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Представлены результаты исследования возрастных изменений гельминтофауны серебристых чаек
(Larus argentatus) в Кольском заливе Баренцева моря. Изучена фауна паразитических червей у неле-
тающих птенцов (15 видов) и взрослых птиц (20 видов) в июне, а также у слетков (22 вида) и взрос-
лых птиц (13 видов) в сентябре. 9 видов гельминтов отмечены у всех групп птиц. У птенцов отсут-
ствуют паразиты, циркулирующие в пресноводных экосистемах, а также виды, жизненные циклы
которых реализуются в морских прибрежных экосистемах при участии в качестве промежуточных
хозяев беспозвоночных с твердыми покровами. При этом для птенцов характерна инвазия некото-
рыми неспецифичными гельминтами, которые обычно паразитируют у других птиц, но не встреча-
ются у взрослых чаек. У слетков, перешедших к самостоятельному питанию, отмечено наибольшее
разнообразие гельминтофауны – в ее состав входят практически все виды, найденные у взрослых
птиц, а также некоторые “детские” паразиты. В качестве наиболее вероятных причин обнаружен-
ных различий выделены раздельный сбор кормов чайками-родителями для себя и для птенцов, низ-
кая резистентность молодых птиц к инвазии неспецифичными гельминтами, различная эффектив-
ность добычи кормов слетками и взрослыми птицами и различная сезонная доступность некоторых
пищевых объектов. Установлено, что на состав и динамику гельминтофауны чаек разного возраста
определенное влияние может оказывать использование птицами пищевых отбросов.

Ключевые слова: гельминты, серебристая чайка, Кольский залив, питание, жизненные циклы
DOI: 10.31857/S0044513421020239

Возрастная динамика гельминтофауны – один
из важнейших аспектов экологической паразито-
логии, изучению которого уделяется пристальное
внимание. Результаты исследований, охватываю-
щих разные группы животных, неоднократно
подтверждали, что их гельминтофауна с увеличе-
нием возраста претерпевает ряд закономерных
изменений, обусловленных влиянием многих
факторов – экологии питания молодых и взрос-
лых особей, особенностей морфологии, физио-
логии и поведения животных разного возраста,
физико-географических условий в районах раз-
множения.

Ряд работ был посвящен анализу возрастных
изменений паразитофауны северных морских
птиц – толстоклювой кайры на Новой Земле
(Марков, 1937), нескольких видов чаек и гаг на
Восточном Мурмане (Белопольская, 1952; Куклин,
2013), обыкновенной гаги в Кандалакшском за-
ливе Белого моря (Кулачкова, 1958), сизой чайки
в Северной Норвегии (Bakke, 1972, 1985), сереб-
ристой чайки в Северной Атлантике (Threlfall,
1967, 1968). Выводы авторов в целом согласуются

с классическими закономерностями – разнооб-
разие гельминтофауны и значения количествен-
ных показателей заражения с возрастом хозяев
увеличиваются, динамика состава паразитов на-
прямую зависит от различий в экологии птенцов
и взрослых особей, а переход молодых птиц к са-
мостоятельному питанию приводит к быстрому
выравниванию практически всех параметров ин-
вазии (Быховская-Павловская, 1962, 1967).

Большинство исследований проводилось в
природных популяциях, а птицы для питания и
выкармливания птенцов использовали традици-
онную кормовую базу. В последние же десятиле-
тия в рационе многих морских птиц (прежде все-
го крупных чаек) заметно возросла доля пищевых
отходов, причем не только у представителей из
“городских популяций”, но и у тех, которые гнез-
дятся на определенном отдалении от антропоген-
ных ландшафтов – в частности, на островах
Кольского залива (Горяев и др., 2011). Наряду с
этим чайки продолжают добывать и потреблять
корма в морских и в пресноводных биоценозах.
Соответственно, птицы используют пищевые
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объекты как природного, так и антропогенного
происхождения и для выкармливания потомства.

По этим причинам в районах гнездования се-
ребристых чаек на островах Кольского залива в
настоящее время сложилась уникальная комби-
нация экологических условий – относительно
низкий уровень беспокойства, обширная и богато
населенная литораль и близость урбанизирован-
ной территории. Указанные обстоятельства не
могли не повлиять на экологию чаек в сезон раз-
множения и, соответственно, не отразиться на
возрастной динамике паразитофауны птиц.

Цель исследования – изучение возрастных из-
менений гельминтофауны серебристых чаек
Кольского залива и анализ особенностей зараже-
ния птиц с учетом влияния экологических и се-
зонных факторов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал был собран в северной части Коль-

ского залива в гнездовых колониях серебристых
чаек на островах Зеленый и Медвежий в июне и
сентябре 2015 г. За указанный период обследова-
но 26 нелетающих птенцов 2–3-недельного воз-
раста, 31 взрослая птица (22 – в июне, 9 – в сен-
тябре) и 20 слетков. Камеральный анализ мате-
риала после его предварительной заморозки
проводилась в лаборатории Мурманского мор-
ского биологического института.

