран было описано его 29 видов, при этом восемь из 
них – Льюисом в 1974 г. из Непала (Lewis, 1974). Позднее, с 1978 по 2006 г., исследо-
вателями из КНР было описано еще 18 новых для науки видов рода Paradoxopsyllus.

Род Paradoxopsyllus принадлежит к подсем. Paradoxopsyllinae − одному из трех 
подсемейств сем. Leptopsyllidae, а также крупнейшей трибе этого семейства – 
Paradoxopsyllini, насчитывающей 125 видов. Как отмечалось ранее, особенностью 
распространения сем. Leptopsyllidae является то, что бόльшая часть его представи-
телей – 205 видов из 26 родов (87% от их общего числа) – обитает в Палеарктике. 
Еще 17 видов из семи родов сем. Leptopsyllidae обитает в Неарктике и по 10 ви-
дов трех–четырех родов – в Афротропической и Индо-Малайской областях (Медве-
дев, Котти, 1992). При этом виды триб Paradoxopsyllini и Amphipsyllini приурочены  
в основном к центральной и восточной, а виды трибы Leptopsyllini – к западной и 
центральной частям Палеарктики. Эволюция триб Paradoxopsyllini и Amphipsyllini 
была обусловлена паразитированием преимущественно на хомяковых (Cricetidae).  
В трибе Paradoxopsyllini отчетливо выступает связь ее видов с горными ландшафта-
ми. Часть видов трибы приурочена к равнинным степям, полупустыням и пустыням. 
Среди ее представителей почти нет обитателей лесных биотопов.

Видам сем. Leptopsyllidae присущи 14 типов ареалов, среди которых азиатские 
(несибирские) ареалы имеют 146 видов из 20 родов, т. е. составляет почти 70% от 
общего числа видов этого таксона. При этом бóльшая часть видов с этим типом ареа-
ла относится к роду Paradoxopsyllus (34 видов) и у близкого к нему рода Frontopsylla 
(25 видов), а также рода Amphipsylla (23 вида).

Роды Paradoxopsyllus и Frontopsylla в целом характеризуются Европейско-
Азиатским распространением, или Европейско-Сибирско-Турано-Ирано-Центрально-
Восточноазиатским типом ареала. Блохи обоих родов паразитируют на сусликах, хомя-
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ковых, полевочьих и мышиных, а также пищухах. Однако у блох рода Paradoxopsyllus 
круг хозяев несколько ужé, чем у блох рода Frontopsylla. Так, шесть видов подрода 
Orfrontia паразитируют на воробьиных птицах в Евразии. В целом же представители 
рода Paradoxopsyllus более приурочены к горным ландшафтам.

Количество видов рода Paradoxopsyllus убывает по направлению с востока на 
запад Палеарктики. Так, в Восточноазиатской подобласти известен 21 вид, в Цен-
тральноазиатской – 14. В фауне Европейской, Сибирской, Туранской и Иранской про-
винций род Paradoxopsyllus известен по двум видам в каждой из них. Наибольшее 
количество видов рода Paradoxopsyllus – 10 – отмечено в Гималаях; шесть – в горах 
Восточного Китая, по пять – в Тибете, Средней Азии, Южной Сибири, на равнинах 
Центральной Азии, три вида – в Передней Азии, по два вида – на Кавказе и Дальнем 
Востоке (табл. 1). Сибирско-восточноазиатские связи обусловливаются распростране-
нием паразитов пищух и полевок рода Alticola – блохами Paradoxopsyllus scorodumovi 
и P. integer. Общими для фауны Центральноазиатской и Туранской провинции яв-
ляются Paradoxopsyllus hesperius, паразитирующий на полевках родов Alticola, 
Chionomys, Microtus и Pitymys, а также Paradoxopsyllus repandus и P. teretifrons – 
паразиты песчанок.

По типам ареалов виды рода Paradoxopsyllus группируются следующим образом. 
Наиболее протяженный ареал кавказско-центральноазиатский (дизъюнктивный) при-
сущ P. hesperius. Остальные ареалы видов рода Paradoxopsyllus более локальные. Так, 
гималайско-тибетские ареалы присущи 12 видам, южносибирские ареалы – пяти ви-
дам, средне- и центральноазиатско-равнинные ареалы – трем видам, переднеазиатский 
ареал – трем видам. По одному виду представлены блохи с кавказским, среднеазиат-
ским горным и дальневосточным ареалами.

В фауне России и сопредельных стран встречаются 12 видов рода Paradoxopsyllus. 
Границами территории России ограничен ареал только у Paradoxopsyllus scalonae. 
Кавказско-центральноазиатский (дизъюнктивный) ареал имеет P. hesperius Ioff, 1946, 
переднеазиатский – P. microphthalmus Ioff, 1946, кавказский – P. gussevi Mirsoyeva, 
1954, турано-центральноазиатский – P. teretifrons (Rothschild., 1913), P. repandus (Roth-
schild., 1913) и P. conveniens Wagn., 1930, центральноазиатско-тибетский – P. naryni 
Wagner., 1928, дальневосточный – P. curvispinus Miyajima et Koidzumi, 1909, южноси-
бирский – P. integer Ioff, 1946, P. scalonae Violovich, 1964, P. scorodumovi Scalon, 1935 
и P. dashidorzhii Scalon, 1953. Некоторые виды, например, Paradoxopsyllus gussevi, 
являются эндемиками горных областей и, в частности, Кавказа.

По нашим данным, виды и подвиды рода Paradoxopsyllus в общей сложности 
отмечались на 82 видах 34 родов 12 семейств пяти отрядов млекопитающих и двух  
отрядов птиц. Среди грызунов хозяевами блох рода Paradoxopsyllus указываются око-
ло 34 видов из 12 родов хомяковых (Cricetidae), восьми видов из пяти родов мышиных 
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(Muridae), девяти видов из четырех родов беличьих (Sciuridae) и трех видов из трех 
родов тушканчиковых (Dipodidae). Хозяевами блох рода Paradoxopsyllus из других 
отрядов являются зайцеобразные (Lagomorpha): девять видов пищух рода Ochotona 
(Ochotonidae) и заяц-толай (Lepus tolai (Pallas, 1778)) (Leporidae).

Таблица 1. Центры видового разнообразия рода Paradoxopsyllus
Table 1. Centers of species diversity of the genus Paradoxopsyllus

№ Центр Виды

1 Гималайский P. acanthus Lewis, 1974; P. custodis Jordan, 1932; P. dictosus 
Smit, 1975; P. digitatus Lewis, 1974; P. diversus Liu Chiying, 
Chen Jiaxian et Liu Quan, 1986; P. hollandi Lewis, 1974; 
P. magnificus Lewis, 1974; P. mustangensis Lewis, 1974; 
P. oribatus Lewis, 1974; P. paraphaeopis Lewis, 1974

2 Восточнокитайский  
горный

P. calceiformis Zhang Jintong et Liu Chiying, 1985; P. custodis 
Jordan, 1932; P. latus Chen Ningyu, Wei Shufenf et Liu Quan, 
1982; P. longiprojectus Hsieh Paochi, Yang Xueshi et Li 
Kueichen, 1978; P. paucichaetus Yu Xin, Wu Houyong et Liu 
Chiying, 1966; P. phaeopis (Jordan et Rothschild, 1911)

3 Южносибирский  
горный

P. dashidorzhii Scalon, 1953; P. integer Ioff, 1946; P. scalonae 
Violovich, 1964; P. scorodumovi Scalon, 1935; P. hesperius Ioff, 
1946

4 Среднеазиатский P. naryni Wagner, 1928; P. repandus (Rothschild, 1913); 
P. teretifrons (Rothschild, 1913); P. conveniens Wagner, 1930; 
P. hesperius Ioff, 1946

5 Дальневосточный P. curvispinus Miyajima et Koidzumi, 1909; P. rhombomysus 
Li Kueichen, Huang Guiping et Sun Qing, 1987

6 Кавказский P. faghihei Farhang-Azad, 1972; P. gussevi Mirzoyeva, 1954; 
P. hesperius Ioff, 1946; P. microphthalmus Ioff, 1946

7 Переднеазиатский P. faghihei Farhang-Azad, 1972; P. microphthalmus Ioff, 1946; 
Paradoxopsyllus grenieri Klein, 1963

8 Центральноазиатский  
равнинный

P. conveniens Wagner, 1930; P. hesperius Ioff, 1946; P. stenotus 
Liu Chiying, Cai Liyun et Wu Wenzhen, 1986; P. repandus 
(Rothschild, 1913)

9 Тибетский P. aculeolatus Ge Long et Ma Liming, 1988; P. custodis Jordan, 
1932; P. intermedius Guo Tian-yu, Liu Quan et Wu Hou-yong, 
1994; P. jinshajiangensis Hsieh Paochi, Yang Xueshi et Li 
Kueichen, 1978; P. spinosus Lewis, 1974
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Cреди грызунов в качестве хозяев указывались представители родов Alticola (пять 
видов), Cricetalus (7), Meriones (7) и Microtus (3), среди мышиных – Apodemus (4), 
Rattus (6), беличьих – Spermophilus (4). В качестве случайных хозяев отмечались на 
нескольких видах птиц, ведущих наземный образ жизни и, в частности, на каменке-
плясунье (Oenanthe isabellina (Temminck, 1829)). Имеется находки P. gussevi с сизого 
голубя (Columba livia (Gmelin, 1789)) (Columbidae). Из хищных зверей блохи рода 
Paradoxopsyllus снимались только с солонгоя (Mustela altaica (Pallas, 1811)). Специфи-
ческим паразитом песчанок являются блохи Paradoxopsyllus repandus и P. teretifrons.