Для вскрытия птиц и первичной обработки ор-
ганов и тканей использовались общепринятые
паразитологические методики (Дубинина, 1971;
Галактионов и др., 1997). При обследовании со-
держимого пищеварительного тракта и желчного
пузыря применялся метод последовательных
“взмучиваний-сливов”, остальных органов –
компрессорный способ (сдавливание тканей
между двумя стеклами). Поиск и извлечение
гельминтов проводились под бинокуляром “Leica
EZ4D”.

Найденные трематоды, цестоды и скребни
фиксировались 70% этанолом, впоследствии из
них были изготовлены тотальные препараты,
окрашенные муцикармином (Куклин, 2013а). Не-
матод фиксировали раствором Барбагалло, а пе-
ред определением просветляли в 10% растворе
глицерина. Анализ морфологии гельминтов, не-
обходимый для их идентификации, проведен с
использованием светового микроскопа “Мик-
Мед-2”.

Для каждого из обнаруженных видов гельмин-
тов определены количественные параметры зара-
жения – экстенсивность инвазии (ЭИ) (отноше-
ние количества особей птиц, зараженных парази-
том данного вида, к числу птиц в выборке) и
индекс обилия (ИО) (отношение общего количе-
ства экземпляров гельминтов к общему количе-

ству обследованных птиц). При статистической
обработке результатов исследований использова-
лись методы сравнения рассчитанных довери-
тельных интервалов ЭИ и ИО на 5% уровне зна-
чимости, достоверность обнаруженных различий
по ЭИ в разных группах птиц оценивалась по точ-
ному критерию Фишера (F). Для расчетов ис-
пользована компьютерная программа Quantitative
Parasitology 3.0 (Rozsa et al., 2000).

Проведен анализ содержимого желудков чаек
и определена относительная встречаемость раз-
личных групп кормов. При расчете относитель-
ной встречаемости рассчитывалось отношение
количества встреч данной группы кормов к сумме
встреч всех групп кормов:

где n – количество встреч данной группы кормов,
N – общее количество встреч всех групп кормов.

РЕЗУЛЬТАТЫ
У серебристых чаек в районе проведения ис-

следований обнаружено 27 видов гельминтов
(11 – трематод, 10 – цестод, 5 – нематод, 1 –
скребней). У нелетающих птенцов найдено 15 ви-
дов паразитических червей, у слетков – 22 вида,
у взрослых птиц в июне – 20 видов, а в сентябре –
13 видов. Данные по видовому составу гельмин-
тофауны и значения количественных параметров
инвазии чаек представлены в табл. 1.

9 видов гельминтов отмечены у всех групп
птиц, и при этом значения ЭИ и ИО трематодами
Cryptocotyle lingua и цестодами Tetrabothrius erostris
не имеют статистически достоверных отличий.
Исключительно у нелетающих птенцов зареги-
стрированы единичные случаи заражения трема-
тодами Microphallus pygmaeus и нематодами Strep-
tocara crassicauda. Кроме того, в гельминтофауне
птиц этой группы, а также у слетков представле-
ны ленточные черви Arctotaenia tetrabothrioides и
скребни Polymorphus phippsi, которые отсутствуют
у взрослых птиц. В то же время у птенцов в июне
не обнаружено ряда паразитов, характерных для
всех остальных групп птиц – трематод Microphal-
lus similis и Maritrema arenaria, цестод Alcataenia do-
minicana и Tetrabothrius cylindraceus. Также для не-
летающих птенцов характерны более низкие
значения ЭИ трематодами Himasthla larina, Gym-
nophallus deliciosus и Microphallus piriformes по срав-
нению со слетками. Величины ЭИ двумя послед-
ними видами у птенцов оказались значительно
ниже и по сравнению со взрослыми птицами из
сентябрьской выборки.

При анализе ЭИ некоторыми видами гельмин-
тов установлено, что в случаях незначительного
перекрывания границ доверительных интервалов
значение критерия Фишера показывает наличие

= ×отн 100%,nF
N
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достоверных различий. В частности, более высо-
кой по сравнению с нелетающими птенцами ока-
залась ЭИ июньских взрослых птиц трематодами
G. deliciosus (F = 0.00712), цестодами Microsoma-
canthus ductilis (F = 0.03948) и Wardium fryei (F =
= 0.01115), слетков – нематодами Paracuaria
adunca (F = 0.01632), взрослых птиц сентябрьской
выборки – трематодами H. larina (F = 0.00603).
В свою очередь, согласно значениям критерия
Фишера, ЭИ цестодами Alcataenia larina у птенцов
оказалась выше по сравнению со взрослыми пти-
цами в июне (F = 0.01308) и по сравнению со слет-
ками (F = 0.02723).

Инвазия цестодами Anomotaenia micracantha
micracantha и Paricterotaenia porosa, а также нема-
тодами Anisakis sp. отмечена только у взрослых
птиц в июне, причем значения ЭИ и ИО указан-
ными паразитами были невысокими. В свою оче-
редь, заражение трематодами Cryptocotyle con-
cavum, Notocotylus sp. и нематодами Cosmocephalus
obvelatus (также при незначительных величинах
ЭИ и ИО) зарегистрировано лишь у слетков. Ста-
тистически достоверные различия между взрос-
лыми птицами июньской выборки и слетками от-
мечены для ЭИ трематодами H. larina – более вы-
сокой она оказалась у молодых птиц. Оценка по
критерию Фишера показала, что у взрослых птиц
в июне ЭИ отдельными видами цестод была вы-
ше, чем у слетков (при наличии перекрывания
границ доверительных интервалов). Это относится
к A. dominicana (F = 0.00584), M. ductilis (F =
= 0.00456) и Wardium cirrosa (F = 0.02321).

При сравнении показателей заражения у слет-
ков и взрослых птиц в сентябре не выявлено слу-
чаев полного расхождения границ доверительных
интервалов ЭИ гельминтами, зарегистрирован-
ными в обеих группах чаек. Использование кри-
терия Фишера позволило установить, что ЭИ тре-
матодами G. deliciosus достоверно выше у взрос-
лых птиц (F = 0.04317).

В ходе исследования не обнаружено птиц, сво-
бодных от заражения гельминтами. Моноивазия
цестодами T. erostris отмечена у одного нелетаю-
щего птенца. Количество видов гельминтов у
остальных особей чаек варьировало от 2 до 10,
причем встречаемость того или иного числа ви-
дов паразитов в одной птице имела свои особен-
ности в разных возрастных группах (рис. 1). По-
чти у каждой особи зарегистрированы присущие
только ей видовые комплексы гельминтов, не
найденные в таких сочетаниях у других экземпля-
ров. Исключение составили лишь 4-видовой ком-
плекс C. lingua + G. deliciosus + T. erostris + P. adun-
ca, отмеченный у двух взрослых птиц в сентябре,
а также 8-видовой комплекс C. lingua + H. larina +
+ G. deliciosus + M. piriformes + A. dominicana +
+ T. cylindraceus + W. fryei + P. adunca, зарегистри-

рованный у одного слетка и у одной взрослой
чайки из сентябрьской выборки.

По результатам анализа содержимого желуд-
ков птиц установлено, что в рационе чаек в июне
доминировали полихеты, пищевые отходы, дву-
створчатые моллюски и рыба (табл. 2), а относи-
тельная доля этих групп кормов у птенцов и у
взрослых птиц была примерно одинаковой.
Встречаемость других объектов не превышала
10%. У слетков и взрослых птиц в сентябре в пи-
тании преобладали мидии, пищевые отходы и
ягоды, но при этом у молодых чаек вдвое ниже
была доля рыбных кормов, а у взрослых птиц не
отмечены полихеты. В целом наибольшее разно-
образие пищевого спектра было характерно для
нелетающих птенцов, наименьшее – для взрос-
лых птиц в сентябре. Но необходимо сделать ого-
ворку, что объемы выборок птиц разных групп
были неравными, и это обстоятельство могло по-
влиять на результаты обследования.

ОБСУЖДЕНИЕ
Согласно полученным данным, состав гель-

минтофауны птенцов оказался менее разнообраз-
ным, чем у слетков и у взрослых птиц июньской
выборки, а значения большинства количествен-
ных показателей их заражения были ниже по
сравнению с аналогичными параметрами у птиц
из указанных групп. В общем плане эти результа-
ты соответствуют постулатам экологической па-
разитологии, описывающих закономерности воз-
растной динамики паразитофауны животных
(Догель, 1962; Быховская-Павловская, 1967). Од-
нако отдельные качественные и количественные
особенности инвазии чаек разного возраста тре-
буют более детального рассмотрения.

У птенцов, в отличие от взрослых птиц из
июньской выборки, не обнаружено гельминтов,
циркулирующих в пресноводных биоценозах
(трематод Plagiorchis laricola и Diplostomum indis-
tinctum, цестод P. porosa), а также морских форм,
использующих в качестве промежуточных хозяев
литоральных беспозвоночных – трематод M. simi-
lis (второй промежуточный хозяин – краб Hyas
araneus) и M. arenaria (вторые промежуточные хо-
зяева – усоногие раки Semibalanus balanoides, па-
ратенические – гастроподы р. Nucella) (Успен-
ская, 1963; McCarthy et al., 1999). Отсутствие этих
паразитов и более низкие значения ЭИ и ИО тре-
матодами, метацеркарии которых формируются в
моллюсках (за исключением H. larina), по всей
видимости, объясняются особенностями кормо-
вой стратегии взрослых птиц, добывающих в этот
период пищу и для себя, и для потомства (рис. 2).
Серебристые чайки в течение первых 3–4 недель
после вылупления птенцов вскармливают их в ос-
новном мягкой, калорийной и легко усваиваемой
пищей, состав которой может варьировать в раз-
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ных регионах в зависимости от доступности (Hill-
ström et al., 1994; Nogales et al., 1995; Steenweg et al.,
2011). Более того, появление птенцов служит
своеобразным триггером для начала сбора имен-
но такого корма, даже если в предшествующий
период чайки предпочитали использовать другие
объекты (Spaans, 1971; Pierotti, Annett, 1987). При
этом взрослые птицы зачастую отдельно добыва-