Анализ распределения видов блох по видам хозяев показывал, что представители 
рода Paradoxopsyllus паразитируют во всех зоогеографических провинциях и подо-
бластях Палеарктики на хомяковых, а в Восточно- и Центральноазиатской подобластях 
еще и на мышиных. Пищухи известны как хозяева блох этого рода в Европейско-
Сибирской, Центрально- и Восточноазиатской подобластях (табл. 2).

Согласно данным молекулярно-генетического анализа, подсемейства Paradoxo-
psyllinae и Leptopsyllinae являются парафилетическими (Zhu et al., 2015). В связи 
с этим следует отметить, что представители различных подсемейств и триб сем. 
Leptopsyllidae значительно отличаются друг от друга не только морфологическими 
признаками, но и частотой питания и яйцекладки, а также приуроченностью к телу 
хозяина. Известно, что при одной и той же температуре частота питания и яйцеклад-
ки у блох трибы Paradoxopsyllini ниже, чем у блох трибы Leptopsyllini. Имеющие-
ся данные свидетельствуют о том, что по степени приуроченности к телу хозяина  
к «блохам шерсти» должны быть отнесены виды родов Leptopsylla и Peromyscopsylla 
(Leptopsyllini). Виды рода Paradoxopsyllus занимают промежуточное положение между 
группами «блохи шерсти» и «блохи гнезда» (Котти, Жильцова, 2019).

Имеются данные о годовых циклах ряда видов рода Paradoxopsyllus. Так, у блох 
P. hesperius имаго присутствуют в природе и размножаются круглогодично. У P. sco-
rodumovi и P. dashidorzhii жизненный цикл имаго протекает преимущественно осенью, 
у P. naryni существование имаго и размножение происходит в холодный период года.

Виды рода Paradoxopsyllus – переносчики возбудителя чумы

Ралль (1958) упоминает о двух видах рода Paradoxopsyllus, обнаруженных зара-
женными чумой в естественных условиях. Это паразит крыс – блоха P. curvispinus, 
как один из основных переносчиков чумы в Юго-Восточной Азии, и блоха песчанок 
P. teretifrons в Прибалхашье.

В сводке по природным очагам чумы Палеарктики (Каримова, Неронов, 2007) при-
водятся сведения о найденных инфицированными чумой в природе в Евразии шести 
видах этого рода: P. dashidorzhii, P. integer, P. kalabukhovi, P. repandus, P. scorodumovi 
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и P. teretifrons. Опубликованный позднее список видов и подвидов блох, обнаружен-
ных зараженными возбудителем чумы в естественных условиях (Гончаров и др., 2013), 
включает следующие семь видов: P. curvispinus, P. custodis, P. dashidorzhii, P. hisperius 
kalabukhovi, P. repandus, P. scorodumovi и P. teretifrons.

В другой работе (Dubyanskiy, Yeszhanov, 2016), касающейся экологии возбудителя 
чумы (Yersinia pestis), приводятся сведения о восьми видах блох из рода Paradoxo-
psyllus, найденных инфицированными чумным микробом в природе: P. curvispinus, 
P. custodis, P. dashidorzhii, P. hisperius kalabukhovi, P. integer, P. repandus, P. scorodu-
movi и P. teretifrons.

К сожалению, в вышеперечисленных публикациях в большинстве случаев почти 
нигде не даются ссылки на конкретные первоисточники данных, а сведения о местах 
находок инфицированных блох рода Paradoxopsyllus приведены в обобщенном виде 
на уровне макрорегионов (например, «Евразия»). Ниже, насколько это оказалось воз-
можным, представлены сведения с обозначением названий очагов чумы и регионов, 
в которых обнаружены инфицированные возбудителем виды рода Paradoxopsyllus.

Paradoxopsyllus conveniens Wagner, 1930 
(= P. socrati Kunitskaya et Kunitsky, 1978)

Восточнопалеарктический, Центральноазиатский, Азиатский (несибирский) тип 
ареал. Ареал: Казахстан, Западная часть провинции Внутренняя Монголия (Китай, 
Алашанский округ); Гобийский и юго-восточная часть Монгольского Алтая (Монго-
лия) (Hopkins, Rothschild, 1971; Гончаров и др., 1989).

Хозяева: блохи этого вида были обнаружены на хомяковых: гоби-алтайской по-
левке, обыкновенной (Ellobius talpinus (Pallas, 1770)) и восточной (E. tancrei Blasius, 
1884) слепушонках.

В пределах Гоби-Алтайского аймака Монголии это широко распространенный  
и массовый эктопаразит, встречающийся на многих видах прокормителей. Так, при 
проведении эпизоотологического обследования на данной территории, из 276 блох 
рода Paradoxopsyllus 39 особей принадлежали к P. scorodumovi, 79 – к P. dashidorzhii, 
а 239 – к P. conveniens (Гунд, 1980).

Инфицированность возбудителем чумы: данные отсутствуют. В доступных источ-
никах данный вид в качестве инфицированного чумой не упоминается.

Paradoxopsyllus curvispinus Miyajima et Koidzumi, 1909
Восточнопалеарктический тип ареала. Ареал: юг Дальнего Востока (Курильские и 

Японские о-ва), Корейский п-ов, Северо-Восточный и Восточный Китай (провинция 
Шэньси и Маньчжурия).

Хозяева: обнаружен на восьми видах пяти родов из трех семейств грызунов, среди 
которых преобладают крысы рода Rattus (Muridae). В частности, в качестве хозяев 
указывались китайская (Niviventer confucianus (Milne-Edwards, 1871)), белобрюхая 
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(N. niviventer Hodgson, 1836), малая рисовая (Rattus losea (Swinhoe, 1871)), серая 
(R. norvegicus (Berkentheut, 1769)) и черная (R. rattus (L., 1758)) крысы. Кроме того, 
блохи этого вида собирались с хомяковых – большого длиннохвостого хомяка (Cri-
cetulus triton (de Winton, 1899)) и полуденной песчанки (Meriones meridianus (Pallas, 
1773)), а также беличьх – азиатского бурундука (Tamias sibiricus (Laxmann, 1769)).

Инфицированность возбудителем чумы: блохи Paradoxopsyllus curvispinus, веро-
ятно, были многочисленны на крысах и мышах в Японии во время эпидемий чумы 
в начале XX столетия (Jordan, 1948). Ралль (1958, с. 166) рассматривает этот вид  
в качестве одного из основных переносчиков чумы в Юго-Восточной Азии. В сводке 
Гончарова и др. (2013) есть указания о находках инфицированных блох P. curvispinus 
в Японии. Учитывая, что в Японии отсутствуют природные очаги чумы, данный 
эпизод, по всей видимости, имел место при случайном заражении блох P. curvispinus 
от портовых крыс во время эпидемических проявлений первой четверти ХХ века.

Paradoxopsyllus custodis Jordan, 1932
Восточнопалеарктический, Восточноазиатский или Азиатский (несибирский) тип 

ареала. Ареал: Центральный Китай (провинция Сычуань).
Хозяева: блохи этого вида были обнаружены на широком круге хозяев, включаю-

щем 17 видов 12 родов шести семейств из четырех отрядов млекопитающих. Среди 
хозяев указывались: мышиные – полевая мышь (Apodemus agrarius (Pallas, 1771)), 
китайская, каштановая (Niviventer fulvescens (Gray, 1847)), гималайская (Rattus nitidus 
(Hodgson, 1845)) и серая (R. norvegicus (Berkentheut, 1769)) крысы; хомяковые – тибет-
ский хомячок (Cricetulus kamensis (Satunin, 1903)), полевка Андерсона (Phaulomys an-
dersoni (Thomas, 1905)) и юго-западная китайская полевка (Eothenomys custos (Thomas, 
1912)); беличьи – бурундуки Давида (Sciurotamias davidianus (Milne-Edwards, 1867)) 
и Форреста (S. forresti (Thomas, 1922)). Блохи этого вида были собраны с зайцео-
бразных – черногубой (Ochotona curzoniae (Hodgson, 1858)) и большеухой (Ochotona 
macrotis (Gunther, 1875)) пищухи, тупай – обыкновенной тупайи (Tupaia glis (Diard, 
1820)) (Tupaiidae), а также насекомоядных – кротовой белозубки (Anourosorex squa-
mipes Milne-Edwards, 1872) (Soricidae).

Инфицированность возбудителем чумы: данный вид обнаружен инфицированным 
чумой в Юньнаньском природном очаге чумы, где основным носителем возбудителя 
является крыса Танезуми (Rattus tanezumi (Temminck, 1845) =Rattus flavipectus (Milne-
Edwards, 1871)), а основным переносчиком – блоха Xenopsylla cheopis (Roths., 1903) 
(Liu et al., 1986; The Atlas …, 2000; Гончаров и др., 2013).