ют пищу для себя и для птенцов в разных кормо-
вых стациях (Nogales et al., 1995). Скорее всего,
именно поэтому для птенцов характерно отсут-
ствие пресноводных паразитов и более низкая за-
раженность гельминтами, у которых роль проме-
жуточных хозяев играют морские животные с
твердыми наружными покровами (крупные мол-
люски и ракообразные) – они используются

Рис. 1. Встречаемость различного числа видов гельминтов в тканях одной особи серебристой чайки (Кольский залив,
2015 г.).
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Таблица 2. Состав и относительная встречаемость кормов (%) в желудках серебристых чаек Кольского залива (2015 г.)

Группа кормов
Группы птиц

Нелетающие 
птенцы, июнь

Взрослые особи, 
июнь

Слетки,
сентябрь

Взрослые особи, 
сентябрь

Рыба 11.43 14.53 10.35 23.53
Полихеты 37.14 34.15 13.79 –
Двустворчатые моллюски 14.29 14.63 31.03 29.40
Гастроподы 5.71 – – 11.77
Ракообразные 2.86 2.44 – –
Иглокожие – – 3.45 –
Птенцы других птиц 5.71 – – –
Мышевидные грызуны – 2.44 – –
Наземные членистоногие 2.86 9.76 3.45 –
Ягоды – – 10.34 11.77
Пищевые отходы 20.00 21.95 27.59 23.53
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лишь в качестве “прикорма”, за исключение мел-
ких мидий. В то же время показатели ЭИ и ИО
птенцов и взрослых птиц из июньской выборки
паразитами, циркуляция которых проходит при
участии морских и проходных рыб (трематодами
C. lingua, цестодами T. erostris, нематодами
P. adunca и, возможно, Stegophorus stellaepolaris) не
имеют значимых различий. Из гельминтов этой
группы в птенцах не обнаружены лишь цестоды
T. cylindraceus и личинки нематод рода Anisakis, но
их находки были единичными и у взрослых птиц.

Сложнее поддается трактовке характер зара-
жения молодых и взрослых чаек в июне цестода-
ми рода Wardium, пути циркуляции которых на
Мурмане достоверно не установлены. Жизнен-
ные циклы видов, обнаруженных в ходе нашего
исследования, в других регионах реализуются
при участии аннелид (Бондаренко, 1997; Greben
et al., 2019). В Кольском заливе в течение июня
морские полихеты (главным образом Alitta virens)
играют важную и примерно одинаковую роль в
питании птиц всех возрастов (табл. 2), но данных

Рис. 2. Группы кормов, используемых взрослыми серебристыми чайками для самостоятельного потребления и для
выкармливания птенцов (Кольский залив, 2015 г.).
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об их зараженности личинками цестод в указан-
ном районе нет.

Самыми труднообъяснимыми выглядят разли-
чия в зараженности птенцов и половозрелых птиц
в июне ленточными червями рода Alcataenia.
Промежуточные хозяева этих гельминтов в Ба-
ренцевом море неизвестны. В северной части Ти-
хого океана цистицеркоиды A. larina были обна-
ружены у планктонных эвфаузиид Thysanoessa in-
ermis (Shimazu, 1975), а в качестве промежуточных
хозяев A. dominicana зарегистрированы литораль-
ные амфиподы Traskorchestia ochotensis, Locus-
togammarus locustoides и Spinulogammarus ochotensis
(Атрашкевич и др., 2005). Если в Баренцевомор-
ском регионе циркуляция указанных цестод про-
исходит по аналогичным схемам, то можно пред-
положить, что при откорме птенцов их родители
интенсивнее используют пелагических ракооб-
разных, а прибрежных чаще потребляют сами.
Косвенным подтверждением этого может слу-
жить более высокое значение ЭИ взрослых птиц
гименолепидидами M. ductilis, у которых роль
промежуточных хозяев играют литоральные гам-
мариды (Burt, Jarecka, 1984). При этом точная
идентификация остатков ракообразных в желуд-
ках птиц часто крайне затруднена из-за их силь-
ного измельчения и высокой скорости перевари-
вания.