Paradoxopsyllus dashidorzhii Scalon, 1953
Центральнопалеарктический, Центральноазиатский или Азиатский (несибирский) 

тип ареала. Ареал: Алтай, Монгольский и Гобийский Алтай, Южная Тува, Котловина 
Больших озер и Хангайско-Хэнтэйский горный район (Гончаров и др., 1989).
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Хозяева: на широком круге хозяев, включающем 20 видов 11 родов пяти семейств 
из трех отрядов млекопитающих. В качестве основных хозяев указывались даурская 
(Ochotona daurica (Pallas, 1776)) и монгольская (O. pallasi (Gray, 1867)) пищухи. Кро-
ме того, блохи этого вида отмечались на большом количестве видов хомяковых, среди 
которых отмечались скальные полевки рода Alticola – высокогорная (A. argentatus 
(Severtzov, 1879)), гоби-алтайская (A. barakshin Bannikov, 1947), гималайская (A. roylei 
(Gray, 1842)) и плоскочеперепная (A. strelzowi Kastschenko, 1899) полевки. Блохи 
P. dashidorzhii известны с хомячка Эверсмана (Allocricetulus eversmanni (Brandt, 1859)), 
а также с двух видов серых хомячков рода Cricetulus – длиннохвостого (C. longicauda-
tus (Milne-Edwards, 1867) и серого (C. migratorius (Pallas, 1773)) хомячков. Кроме того, 
блохи этого вида отмечены на желтой пеструшке (Eolagurus luteus (Eversmann, 1840)), 
полуденной песчанке (Meriones unguiculatus (Milne-Edwards, 1867)), узкочерепной 
полевке (Microtus gregalis (Pallas, 1779)) и джунгарском хомячке (Phodopus sungorus 
(Pallas, 1773)). Среди беличьих хозяевами блох этого вида указывались байбак, или 
обыкновенный сурок (Marmota bobak (Muller, 1776)), даурский, или забайкальский 
(Spermophilus dauricus (Brandt, 1843)) сурок, краснощекий (S. erythrogenys (Brandt, 
1843)) и длиннохвостый (S. undulatus (Pallas, 1778)) суслики. Кроме того, блохи этого 
виды известны по сборам с тушканчика-прыгуна (Allactaga sibirica (Forster, 1778)) 
(Dipodidae) и солонгоя.

В Западном Хангае (Монголия) Paradoxopsyllus dashidorzhii паразитирует, преи-
мущественно, на даурской пищухе (Лабунец, 1967). На территории Горного Алтая 
данный вид встречается с августа по октябрь, главным образом, на монгольской пи-
щухе, изредка – на длиннохвостом суслике и плоскочерепной полевке. Откладка яиц 
отмечается с середины августа до сентября, наибольшая интенсивность размножения 
приходится на конец августа, когда в размножении принимает участие более полови-
ны всех самок. В конце октября численность резко падает (Балахонов и др., 2014).

Инфицированность возбудителем чумы: Россия – Алтайский высокогорный очаг, 
Монголия (Pollitzer, Meyer, 1961; Баваасан, 1974; Bolormaa et al., 2010; Гончаров и 
др., 2013). На территории Горного Алтая в октябре 1972 г. из блох P. dashidorzhii, 
собранных с монгольской пищухи, врачом В.Т. Климовым выделено четыре культу-
ры возбудителя чумы (Елистратова и др., 1974). Всего, с 1961 по 2012 г. в данном 
очаге от блох этого вида получено 18 изолятов чумного микроба, причем 17 из них 
выделены на территории Тархатинского участка (мезоочага) (Балахонов и др., 2014).

В Монголии также отмечена естественная зараженность P. dashidorzhii возбу-
дителем чумы блох, которые были сняты с монгольской пищухи (Bolormaa et al., 
2010). Так, на Северо-Западе Монголии в Завханском аймаке от блох P. dashidorzhii, 
собранных из гнезда монгольской пищухи, была изолирована культура возбудителя 
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чумы (Жовтый, Емельянова, 1958). В Бухэн-Ульском природном очаге P. dashidorzhii 
является основным переносчиком чумы, определяя активное развитие эпизоотий  
в период максимальной численности в августе–сентябре (Вержуцкий, Адъясурэн, 
2019). Впервые энзоотичность данной территории с изоляцией 38 штаммов чумно-
го микроба из поселений монгольской пищухи была установлена еще в 1979 г. Из  
24 культур чумного микроба 18 штаммов были выделены от блох P. dashidorzhii (Сот-
никова и др., 1980). В Западной Монголии на территории Баян-Ульгийского аймака 
(Цаган-Нур сомон) от блох этого же вида также изолировались культуры возбудителя 
чумы (Баваасан, 1974).

В трех опытах по изучению взаимоотношений возбудителя чумы использовано 
472 особи P. dashidorzhii (Базанова, Вержуцкий, 2009). В одном из опытов (сентябрь–
октябрь) блох заражали и периодически кормили на белых мышах. Частота блокообра-
зования составила 16 %. Особи с блоком преджелудка встречались с четвертых по 15-е 
сут после инфицирования имаго, наибольшее их количество (73%) отмечено на 5–8-е 
сут. Блокированные блохи (при подкормках от одной до девяти особей) не осуществи-
ли передачу инфекции ни белым мышам, ни монгольским пищухам, ни длиннохвостым 
сусликам. При групповых подкормках передача возбудителя белой мыши отмечена  
в одном случае (5.9%) через сутки после инфицирования насекомых (Якуба и др., 
1974).

В двух опытах (август–сентябрь) блох заражали и подкармливали на монгольских 
пищухах. Для инфицирования использовали чумной микроб основного и алтайского 
подвидов. В первом случае зарегистрировано 0.9%, во втором – 1.8% блокированных 
особей (Базанова, Климов, 1990).

Paradoxopsyllus grenieri Wagner, 1930
Ареал: Ближний Восток – Иран (Hopkins et Rothschild, 1971). Паразитирует на 

песчанках – персидской (Meriones persicus (Blanford, 1875)) и Виноградова (M. vino-
gradovi Heptner, 1931) (Maleki-Ravasan et al., 2017).

Инфицированность возбудителем чумы в природе: не установлена.

Paradoxopsyllus gussevi Mirsoyeva, 1954
Западнопалеарктический, Европейско-Туранский или Европейско-Азиатский (не-

сибирский) тип ареала. Ареал: горы и предгорья восточной части Большого Кавказа 
(горный Дагестан, Грузия и Азербайджан) (Тифлов и др., 1977).

Хозяева: P. gussevi был описан по сборам блох из гнезда сизого голубя, однако 
позднее был обнаружен на сером хомячке, ливийской (Meriones libycus (Lichtenstein, 
1823)) и краснохвостой (Meriones erythrourus (Gray, 1842)) песчанках. В Закавказском 
равнинно-предгорном очаге чумы блохи P. gussevi собраны с краснохвостой песчанки.

Инфицированность возбудителем чумы: не установлена.
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Paradoxopsyllus hesperius Ioff, 1946
Западнопалеарктический, Европейско-Туранский, или Европейско-Азиатский си-

бирский тип ареала. Ареал: горы Кавказа, Средней Азии и Южной Сибири.
Хозяева: обнаружен на шести видах четырех родов хомяковых и беличьих, а также 

на пищухах. Среди хозяев отмечались гудаурская (кавказская) (Chionomys gud (Satunin, 
1909)) и снеговая (Ch. nivalis (Martins, 1842)) полевки, желтая пеструшка, полуденная 
песчанка, краснощекий суслик, а также пищухи.

Экземпляры P. hesperius с Кавказа оказались неотличимы от особей из Средней 
Азии и Южной Сибири по признакам, указанным как диагностические для P. alatau 
Schwarz, 1953; поэтому это название считаем синонимом P. hesperius Ioff, 1946. Ряд 
признаков, таких как величина выступа переднего края дигитоида и ширина средней 
части горизонтальной ветви 9-го стернита самца, указанных как видоспецифичные 
при первоописании P. kalabukhovi Labunets, 1961, имеют признаки строения, пере-
ходные между этими подвидами.

Инфицированность возбудителем чумы: Россия, Китай (Гончаров и др., 2013).
Подвиды: P.h. hesperius Ioff, 1946 – Ареал: Большой и Малый Кавказ, Центральный 

Тянь-Шань, Центральный Казахстан (Тифлов и др., 1977).
Инфицированность возбудителем чумы: не установлена.
P. h. kalabukhovi Labunets, 1961 – Ареал: Алтай, Тува, Котловина Больших озер, 

Западный Хангай. Паразитирует на горных полевках и пищухах (Гончаров и др., 
1989; Котти, 2018).

Инфицированность возбудителем чумы: Россия (Горно-Алтайский высокогорный 
очаг), Китай (Гончаров и др., 2013). Выделение культур от данного подвида в Горно-
Алтайском природном очаге чумы зарегистрировано впервые в 1990 г. С 1990 по 2012 г.  
от блох P. h. kalabukhovi получено 72 изолята чумного микроба (15 – с Уландрыкского 
участка, 47 – с Тархатинского и 10 – с Курайского), что свидетельствует о существен-
ном значении этого подвида P. hisperius kalabukhovi в поддержании энзоотии чумы 
в Горном Алтае (Балахонов и др., 2014).

В Китае, в провинции Внутренняя Монголия, блохи P. h. kalabukhovi участвует 
в эпизоотическом процессе в качестве второстепенного переносчика в Эрлянском  
(= очаг чумы Плато Внутренней Монголии) природном очаге чумы. Этот очаг транс-
граничный, со стороны Монголии обозначается как Замын-Удский, где основным 
носителем является монгольская песчанка, а основными переносчиками считаются 
блохи Xenopsylla conformis (Wagn., 1903), Nosopsyllus laeviceps (Wagn., 1903) и Neo-
psylla pleskei Ioff, 1928 (The Atlas…, 2000; Никитин и др., 2009).