У нелетающих птенцов найдено 4 вида гель-
минтов, отсутствующих у взрослых птиц (см. “Ре-
зультаты”). Наличие “детских” видов паразитов –
одна из характерных черт птиц-полифагов, которая
может быть обусловлена особенностями анато-
мии птенцов (в частности, наличием фабрицие-
вой сумки) (Зехнов, 1947; Быховская-Павлов-
ская, 1953; Кириллов, Кириллова, 2013), резкими
различиями в рационе молодых и взрослых птиц
(Барышева, 1939; Соколова, 1959) или же неспо-
собностью организма птенцов эффективно со-
противляться инвазии неспецифичными гель-
минтами ввиду недостаточного развития защит-
ных реакций (Белопольская, 1952; Humphrey et al.,
1978). Поскольку у птенцов чаек в ювенильных
органах гельминтов обнаружено не было, а состав
кормов не имел заметных отличий от такового у
взрослых птиц, то наиболее вероятным представ-
ляется третий вариант трактовки полученных
данных. Трематоды M. pygmaeus и скребни
P. phippsi – обычные и широко распространенные
паразиты обыкновенной гаги (Somateria mollissi-
ma), редко достигающие половозрелого состоя-
ния в других видах птиц (Белопольская, 1952; Га-
лактионов и др., 1997; Куклин, Куклина, 2005).
Специфичными хозяевами цестод A. tetrabothrioi-
des служат различные виды куликов (Юрпалова,
Коновалов, 1969; Спасская, Спасский, 1978;
Пельгунов, 2019; Baer, 1956, 1962). При этом по-
ловозрелые экземпляры этих червей были обна-
ружены у бургомистров (Larus hyperboreus) на

Шпицбергене (Куклин, Куклина, 2005), что мо-
жет служить подтверждением способности пара-
зитов развиваться в неспецифичных хозяевах, ре-
зистентность которых ослаблена. Для нематод
S. crassicauda характерен широкий круг оконча-
тельных хозяев, и их отсутствие у других групп ча-
ек, по-видимому, не связано с возрастными осо-
бенностями инвазии птиц.

Гельминтофауна слетков чаек оказалась наи-
более богатой (табл. 1). Общее разнообразие па-
разитов самостоятельно питающихся молодых
птиц в сентябре во многом идентично таковому у
взрослых особей из июньской выборки, а значи-
мые различия количественных параметров инва-
зии зарегистрированы лишь для 4 видов. Повы-
шение зараженности слетков трематодами H. lar-
ina, очевидно, связано с увеличением в их
рационе относительной доли мидий (табл. 2) –
вторых промежуточных хозяев указанных гель-
минтов (Ишкулов, Куклин, 1998). Более низкие
значения ЭИ молодых птиц в сентябре цестодами
A. dominicana, M. ductilis и W. cirrosa, по всей види-
мости, объясняется недостаточным развитием у
слетков техники добычи подвижных беспозво-
ночных, которые играют роль промежуточных
хозяев этих паразитов (Verbeek, 1977). Кроме то-
го, некоторые объекты становятся менее доступ-
ными – в частности, полихеты, у которых к этому
времени заканчивается сезон размножения, со-
провождающийся их массовым всплытием в
верхние слои воды (Chatelain et al., 2008). В то же
время у слетков зарегистрированы и единичные
случаи заражения “детскими” гельминтами –
A. tetrabothrioides и P. phippsi. Возможно, к сентяб-
рю птицы еще не успевают полностью освобо-
диться от долгоживущих взрослых стадий этих
паразитов.

Небольшой объем выборки по взрослым се-
ребристым чайкам в сентябре (птицы в это время
уже практически не посещают гнездовые терри-
тории) затрудняет корректную трактовку данных
в плане анализа гельминтофауны молодых и по-
ловозрелых особей перед отлетом на зимовку. Од-
нако необходимо отметить высокую ЭИ взрослых
чаек в сентябре трематодами G. deliciosus по срав-
нению и со слетками, и с обеими возрастными
группами птиц в июне. Видимо, это объясняется
тем, что в осенний период чайки не совершают
протяженных перелетов, концентрируясь и до-
бывая корм в основном в узкой прибрежной по-
лосе. Соответственно, возрастает интенсивность
потребления птицами литоральных кормов, в том
числе и двустворчатых моллюсков – промежуточ-
ных хозяев гимнофаллид (Lauckner, 1983).