Paradoxopsyllus integer Ioff, 1946
Центрально-Восточнопалеарктический, Сибирско-Центральноазиатский, или 

Азиатско-Сибирский тип ареала. Ареал: Тува, Прибайкалье и Забайкалье, Котлови-
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на Больших озер, Хангайско-Хэнтэйском горный район и Гобийский Алтай (Иофф, 
Скалон, 1954).

Хозяева: обнаружен на 17 видах 12 родов шести семейств грызунов и пищух, 
обитающих в степных и лесостепных, зачастую горных, стациях. Из отряда зайцео-
бразных блохи P. integer известны с даурской, монгольской и алтайской (Ochotona 
alpina (Pallas, 1773)) пищух, а также зайца-толая. Среди хомяковых хозяевами блох 
Paradoxopsyllus integer указывались высокогорная, гоби-алтайская горная и гималай-
ская полевки, а также желтая пеструшка, полуденная песчанка, барабинский хомячок 
(Cricetulus barabensis (Pallas, 1773)), полевка Брандта (Lasiopodomys brandti (Radde, 
1861)) и большая песчанка (Rhombomys opimus (Lichtenstein, 1823)); среди беличьих – 
байбак, или обыкновенный сурок, краснощекий и длиннохвостый суслики; среди 
тушканчиковых – мохноногий тушканчик (Dipus sagitta (Pallas, 1773)); среди мыши-
ных – серая крыса.

В Монголии в Западном Хангае блохи Paradoxopsyllus integer отмечались на да-
урской пищухе и барабинском (даурском) хомячке (Лабунец, 1967). Западнее этот 
вид известен по сборам блох из Убса-Нурского аймака на северных склонах хребта 
Хан-Хухэй в пределах песков Алтан-Элс и Бориг-Дэл (Козловская, Хамаганов, 1980).

Инфицированность возбудителем чумы: Евразия (Каримова, Неронов, 2007).  
В Монголии отмечена естественная зараженность возбудителем чумы блох, снятых  
с монгольской пищухи P. integer (Bolormaa et al., 2010).

Paradoxopsyllus microphthalmus Ioff, 1946
Центральнопалеарктический, Азиатский (несибирский), или Турано-Иранский тип 

ареала. Ареал: Закавказье, Южная Туркмения, Афганистан, Пакистан и Иран (Иофф 
и др., 1965; Maleki-Ravasan et al., 2017; Котти, 2018).

Хозяева: горные грызуны – персидская песчанка и мышевидный хомячок (Calo-
myscus bailwardi Thomas, 1905).

Инфицированность возбудителем чумы: не установлена.

Paradoxopsyllus naryni Wagner, 1928
Восточнопалеарктический, Центральноазиатский или Азиатский (несибирский) 

тип ареала. Ареал: Тянь-Шань, Памир, Гиндукуш и Тибет.
Хозяева: черногубая пищуха, высокогорная и гималайская полевки. Блохи P. naryni 

также собирались с лесной мыши (Apodemus sylvaticus (L., 1758) и длиннохвостого 
суслика.

Инфицированность возбудителем чумы: не установлена. Следует отметить, что 
данный вид в значимых количествах паразитирует на арчовой полевке – основном 
носителе в Гиссарском высокогорном природном очаге чумы.
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Paradoxopsyllus scalonae Violovich, 1964
Центральнопалеарктический тип ареала. Ареал: Центральный и Юго-Восточный 

Алтай (Гончаров и др., 1989; Ромашева, 1990).
Хозяева: плоскочерепная полевка, реже встречается на других грызунах.
Инфицированность возбудителем чумы: в аймаке Ховд (Западная Монголия, цен-

тральная часть Монгольского Алтая, Хух-Сэрх-Мунххайрханский природный очаг 
чумы) из блохи этого вида получен изолят возбудителя чумы (Munkhtumur, 2001).

Paradoxopsyllus repandus (Rothschild, 1913)
Центральнопалеарктический, Азиатский (несибирский), или Центральноазиатско-

Туранский тип ареала. Ареал: Прикаспийско-Туранская страна, Казахский мелкосо-
почник, равнины Центральной Азии.

Хозяева: полуденная, тамарисковая (Meriones tamariscinus (Pallas, 1773)) песчанки, 
большая песчанка. Сборы блох Paradoxopsyllus repandus также имеются с домовой 
мыши (Mus musculus (L., 1758)), желтого суслика (Spermophilus fulvus (Lichtenstein, 
1823)) и гнезда черношейной каменки (Oenanthe finschii (Heuglin, 1869)).

В Казахстане и Средней Азии паразитирует преимущественно на большой и по-
луденной песчанках в зимнее время. В типичных песчаных пустынях блоха Para-
doxopsyllus repandus встречается редко, предпочитая глинистые пустыни, пустыни и 
полупустыни с иной твердой поверхностью (Иофф и др., 1965; Котти, 2018). Мак-
симальная численность этого вида в пределах региона отмечалась на плато Устюрт 
(Загнибородова, 1960).

Инфицированность возбудителем чумы: отмечена в Устюртском, Зааральском, 
Мангышлакском и Прибалхашском пустынных, а также Илийском межгорном очагах  
в Казахстане (Айкимбаев и др., 1987; Мартиневский и др., 1987; Гончаров и др., 2013).

На базе Средне-Азиатского противочумного института были проведены опыты по 
заражению блох P. repandus возбудителем чумы. Установлено, что инфицирование, 
сохранение и формирование блока преджелудка чумным микробом у блох проявлялось 
во много большей степени при их заражении на специфическом хозяине – большой 
песчанке, а не на лабораторной белой мыши. Однако при снижении температуры 
в экспериментах до 8–10°С освобождение от чумного микроба замедлялось в обе-
их группах блох. Длительность жизни блох, инфицированных на песчанках, также 
оказалась заметно большей, чем при заражении на белых мышах. «Блокированные» 
блохи регистрировались только при ежедневных подкормках на специфическом хо-
зяине (Бибикова и др., 1967).

Paradoxopsyllus scorodumovi Scalon, 1935
Центральнопалеарктический, Сибирско-Центральноазиатский, или Азиатско-

сибирский тип ареала. Ареал: горно-степные районы Прибайкалья, Забайкалья, Тувы, 
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Алтая, Монгольского и Гобийского Алтая, Котловины Больших озер, Хангайско-
Хэнтэйский горный район.

Хозяева: обнаружен на 19 видах 11 родов пяти семейств из двух отрядов мле-
копитающих. Среди них алтайская, даурская и монгольская пищухи; высокогорная, 
гималайская и плоскочерепная полевки, барабинский и монгольский (Allocricetulus 
curtatus (G. Allen, 1925)), длиннохвостый и серый хомячки, хомячок Эверсмана, по-
левка Брандта, полуденная и большая песчанки; байбак, или обыкновенный сурок, 
длиннохвостый суслик, малый тушканчик (Spermophilus pygmaeus (Pallas, 1779)), 
тушканчик-прыгун и серая крыса. В Западном Хангае P. scorodumovi паразитирует, 
главным образом, на серебристой полевке (Лабунец, 1967).

С июня по декабрь обнаруживаются только единичные имаго P. scorodumovi, т. к. 
с ноября по июнь блохи этого вида диапаузируют на стадии куколки в коконах. Пер-
вые молодые имаго появляются в конце июня – начале июля, и максимальные показа-
тели численности P. scorodumovi как на зверьках, так и в их убежищах регистрируются 
с августа по сентябрь, когда отмечался их массовый выход из куколок (Васильев, 
Лазарева, 1968). Среди 35 видов и подвидов блох, встречающихся на монгольской 
пищухе в Горно-Алтайском очаге, особи P. scorodumovi составляют в сборах около 
9.7%. Большая часть (около 83.9%) блох P. scorodumovi была собрана в гнездах про-
кормителя. Яйцекладка основной части самок P. scorodumovi (до 85.0%) приходится 
на сентябрь (Машковский, Жовтый, 1994).

Инфицированность возбудителем чумы: в Горно-Алтайском очаге чумы P. scorodu-
movi отмечен на широком спектре прокормителей. На этой территории в осенний пе-
риод бóльшая часть штаммов, из числа выделенных от блох, приходится на этот вид. 
Например, за период с 1961 по 2012 г. на Уландрыкском участке (мезоочаге) на долю 
P. scorodumovi пришлось 47.1% от 557 штаммов, на Тархатинском – 30.1% от 194, 
на Курайском – 31.5% от 146 культур, выделенных от блох (Балахонов и др., 2014).

В Горно-Алтайском высокогорном очаге чумы P. scorodumovi являются одним из 
основных переносчиков чумной инфекции. Здесь блохи этого вида паразитируют на 
основном носителе (монгольской пищухе) и имеют высокую численность во время 
осенних эпизоотий. Способность к блокообразованию преджелудка у блох этого вида 
выражена сильнее (до 39% особей) и, как было установлено в экспериментах, пере-
дача возбудителя чумы (Якуба и др., 1975, 1978; Сотникова и др., 1980; Машковский, 
Елистратова, 1984; Балахонов и др., 2014).

В близко расположенном Тувинском природном очаге чумы, где основной носи-
тель – длиннохвостый суслик, а основным переносчиком является Citellophilus tes-
quorum, блоха P. scorodumovi имеет значение для поддержания энзоотии чумы только 
в качестве случайного переносчика. Так, с 1964 по 2017 г. в этом очаге от блох  
P. scorodumovi было выделено только три культуры (Балахонов и др., 2019).
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В Западной и Центральной Монголии естественная зараженность блох P. scoro-
dumovi чумой выявлялась неоднократно. Так, инфицированные блохи были собраны 
с монгольской пищухи, джунгарского хомячка и плоскочерепной полевки (Bolormaa 
et al., 2010). Здесь P. scorodumovi распространен достаточно широко, а его прокор-
мителем преимущественно служит монгольская пищуха (Баваасан, 1974). Так, в Сай-
люгемском природном очаге чумы при обследовании территории Баян-Ульгийского 
аймака в июне–августе 1971–1972 г. от блох было получено 48 изолятов чумного 
микроба. При этом 20 культур было выделено от Amphalius runatus (J. et R., 1923), 
12 – от Ctenophyllus hirticrus (J. et R., 1923), четыре – от Frontopsylla hetera Wagn., 
1933, три – от Amphipsylla primaris J. et R., 1915, три – от Neopsylla mana Jordan, 1951, 
по две – от Paradoxopsyllus scorodumovi и Rhadinopsylla dahurica J. et R., 1923 и одна – 
от Rhadinopsylla li li Argyropulo, 1941. Следует отметить, что эпизоотологическое 
обследование в эти годы на южных склонах хребта Сайлюгем велось в июне–августе, 
т.е. до начала массового появления блох рода Paradoxopsyllus (Сотникова и др., 1974).

Проведены эксперименты по заражению P. scorodumovi чумным микробом. 
В трех опытах использовано 668 блох, которых заражали и периодически кормили на  
монгольских пищухах (Базанова, Вержуцкий, 2009). В первом опыте (сентябрь–
октябрь) для инфицирования использован чумной микроб основного подвида (штамм 
И-2610). Доля блох с блокообразованием составила после второй подкормки 5.5%, 
после третьей – 3.8, после четвертой – 12.2%. От одной до пяти блокированных 
блох выпускали на монгольских пищух или плоскочерепных полевок на постоян-
ное содержание. Передача чумного микроба монгольской пищухе подтверждена в 
одном случае из семи (14.3%). Зверек погиб на четвертые сутки от генерализованной 
инфекции (Климов, Вержуцкий, 1984). Еще два опыта поставлены в августе–сентя-
бре. Блох инфицировали чумным микробом основного (штамм И-2638) и алтайского  
(И-3160) подвидов. В первом опыте выявлено 3.6%, во втором – 4.3% блох с блоком 
преджелудка (Базанова, Климов, 1990).

Paradoxopsyllus teretifrons (Rothschild, 1913)
Центральнопалеарктический, Азиатский (несибирский), Центральноазиатско-

Туранский тип ареала. Ареал – Прикаспийско-Туранская страна, Казахский мелкосо-
почник, Средняя Азия, Китай (Джунгария, Внутренняя Монголия), Монголия (Южно-
Гобийский аймак).

Хозяева: преимущественно паразит большой песчанки, но известен также по сбо-
рам с полуденной и тамарисковой песчанок, серой крысы и тонкопалого суслика 
(Spermophilopsis leptodactylus (Lichtenstein, 1823)). Имеются находки из гнезд каменки-
плясуньи (Oenanthe isabellina (Temminck, 1829)).

Паразитирует, преимущественно в зимний период, на большой песчанке (Иофф 
и др., 1965; Kiefer et al., 2012; Котти, 2018). В пустынях Средней Азии является 
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специфическим паразитом большой песчанки, на которой встречается с октября до 
марта. В Западных Кара-Кумах в февральских сборах доля P. teretifrons составляла 
5.2 % от всех блох, собранных с большой песчанки (Дудникова, 1960).

На территории Прибалхашского пустынного очага в колониях большой песчанки 
индексы обилия блох P. teretifrons, которые были как очесаны со зверьков, так и 
собраны из входов нор и из гнезд прокормителя, были значительны. Осенью они со-
ставили от 300 до 500, зимой – от 400 до 800 особей. В таксоценозе блох большой 
песчанки P. teretifrons в этом очаге по численности занимали второе место, уступая 
лишь Xenopsylla gerbilli (Wagn., 1903) (Куницкий, Гаузштейн, 1987).

Инфицированность возбудителем чумы: Известен как переносчик чумы в следую-
щих пустынных очагах Западной Туркмении и Прибалхашья: Зааральском, Каракум-
ском, Кызылкумском, Устюртском, Таукумском и Прибалхашском (Pollitzer, Meyer, 
1961; Наумов и др., 1972; Природные очаги …, 2004; Гончаров и др., 2013). В усло-
виях экспериментальных работ показано, что P. teretifrons способен передавать чуму 
большим песчанкам, не образуя блок преджелудка (Новикова и др., 1971).

ОБСУЖДЕНИЕ

Значение того или иного вида блох в передаче патогена определяется характе-
ром его связи с прокормителем, являющимся основным носителем возбудителя чумы  
в данном очаге, сезонной приуроченности имаго и его активности нападения на хо-
зяина для питания, частоте и регулярности обнаружения зараженных возбудителем 
блох в естественных условиях и их способности образовывать блок преджелудка  
и передавать возбудителя чумы.

Сведения о характере паразитизма для нескольких представителей рода Paradoxo-
psyllus основаны, главным образом, на данных о распределении имаго между телом 
хозяина и его убежищем. Так, у паразита большой песчанки – блохи P. teretifrons, 
имаго преобладают в ходах нор осенью и зимой, а весной большая часть этих насе-
комых находится на хозяевах. У другого вида этого рода, P. scorodumovi, c августа по 
сентябрь в гнездах монгольской пищухи может находиться основная часть популяции, 
и только в октябре наблюдается приуроченность большинства имаго к зверькам.

В десяти природных очагах чумы на территории России и сопредельных стран 
блохи рода Paradoxopsyllus в той или иной степени принимают участие в циркуля-
ции возбудителя чумы. Естественная зараженность возбудителем чумы отмечена для 
девяти видов рода: P. curvispinus, P. custodis, P. dashidorzhii, P. hesperius kalabukhovi, 
P. integer, P. repandus, P. scalonae, P. scorodumovi и P. teretifrons. Из них только два 
вида, P. dashidorzhii и P. scorodumovi, способны участвовать в эпизоотическом про-
цессе в качестве одних из основных переносчиков в поливекторных очагах чумы, 
где основными носителями являются монгольские пищухи. Изучение эффективности 
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блох этого рода как переносчиков чумной инфекции в экспериментальных условиях 
проводилось в очень ограниченном количестве опытов и касалось только немногих 
видов. Так, способность формировать блок преджелудка и передавать возбудителя 
чумы в эксперименте установлена для P. scorodumovi, P. dashidorzhii, P. repandus 
и P. teretifrons.

Следуя классификации блох по их способности образовывать микробный «блок» 
в преджелудке, что обеспечивает возможность эффективно передавать возбудителя 
чумы, виды рода Paradoxopsyllus относятся к активным в отдельных очагах или мало-
активным переносчикам. Определенная сезонность проявления эпизоотий свойственна 
всем природным очагам чумы в мире. В песчаночьих очагах, для которых характерна 
наибольшая интенсивность эпизоотий весной и осенью, роль основного перенос-
чика отводят блохам рода Xenopsylla, в соответствии с их высокой численностью, 
круглогодичным паразитированием на основном носителе и способностью активно 
передавать возбудителя. В этих очагах виды рода Paradoxopsyllus – второстепенные 
или случайные переносчики, так как по численности имаго они уступают блохам 
рода Xenopsylla, имеют низкую способность передавать чуму и ограниченный период 
паразитирования. Тем не менее в холодный период года эти блохи весьма много-
численные и в этот сезон могут в определенной степени поддерживать эпизоотиче-
ский процесс. Так, в Прибалхашском пустынном очаге в колониях большой песчанки  
в холодное время года по численности Paradoxopsyllus teretifrons был вторым после 
блох Xenopsylla gerbilli – одного из основных переносчиков чумы.

На территории бывшего СССР в настоящее время выделяют 45 природных очагов 
чумы, связанных с сурками, сусликами, песчанками и полевками (Обеспечение эпиде-
миологического благополучия …, 2018). На территории России и сопредельных стран 
блохи рода Paradoxopsyllus обитают в природных очагах чумы следующих типов: 
в двух очагах  сусликового типа (Центрально-Кавказский высокогорный и Тувинский 
горный очаги), в 10 очагах песчаночьего типа (Приараксинский низкогорный, Закав-
казский равнинно-предгорный, Устюртский, Северо-Приаральский, Мангышлакский, 
Каракумский, Кызылкумский, Таукумский, Прибалхашский и Илийский межгорный 
пустынные очаги), трех очагах полевочьего типа (Закавказский, Восточно-Кавказский 
и Гиссарский высокогорные, а также в Горно-Алтайском и Джунгарском высокогор-
ных смешанного типа).

В той или иной степени, на этой территории отмечено участие в эпизоотиях ряда 
видов рода Paradoxopsyllus в 10 природных очагах чумы: в Зааральском, Прибал-
хашском и Устюртском пустынных – P. repandus и P. teretifrons; в Мангышлакском 
пустынном и Илийском межгорном – P. repandus; в Каракумском, Кызылкумском и 
Таукумском пустынных – P. teretifrons; в Алтайском высокогорном – P. scorodumovi, 
P. dashidorzhii и P. hesperius kalabuchovi и в Тувинском горном – P. scorodumovi. 
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Во всех этих очагах виды рода Paradoxopsyllus имеют случайное или второстепенное 
значение в сохранении и передаче чумной инфекции.