О том, каким образом на гельминтофауне птиц
сказывается потребление ими пищевых отбросов,
пока можно сделать лишь предварительные вы-
воды. Пищевые отбросы, как правило, не содер-
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жат инвазионных стадий паразитов, которые мо-
гут развиваться в чайках (за исключением некото-
рых отходов первичной обработки свежей рыбы).
Поэтому их использование напрямую не влияет
на разнообразие гельминтофауны птиц, хотя мо-
жет отражаться на значениях количественных по-
казателей инвазии отдельными видами парази-
тов. В то же время при дефиците природных мор-
ских кормов в Кольском заливе доступность
пищевых отходов на окрестных свалках освобож-
дает взрослых чаек от необходимости добывать
пищу для птенцов, например, в пресноводных
биоценозах. Этот нюанс может иметь важное зна-
чение для объяснения отсутствия у них паразитов
с пресноводными жизненными циклами.

Возможно также, что использование пищевых
отбросов влияет на химическую среду и актив-
ность микрофлоры в желудочно-кишечном трак-
те птиц. Согласно результатам ряда наблюдений,
птенцы, в рационе которых высока доля пищевых
отходов, растут медленнее и умирают чаще, чем
те, которых родители выкармливают природны-
ми кормами – возможно, из-за углеводно-белко-
вого дисбаланса (Pierotti, Annett, 1987, 1990, 1991;
Noordhuis, Spaans, 1992). Ослабление организма
птенцов при такой диете может способствовать
успешному развитию в них неспецифичных пара-
зитов. Но для точного ответа на это вопрос нужны
детальные биохимические исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Птенцы серебристых чаек в гнездовых коло-

ниях островов Кольского залива в течение не ме-
нее 50 дней с момента вылупления в плане пита-
ния полностью зависимы от родителей. След-
ствием этого можно считать тот факт, что птенцы
и взрослые чайки имеют 11 общих видов парази-
тов. Однако в составе гельминтофауны взрослых
птиц и нелетающих птенцов имеются и заметные
качественные различия. Для птенцов характерны
практически полное отсутствие паразитов с прес-
новодными жизненными циклами, а также низ-
кая зараженность гельминтами, циркулирующими
в прибрежных морских экосистемах и использу-
ющих в качестве промежуточных хозяев относи-
тельно крупных беспозвоночных с твердыми на-
ружными покровами. В то же время у птенцов
отмечена инвазия некоторыми паразитами, кото-
рые не встречаются у взрослых чаек, но являются
обычными компонентами гельминтофауны дру-
гих птиц (гаг и куликов). Основные причины об-
наруженных различий – раздельный сбор кормов
взрослыми чайками для себя и для птенцов и сла-
бое развитие иммунной системы молодых птиц.
Возможно, что опосредованное влияние на инва-
зию чаек разных возрастных групп оказывает и
использование птицами пищевых отходов. Такая
кормовая стратегия, с одной стороны, исключает

возможность заражения птенцов многими гель-
минтами, с другой – вызывает нарушения в фи-
зиологии молодых птиц и ослабляет их устойчи-
вость к неспецифичным паразитам.

Переход слетков к самостоятельному питанию
приводит к тому, что видовой состав их гельмин-
тофауны становится практически идентичным
таковому у взрослых чаек – 17 общих видов со
взрослыми птицами из июньской выборки и 13 со
взрослыми птицами из сентябрьской выборки.
При этом они не успевают полностью освобо-
диться от инвазии некоторыми “детскими” гель-
минтами. Как следствие, для слетков характерно
наибольшее разнообразие паразитов. У молодых
птиц по сравнению со взрослыми отмечены вы-
сокие значения количественных параметров ин-
вазии гельминтами, использующими в качестве
промежуточных хозяев малоподвижных беспо-
звоночных (мидий), и низкие показатели зараже-
ния паразитами, у которых эту роль играют мо-
бильные организмы (ракообразные). Очевидно,
эффективность сбора слетками разных групп
кормов имеет заметные различия. К тому же к мо-
менту подъема молодых птиц на крыло сезонная
доступность ряда пищевых объектов (в частно-
сти, морских полихет) уменьшается. Высокие
значения ЭИ взрослых птиц в сентябре тремато-
дами G. deliciosus по сравнению со слетками, ско-
рее всего, объясняются более активной и успеш-
ной добычей промежуточных хозяев гельминтов
(двустворчатых моллюсков) в зоне сублиторали.
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AGE DYNAMICS OF THE HELMINTH FAUNA OF THE HERRING GULL 
(LARUS ARGENTATUS) IN THE KOLA BAY, BARENTS SEA

V. V. Kuklin1, *, M. M. Kuklina1

1Murmansk Marine Biological Institute, Russian Academy of Sciences, Murmansk, 183010 Russia
*e-mail: VV_Kuklin@mail.ru