Единственным исключением является Алтайский пищуховый высокогорный очаг, 
где P. scorodumovi является одним из основных переносчиков возбудителя. Так, от 
блох P. scorodumovi получено 40.7% штаммов, выделенных от блох всех видов, пред-
ставленных в этом очаге.  Как второстепенные переносчики чумного микроба от-
мечены также P. hisperius kalabukhovi (3.7% штаммов) и P. dashidorzhii (0.9% штам-
мов) (Балахонов и др., 2014). Однако именно P. scorodumovi наиболее многочислен 
и в норах, и в гнездах монгольской пищухи в осенний период, когда отмечается 
наиболее интенсивная эпизоотия чумы. Так, индексы обилия блох P. scorodumovi 
значительно выше таковых для остальных видов и составляют на зверьках 26.5,  
а в гнездах – 15.9. Таким, образом, P. hesperius kalabukhovi и P. dashidorzhii, обитаю-
щие на территории данного очага, имеют значение второстепенных переносчиков.

В Монголии, среди 46 известных природных очагов чумной инфекции (Вержуцкий, 
Адъясурэн, 2019), участие в эпизоотическом процессе блох рода Paradoxopsyllus отме-
чено, по меньшей мере, в четырех. Так, к основным переносчикам возбудителя чумы  
в Сайлюгемском очаге относят P. scorodumovi и P. dashidorzhii, а в Бухен-Ульском – 
P. dashidorzhii. Определенное значение имеет в переносе возбудителя чумной ин-
фекции P. hesperius khalabukhovi в Яру-Богдынском природном очаге. Имеется слу-
чай выделения культуры чумного микроба в Хух-Сэрх-Мунх-Хайраканском очаге от  
P. scalonae.

На территории Китая разными исследователями выделяется от 11 до 15 природных 
очагов чумы. В доступной литературе об участии в эпизоотическом процессе блох 
рода Paradoxopsyllus известно только в двух природных очагах чумы – в Юньнань-
ском и Эрлянском. В первом очаге основной носитель – крыса Танезуми, а перенос-
чиком является Xenopsylla cheopis. На территории этого очага выявлено вовлечение 
в эпизоотический процесс одного представителя рассматриваемого рода – P. custodis, 
роль которого можно рассматривать как случайную. В Эрлянском (= очаг чумы Плато 
Внутренней Монголии) природном очаге чумы основным носителем является мон-
гольская песчанка, а основными переносчиками считаются блохи Xenopsylla conformis, 
Nosopsyllus laeviceps и Neopsylla pleskei, среди блох рода Paradoxopsyllus в качестве 
второстепенного переносчика выступает P. hesperius kalabukhovi (The Atlas …, 2000; 
Никитин и др., 2009; Liu et al., 2020).

В Иране встречаются три вида блох рода Paradoxopsyllus, но случаи вовлечения 
представителей этого рода в чумной эпизоотический процесс неизвестны (Maleki-
Ravasan et al., 2017).

Таким образом, из более чем ста описанных природных очагов чумы блохи рода 
Paradoxopsyllus участвуют в той или иной степени в эпизоотическом процесса лишь 
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в 16 из них. Ни в одном очаге блохи этого рода не выступают в качестве единствен-
ных основных переносчиков. В трех очагах, в Горном Алтае на территории России, 
а также в Сайлюгемском и Бухен-Ульском на территории Монголии, виды рода Para-
doxopsyllus входят в пул основных переносчиков, обеспечивая осеннюю активизацию 
эпизоотического процесса.

Таким образом, блохи рода Paradoxopsyllus выполняют определенную роль в эпи-
зоотическом процессе в нескольких природных очагах чумы на территории России 
и сопредельных стран. Можно заключить, что представители рода Paradoxopsyllus 
имеют относительно слабые связи с возбудителем чумы, что, по всей видимости, 
определяется относительно недавним возникновением таких межвидовых контактов, 
не закрепленных длительным эволюционным взаимодействием.
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DIVERSITY OF PLAGUE VECTORS:  
FLEAS OF THE GENUS PARADOXOPSYLLUS MIYAJIMA ET KODZUMI, 1909 

(SIPHONAPTERA, LEPTOPSYLLIDAE)

S. G. Medvedev, D. B. Verzhutsky, B. K. Kotti

Keywords: fleas, Siphonaptera, species vectors of plague pathogen, taxonomic diversity, 
Paradoxopsyllus

SUMMARY

Taxonomic diversity and peculiarities of distribution and host-parasite relations of fleas of the 
Palearctic genus Paradoxopsyllus (Leptopsyllidae, Paradoxopsyllinae) are analyzed in the present 
review. The role of separate representatives of this genus as pathogen vectors and reservoirs in natu-
ral plague foci of Eurasia is observed. It is demonstrated that 8 out of 45 flea species of the genus 
Paradoxopsyllus are marked as main, secondary, or occasional vectors of this infection.
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В течение девяти летне-осенних сезонов в окрестностях мыса Картеш Белого 
моря, расположенного в подзоне северной тайги Карелии, были отловлены 504 особи 
восьми видов насекомоядных млекопитающих и грызунов, с которых были собраны  
393 экз. эктопаразитов 18 видов. Среди них отмечены 16 видов гамазовых клещей, 
по одному виду иксодовых клещей и вшей, данные о которых представлены ниже. 
Ранее были опубликованы данные о находках в районе мыса Картеш восьми видов 
блох (Медведев, Станюкович, 2022).

Значение эктопаразитов мелких млекопитающих, как переносчиков возбудителей 
трансмиссивных инфекций человека и животных, обусловливает необходимость изуче-
ния их региональных фаун. Впервые сведения о клещах-гамазидах мелких млекопита-
ющих Карелии были представлены Шульман (1961). Интерес к этим исследованиям не 
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ослабевал, что привело к появлению в дальнейшем целого ряда публикаций по фауне 
гамазид юга Карелии (Маршалова, 1964, 1972; Гущина, Маршалова, 1964; Беспятова, 
1981, 1999; Бугмырин и др., 2003, 2008; Беспятова, Медведев, 2004; Bespyatova, Bug-
myrin, 2006). Однако сведения о фауне этой группы клещей, обитающих на севере 
Карелии, до настоящего времени остаются неполными и ограничиваются данными, 
почерпнутыми из единственной публикации (Маршалова, 1986).

В 2001, 2003–04, 2006–09, 2011, 2015 и 2019 годах в окрестностях и на террито-
рии Беломорской биологическая станции «Картеш» Зоологического института РАН 
(ББС ЗИН РАН), Санкт-Петербург, нами проводились отловы мелких млекопитающих  
и сборы их эктопаразитов. ББС ЗИН РАН расположена в Лоухский районе Карелии 
в 30 км от Северного Полярного Круга на берегу губы Чупа Кандалакшского за-
лива Белого моря (66°20.230' N, 33°38.972' E). Мыс Картеш расположен в северной 
подзоне таежной зоны со своими особенностями климата (переходный от морского  
к континентальному), рельефа и флоры. В данном районе можно наблюдать типичный 
растительный покров, характерный для тайги (обыкновенная сосна, ель обыкновенная 
с редкими вкраплениями березы, осины, ольхи), в то же время на скалах и плато на-
блюдается растительный покров, характерный для тундры (мхи, лишайники, вереск, 
багульник и др.).

Отлов мелких млекопитающих производился ловушками Геро в конце лета и на-
чале осени, т. е. в августе и сентябре. Для постановки линий ловушек были отобраны 
три стации со злаковой растительностью (мятлик, пырей и др.), где численность гры-
зунов и насекомоядных была выше, чем на других пробных площадках. Количество 
ловушко-суток колебалось от 150 до 200 в разные годы. Для определения мелких 
млекопитающих были использованы «Млекопитающие фауны России и сопредельных 
территорий: зайцеобразные и грызуны» (Громов, Ербаева, 1995) и «The mammals of 
Russia: a taxonomic and geographic reference» (Pavlinov, Lissovsky, 2012). Учеты ве-
лись нерегулярно с разным количеством поставленных ловушек, поэтому показатели 
индексов обилия и встречаемости не рассчитывались.

Задача настоящего этапа исследований ограничивалась составлением предваритель-
ного списка видов клещей-эктопаразитов мелких млекопитающих, распространенных 
в окрестностях мыса Картеш. Поскольку находки эктопаразитов мелких млекопитаю-
щих на данной территории отсутствуют.

Собранных эктопаразитов фиксировали в этаноле и затем заключали в постоянные 
препараты в жидкость Фора-Берлезе. Для определения гамазовых клещей были ис-
пользованы «Краткий определитель» (Брегетова, 1956) и «Определитель обитающих 
в почве клещей Mesostigmata» (Брегетова и др., 1977). Вшей определяли по моно-
графии «Вши (Siphunculata) домашних млекопитающих» (Благовещенский, 1960), 
а иксодовых клещей – по книге «Фауна СССР. Паукообразные: Т. 4. Вып. 4. Иксодо-
вые клещи подсемейства Ixodinae» (Филиппова, 1997).