The influence of host age on the helminth fauna of the herring gull (Larus argentatus) captured in breeding
colonies in the Kola Bay, Barents Sea was studied. Birds were grouped into f lightless chicks, f ledglings, and
adults (June and September). 27 helminth species were recorded: 11 trematodes, 10 cestodes, five nematodes,
and one acanthocephalan, with 15 worm species found in сhicks, 22 species in f ledglings, 20 species in adults
during June, and 13 species in adults during September. All three bird groups shared nine species of parasitic
worms. Chicks lacked the parasites circulating in freshwater ecosystems, as well as species whose life cycles
were realized in marine coastal environments with the participation of invertebrates with hard covers as inter-
mediate hosts. The chicks were infested by some nonspecific helminths usually parasitic in other birds, but
did not occur in adult gulls. The greatest diversity of the helminth fauna was observed in the f ledglings that
had switched to independent feeding. Their parasitic fauna included almost all species found in adult birds,
as well as some “chick” worms. The most probable reasons for the differences observed between were the gull
parents collecting food separately from the chicks, low resistance of young birds to invasions by nonspecific
helminths, a varied efficiency of foraging by young and adult birds, and seasonal availability of some food re-
sources. A certain influence on the composition and dynamics of the helminth fauna of gulls differing in age
was also revealed in birds capable of using garbage as food.

Keywords: helminths, herring gull, Kola Bay, nutrition, life cycles
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Приведен список байкальских эндемичных амфипод с кальцеолами – антеннальными сенсорными
органами. Список включает 47 видов и подвидов (13% от общего числа таксонов), относящихся к
6 родам из трех семейств. Наибольшее число таксонов амфипод с кальцеолами зарегистрировано в
семействе Gammaridae. Кальцеолы отмечены у всех амфипод из родов Corophiomorphus и Odontogam-
marus и у трети видов рода Eulimnogammarus. В семействе Micruropodidae только один род Micruropus
имеет представителей с кальцеолами. Кальцеолы имеются у двух видов рода Ceratogammarus (семей-
ство Pallaseidae) и у Polyacanthisca calceolata из монотипического рода, отнесенного к этому семей-
ству условно. Среди кальцеольных амфипод Байкала есть мелководные и глубоководные виды, ги-
ганты и карлики, формы, обитающие на разнообразных биотопах и ведущие разный образ жизни.
Их объединяет то, что все они подвижные гладкие формы, в основном хорошие пловцы. Большин-
ство кальцеольных видов ведут бентический или нектобентический образ жизни, один вид бенто-
пелагический. Зарывающимся формам рода Micruropus свойственны горизонтальные и вертикаль-
ные миграции. У большинства байкальских амфипод кальцеолы имеются только на жгуте антенны 2,
иногда у самцов, иногда у особей обоих полов. Лишь у трех видов кальцеолы присутствуют на обеих
парах антенн у самцов и самок: Micruropus wohlii wohlii и M. wohlii platycercus – обитателей мелково-
дья, а также Polyacanthisca calceolata – ультраглубоководного бентопелагобионта. Это активные ми-
гранты, у которых в толщу воды поднимаются половозрелые самцы и самки. На примере несколь-
ких массовых видов показана связь между наличием кальцеолов на антеннах и образом жизни вида.
Полученные данные подтверждают мнение о том, что кальцеолы играют важную роль при поиске
амфиподами полового партнера и/или спаривании в толще воды.

Ключевые слова: Байкал, амфиподы, экология, сенсорные органы, кальцеолы
DOI: 10.31857/S0044513421020240

Кальцеолы относятся к одним из наиболее
важных антеннальных сенсорных структур амфи-
под и самых сложноорганизованных поверхност-
ных рецепторов водных членистоногих (Lincoln,
1985; Halberg, Scog, 2011; Thiel, 2011). Эти микро-
скопические рецепторы присутствуют на антен-
нах не всех, а только некоторых видов амфипод
(приблизительно у 10% всех известных видов) и
только из подотряда Gammaridea. Они могут при-
сутствовать или отсутствовать у близкородствен-
ных видов, по-видимому, из сходных местооби-
таний и со сходным образом жизни. Некоторые
роды содержат полностью безкальцеольные ви-
ды, другие роды – и виды с кальцеолами, и виды
без этих структур (Lincoln, 1979, 1985; Hurley,
1980; Lincoln, Hurley, 1981). Кальцеольные виды
встречаются в морских, солоноватых и пресных
водоемах, включая подземные, от мелководий до
абиссали, в полярных, умеренных и тропических

регионах. Среди них есть активные пловцы, за-
рывающиеся виды и виды, живущие на водорос-
лях (Lincoln, Hurley, 1981; Lincoln, 1985). Из-за
большого разнообразия в расположении кальцео-
лов на антеннах, сложного внешнего и внутрен-
него строения их иногда принимали не за сенсор-
ные органы (механорецепторы или хеморецепто-
ры), а за несенсорные структуры. Кроме того,
кальцеолы не всегда надежно отличаются от эсте-
тасков (Lincoln, Hurley, 1981).