254

Eulaelaps stabularis (L.C. Koch, 1836)
Факультативный паразит и хищник. Массово размножается в норах и гнездах 

различных мелких млекопитающих. Широко распространен (Европа, Азия, Север-
ная Америка). В России с востока на запад и с юга на восток. В Карелии известен  
с 13 видов мелких млекопитающих (Шульман, 1961; Маршалова, 1972). По данным 
Маршаловой (1986), E. stabularis входит в число доминирующих палеарктических 
видов Карелии и Мурманской области. В наших сборах отмечены 14 экз. (12 самок 
и 2 самца) на рыжей полевке (Myodes glareolus (Schreber, 1780)), одна самка на обык-
новенной бурозубке (Sorex araneus L., 1758) и две самки на лесном лемминге (Myopus 
schisticolor (Liljeborg, 1844) (табл. 1).

Echinonyssus isabellinus (Oudemans, 1913)
Облигатный паразит с широким кругом хозяев, на которых часто многочислен. 

Развитие проходит в гнездах мелких млекопитающих. Нападают на человека. Пале-
арктический вид. Обычен на территории России. В Карелии, по мнению Маршаловой 
(1986), обычен на грызунах, случаен на насекомоядных. В сборах из Южной Карелии 
клещей E. isabellinus преимущественно находили на рыжей полевке, единично на 
пашенной (Microtus agrestis (L., 1761)) (Беспятова, Медведев, 2004). В районе ББС 
с 246 рыжих полевок собрано 58 экз. (47 самок и 11 самцов), с 233 обыкновенных 
бурозубок собрано 55 экз. (48 самок и 7 самцов), по одной самке собрано с малой 
(Sorex minutus L., 1766) и средней (Sorex caecutiens Laxmann, 1788) бурозубок.

Echinonyssus eusoricis (Bregetova, 1956)
Облигатный паразит насекомоядных. Палеарктический вид. Сопутствует своим 

хозяевам по их ареалам распространения. В Карелии известен с четырех видов на-
секомоядных и четырех видов грызунов (Маршалова, 1986). В Южной Карелии доми-
нирует на обыкновенной бурозубке, единичные особи найдены на средней бурозубке 
и рыжей полевке (Беспятова, Медведев, 2004). Только одна самка E. eusoricis собрана 
с обыкновенной бурозубки в окрестностях мыса Картеш.

Haemogamasus ambulans (Thorell, 1872)
Гнездово-норный паразит. Развитие клещей и, чаще всего, питание происходят  

в гнезде хозяина. Палеарктический вид. В Карелии известен с 12 видов мелких млеко-
питающих (Шульман, 1961; Маршалова, 1972). В Южной Карелии отмечен на рыжей 
полевке (Беспятова, Медведев, 2004). В наших сборах четыре самки собраны с рыжей 
полевки и две самки – с лесного лемминга.

Haemogamasus nidi Michael, 1892
Гнездово-норный паразит. Развитие клещей и питание происходят в гнезде хо-

зяина. В большом количестве может встречаться на многих видах мелких млеко-
питающих. Палеарктический вид. В Карелии известен с 12 видов грызунов и пяти 
видов насекомоядных млекопитающих (Шульман, 1961; Маршалова, 1972). Отме-
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чен на рыжей и пашенной полевках в Южной Карелии (Беспятова, Медведев, 2004). 
За время нашей работы были найдены только две самки на рыжей полевке.

Haemogamasus hirsutus (Berlese, 1889)
Паразит грызунов и насекомоядных. Палеарктический вид. В Карелии найден на 

четырех видах грызунов и трех видах насекомоядных (Шульман, 1961; Гущина, Мар-
шалова, 1964). В Южной Карелии отмечен на рыжей полевке (Беспятова, Медведев, 
2004). Нами собрано 15 самок с рыжей полевки в окрестностях мыса Картеш.

Laelaps hilaris Koch, 1836
Постоянный эктопаразит полевок рода Microtus, хотя встречается на многих дру-

гих видах мелких млекопитающих. Палеарктический вид. По данным Маршаловой 
(1986), в Карелии известен с полевок (шесть видов), бурозубок (два вида) и норвеж-
ского лемминга (Lemmus lemmus (L., 1758)). На юге Карелии отмечен на пашенной 
полевке, единично на рыжей полевке (Беспятова, Медведев, 2004). В наших сбо-
рах клещи L. hilaris найдены на рыжей полевке (девять самок) и лесном лемминге 
(32 самки и шесть самцов).

Laelaps muris (Ljugh, 1799)
Постоянный эктопаразит водяной полевки (Arvicola amphibius (L., 1758)) по все-

му ее ареалу. Редко на других грызунах. Палеарктический вид. Известен в Карелии 
(Маршалова, 1986). Нами найдена одна самка на рыжей полевке.

Hyperlaelaps arvalis (Lange, 1955)
Постоянный эктопаразит грызунов. Живородящие клещи, отрождают протонимфу. 

Палеарктический вид. По данным Маршаловой (1986), в Карелии отмечены на пяти 
видах грызунов и двух видах насекомоядных. В Южной Карелии находки H. arvalis 
сделаны на рыжей и пашенной полевках. За время исследований в окрестностях ББС 
нами собрано 17 экз. (15 самок и два самца) с рыжей полевки, 46 экз. (39 самок и 
семь самцов) с лесного лемминга, одна самка с лесной мыши (Apodemus uralensis 
(Pallas, 1811)) и одна самка с водяной полевки.

Macrocheles glaber (Muller, 1860)
Хищник. Питается яйцами и личинками мух, нематодами и др. Форезия на жуках 

и мухах. Встречается в гнездах мелких млекопитающих и единично на самих зверь-
ках. Палеарктический вид. В России повсеместно от Кольского полуострова, Карелии 
и Якутии на севере до Кавказа и Средней Азии на юге. В наших сборах есть одна 
самка с рыжей полевки.

Eugamasus oudemansi Berlese, 1903
Хищник. Питается мелкими насекомыми и клещами. Обитает в лесной подстил-

ке, в гнездах мелких млекопитающих и птиц. Находки на мелких млекопитающих 
единичны. Палеарктический вид. В России повсеместно. На рыжей полевке найдена 
одна самка.
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Eugamasus kraepelini Berlese, 1903
Хищник. Питается мелкими членистоногими. В лесной подстилке, во мху, в гнез-

дах грызунов, в пещерах. Палеарктический вид. Широко распространен по России. 
Нами собрано четыре самки с рыжей полевки.

Pergamasus brevicornis Berlese, 1903
Хищник. Питается мелкими насекомыми и клещами. Обитает во мху, в лесной 

подстилке, в гнездах и норах мелких млекопитающих. Палеарктический вид. В России 
распространен повсеместно. На рыжей полевке отмечены 11 самок.

Hypoaspis heselhausi Oudemans, 1912
Хищник. Питается мелкими членистоногими, их личинками и яйцами. Обитает 

в почве и подстилке, в гнездах мелких млекопитающих и шмелей. Палеарктический 
вид. Широко распространен по России. Две самки найдены на рыжей полевке.

Euryparasitus emarginatus (Koch, 1839)
Хищник. Питается мелкими членистоногими. Встречается в лесной подстилке, 

во мху, гнездах мелких млекопитающих и береговых ласточек, иногда в больших 
количествах (чаще всего дейтонимфы), реже на самих грызунах и насекомоядных. 
Голарктический вид. В России распространен повсеместно. С рыжей полевки сняты 
две самки.

Poecilochirus necrophori Vitzthum, 1930
Некрофаг. Дейтонимфы расселяются, прикрепляясь к жукам-могильщикам, посе-

щающим падаль (на тушках грызунов и др., пойманных в капканы). Палеарктический 
вид. Широко распространен в России. Одна самка найдена на рыжей полевке.

Ixodes trianguliceps Birula, 1895
В Карелии I. trianguliceps следует считать по взрослой фазе часто встречающим-

ся, но повсюду немногочисленным видом. Был обнаружен на 11 видах грызунов и 
5 видах насекомоядных (Лутта, 1968). В Южной Карелии в состав хозяев I. triangu-
liceps входят 14 видов (9 видов грызунов, 5 насекомоядных), а в Северной Карелии 
(Лоухский район) только 6 видов (3 вида грызунов и 3 вида насекомоядных). Лесной 
лемминг – обитатель леса, редок, держится в более сухих местах, чем I. trianguliceps. 
На насекомоядных и грызунах питаются все фазы развития I. trianguliceps, но чис-
ленно преобладают всегда личинки и нимфы. Нахождение личинок, нимф и имаго во 
все сезоны активности клеща говорят о том, что в его развитии отсутствует сезон-
ность. Эта особенность связана со способностью клещей к длительному голоданию. 
Ареал I. trianguliceps в Палеарктике местами разобщен. Разобщение ареала возникло 
вследствие сохранения I. trianguliceps в ледниковый период только в горных странах. 
С отступлением ледника этот холодолюбивый вид распространился далеко на север. 
Территория Карелии (таежная зона), где I. trianguliceps распространен повсеместно, 
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представляет северную часть ареала этого вида. Северная граница распространения 
этого вида проходит в районе Лоухи. Не был найден в Мурманской области в районе 
Имандры. Не исключена возможность нахождения этого вида на северном побережье 
Кольского полуострова, в местах, где климат смягчен Гольфстримом. Места сосре-
доточения клещей имеют вид больших и малых пятен в Карелии (лоскутность). Эта 
раздробленность усиливается с юга на север (Лутта, 1968).

Исследования, проведенные в Южной Карелии (Беспятова, Бугмырин, 2014), по-
казали, что 94.5% иксодид I. trianguliceps совместно прокармливают рыжая полевка 
и обыкновенная бурозубка.

В двух ландшафтных зонах (тундра и тайга) крайнего северо-востока европейской 
части России (Коми АССР), по исследованиям Новожиловой (1971), известны два 
вида иксодовых клещей I. trianguliceps (98.2%) и I. persulcatus (0.8%).

За время исследований в окрестностях ББС нами собрано 47 экз. I. trianguliceps. 
На рыжей полевке найдено 36 экз. (12 личинок, 19 нимф и пять самок), на обыкно-
венной бурозубке – восемь нимф и на лесном лемминге – три нимфы.

Hoplopleura edentula Fahrenholz, 1916
Паразит полевок Myodes (=Clethrionomys (Tilesius, 1850)), среди которых рыжая, 

сибирская красная (Myodes rutilus (Pallas, 1779)), красно-серая (Myodes rufocanus 
(Sundevall, 1846)) и др. лесные полевки (Соснина, 1980). Сопутствует хозяевам по 
всему их ареалу. Морфологически близок к H. acanthopus (Burm., 1839), паразити-
рующему на полевках рода Microtus (Schrank, 1798) (обыкновенная и др. полевки 
этого рода). По данным Новожиловой (1971), в подзоне средней тайги на крайнем 
северо-востоке европейской части России (Коми АССР) на грызунах паразитируют 
два вида вшей H. acanthopus (98.7%) и Polyplax borealis (Ferris, 1933) (1.3%). Можно 
предположить, что часть экземпляров H. acanthopus все же относится к H. edentula, 
поскольку подробная работа Сосниной (1980) по идентификации этих видов появилась 
позже. За время отловов мелких млекопитающих в окрестностях мыса Картеш нами 
было собрано 54 экз. H. edentula (37 самок и 17 самцов) с рыжей полевки.

Таким образом, за время наших исследований была выявлена очень малая заражен-
ность гамазовыми клещами насекомоядных севера Карелии и большая зараженность 
лесного лемминга. Например, ИО H. arvalis на лемминге 5.75, а на рыжей полевке 
0.04. Только на рыжей полевке встречались вши H. edentula. Клещи I. trianguliceps 
собраны на типичных прокормителях: рыжей полевке, обыкновенной бурозубке и 
лесном лемминге.

Доминирующими видами среди мелких млекопитающих севера Карелии являются 
рыжая полевка (Станюкович, 2002) и обыкновенная бурозубка (табл. 1). Остальные 
виды мелких млекопитающих по результатам отловов представлены единичными 
особями.
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Таблица 2. Эктопаразиты лесного лемминга Myopus schisticolor (Liljeborg, 1844) 
по сборам с севера Карелии и Мурманской области
Table 2. Ectoparasites of forest lemming Myopus schisticolor (Liljeborg, 1844) 
collected from north Karelia and Murmansk region

Виды
Мыс Картеш  

(ББС ЗИН РАН)  
(Лоухский район, Карелия)

Кандалакшский заповедник  
(Мурманская обл.) по:  
Бугмырин и др., 2004

Haemogamasus nidi + +

Hg. nidiformes Breg. +

Hg. ambulans Thor. + +

Laelaps hilaris Koch + +

Hyperlaelaps arvalis (Zachv.) +

Echinonyssus isabellinus Oudem. + +

Eulaelaps stabularis Koch + +

Ixodes trianguliceps Bir. +

Особенно интересны данные отловов лесных леммингов. Несмотря на периодиче-
ские вспышки численности разных видов леммингов, информация об их эктопарази-
тах достаточно скудная. Так, например, известно по сборам на о-ве Врангеля, что на 
копытном лемминге (Dicrostonyx torquatus (Pallas, 1778)) доминируют Echinonyssus 
isabellinus и Laelaps semitectus (Koch, 1879) (Беляев, 1969), а на сибирском лемминге 
(Lemmus sibiricus (Kerr, 1792)) – Laelaps lemmi (Grube, 1851) (Волков и др., 1978). 
По данным Маршаловой (1986), в Карелии и Мурманской области (видимо, все-таки  
в Мурманской области) клещ L. hilaris на норвежском лемминге встречался единично 
(только 4 из 45 зверьков были заражены). Там же на лесных леммингах были сделаны 
единичные находки Hyperlaelaps arvalis. За все время отловов мелких млекопитаю-
щих на территории и в окрестностях ББС лесные лемминги попадались в ловушки 
лишь дважды (в 2015 и 2019 г.) во время резкого увеличения численности. Лите-
ратурных данных по эктопаразитам лесных леммингов, широко распространенных  
в таежной зоне, крайне мало, несмотря на периодические вспышки их численности. 
Так, в монографии Брегетовой (1956) упоминается лишь один вид гамазовых клещей 
Haemogamasus nidi. Полученные нами данные позволяют сравнить видовой состав 
клещей-гамазид, собранных с леммингов на материковой части Кандалакшского госу-
дарственного природного заповедника (Мурманской области), и с лесных леммингов, 
собранных на севере Карелии (табл. 2).
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Согласно литературным данным (Бугмырин и др., 2004), гамазиды лемингов были 
представлены шестью видами, относящимися к трем семействам: Haemogamasus 
nidi, H. nidiformes Bregetova, 1956 и H. ambulans (Haemogamasidae), Laelaps hilaris 
и Eulaelaps stabularis (Laelapidae), а также Echinonyssus isabellinus (Hirstionyssidae). 
Численно преобладали факультативные паразиты рода Haemogamasus и облигатный 
паразит Echinonyssus isabellinus. В отличие от Мурманской области, на мысе Картеш 
на восьми лесных леммингах были найдены иксодовые клещи Ixodes trianguliceps, 
достаточно большое количество гамазовых клещей Hyperlaelaps arvalis (ИО 5.75). Кле-
щи Laelaps hilaris (ИО 3.75) оказались вторым по численности доминирующим видом. 
Так, фауны гамазовых и иксодовых клещей лесных леммингов и рыжей европейской 
полевки севера Карелии оказались очень сходными. Видимо, это связано с тем, что  
в период массового увеличения численности лесных леммингов они в большей сте-
пени контактируют с рыжими полевками в общих биотопах обитания.

В настоящее время в фауне Карелии известно 16 видов семи родов клещей-гамазид 
из трех семейств. Сборы клещей представлены из пяти пунктов сбора, четыре из 
которых расположены в южной части Карелии и только один пункт находится в ее 
северной части. Наиболее полные сборы имеются из Национального парка «Вод-
лозерский» и окрестностей с. Гомсельга, где было установлено обитание 13 видов 
из шести-семи различных родов (Беспятова, Медведев, 2004; Bespyatova, Bugmyrin, 
2006) (табл. 3). 

Таблица 3. Гамазовые и иксодовые клещи по сборам с мыса Картеш (Лоухский р-н, 
Карелия) и сведениям по местам сборов в Карелии по литературным источникам
Table 3. Gamasids and ixodids collected from Cape Kartesh (Louch district, Karelia) 
and information on gathering places in Karelia according to literary sources
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Гамазовые клещи (Gamasina)
Сем. Laelapidae

Haemolaelaps casalis +
H. dogieli + +
Eulaelaps stabularis + + + + +
Laelaps clethrionomydis +
L. hilaris + + + + +
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Наши сборы гамазид, выполненные на территории мыса Картеш, позволили 
установить обитание здесь только пяти видов. Все эти виды были обнаружены  
и в других местах сборов этих клещей в этом Регионе. Таким образом, наши сборы 
не подтверждают распространение в этой части Карелии еще 11 видов и, в част-
ности, представителей родов Haemolaelaps и Myonyssus, что будет уточнено в ходе 
следующих исследований.
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L. micromydes +
Hyperlaelaps arvalis + + + + +
Myonyssus ingricus + +

Сем. Haemogamasidae
Haemogamasus horridus + + +
Hg. nidi + + + + +
Hg. nidiformes +
Hg. liponyssoides +
Hg. hirsutus + +
Hg. ambulans + + + +

Сем. Hirstionyssidae
Echinonyssus isabellinus + + + + +
E. eusoricis + + + +

Иксодовые клещи (Ixodidae)
Ixodes trianguliceps + + + +
I. persulcatus + +
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EСTOPARASITES (ACARI: GAMASINA, IXODIDAE; INSECTA: ANOPLURA)  
OF SMALL MAMMALS OF THE CAPE KARTESH  

(BBS ZIN RAS, KARELIA, LOUCH DISTRICT)

M. K. Stanyukovich, D. D. Fedorov

Keywords: ectoparasites, Gamasina, Ixodidae, Anoplura, small mammals, Karelia north, 
Louch district

SUMMARY

Over a number of years (August–September 2001, 2003–2004, 2006–2009, 2011, 2015, and 
2019), on the territory and in the vicinity of the White Sea Biological Station (BBS ZIN RAS, 
Cape Kartesh, Louh district, Karelia), small mammals were collected for ectoparasites. From 504 of  
8 species of rodents and insectivores were collected 393 specimens ectoparasites of 18 species (ixodid 
(1) and gamasid mites (16), lice (1 species)). Ectoparasites were collected from the forest lemming  
Myopus schisticolor (Liljeborg, 1844). According to the literature data on Karelia and the data 
of the authors, a comparative analysis was carried out.
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