Кальцеолы могут встречаться на члениках
жгута обеих пар антенн, но обычно только на ан-
тенне 2, иногда у обоих полов, но, как правило,
только у самцов. У некоторых видов амфипод они
есть и на стержне одной или обеих антенн (Hur-
ley, 1980; Lincoln, 1985). В расположении кальцео-
лов на антеннах представителей различных се-
мейств выявлены некоторые тренды. Так, у видов
из семейства Gammaridae кальцеолы могут быть у

УДК 591.185:595.371(282.256.341)
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обоих полов, хотя в большинстве случаев только у
самцов на антенне 2, в семействе Lysianassidae –
в основном у самцов на обеих парах антенн, а у
Eusiridae обычно у обоих полов на обеих антеннах
(Hurley, 1980; Lincoln, Hurley, 1981). По имею-
щимся материалам были выделены девять струк-
турных типов кальцеолов. Гаммаридные кальцео-
лы имеют одну из самых простых структур. Обыч-
но они имеются у самцов, немногочисленны, на
одном членике жгута имеется по одному кальцео-
лу. Как правило, кальцеолы расположены на
нижней стороне жгута антенны 1 и верхней сто-
роне жгута антенны 2, размеры кальцеолов варьи-
руют от 20 до 300 мкм (Lincoln, 1979, 1985).

Классификация кальцеолов и выделение девя-
ти их структурных типов с некоторыми исключе-
ниями совпадает с классификацией гаммаридных
амфипод (Bousfield, 1983; Godfrey et al., 1988).
Считается, что семейства, в которых есть пред-
ставители с кальцеолами, имеют эволюционную
близость (Barnard, 1969; Bousfield, 1978; Lincoln,
1979, 1985). Однако присутствие двух типов каль-
цеолов – мелких гаммареллидных и крупных
понтогенеидных у Gammarellus angulosus (Rathke
1843) – показывает, что морфология кальцеолов
должна использоваться с осторожностью в клас-
сификации высоких таксонов гаммаридных ам-
фипод (Steele, Steele, 1993).

По поводу функций кальцеолов существуют
различные мнения. Иногда их роль у самца свя-
зывают с улавливанием феромонов рецептивной
самки (Dahl et al., 1970) или с определением ре-
продуктивного статуса самки и ее готовности к
предкопулятивному спариванию во время пря-
мого химического контакта (Dunn, 1998). По
мнению Lincoln (1979), для такого важного аспек-
та как репродуктивное поведение кальцеолы
должны были бы присутствовать у всех амфипод,
и для улавливания химических стимулов в водной
среде их структура излишне сложна. Амфиподы
для этого хорошо оснащены морфологически бо-
лее простыми органами (эстетаски, микротрихи,
органы боковой линии), которые типичны для
артропод и в изобилии встречаются на поверхно-
сти тела, антеннах и других придатках тела (Steele,
Steele, 1993; Platvoet et al., 2007).

В большинстве работ высказывается точка
зрения о механорецепторной функции кальцео-
лов. Форма кальцеолов, напоминающая парабо-
лический рефлектор, и их внешняя и внутренняя
структуры, изученные с помощью СЭМ и ТЭМ,
говорят в пользу того, что это сверхчувствитель-
ные микродетекторы вибраций, происходящих в
среде обитания. С помощью кальцеолов амфипо-
ды могут улавливать вибрации, производимые
животными своего или другого вида, движение
хищника или добычи и любые иные волнения в
водной среде (Lincoln, Hurley, 1981; Lincoln, 1985;

Godfrey et al., 1988; Steele, Steele, 1993; Bousfield,
2013). Встречаемость кальцеолов преимуществен-
но у самцов, а не самок, подтверждает их важную
роль в половом поведении самцов, возможно,
они играют роль в близких взаимоотношениях
между самцами или между самками и самцами
(Lincoln, Hurley, 1981; Steele, Steele, 1993). Оче-
видно, кальцеолы играют важную роль в половом
поведении амфипод, спаривающихся в толще во-
ды (Bousfield, 2013).

Исследование сенсорных структур позволяет
лучше понять особенности экологии амфипод, и,
наоборот, для понимания функционального зна-
чения сенсорных органов необходимы знания
биологии, экологии и поведения, которые часто
немногочисленны или вообще отсутствуют. Если
связь между образом жизни и развитием бимо-
дальных органов боковой линии (микротрихи II)
и унимодальных хемосенсорных эстетасков до-
статочно хорошо прослеживается, то между при-
сутствием и расположением кальцеолов и обра-
зом жизни видов она не установлена (Lowry, 1986;
Kaufmann, 1994; Platvoet et al., 2007; Halberg, Scog,
2011).

Цель работы – на основании всех накоплен-
ных к настоящему времени данных составить
список байкальских амфипод с кальцеолами и
попытаться установить связь между наличием
кальцеолов и образом жизни вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

При составлении списка амфипод с кальцео-
лами были использованы сведения из моногра-
фий и статей с таксономическими описаниями
байкальских амфипод, где в описаниях видов
(но не в родовых или видовых ключах) есть ин-
формация о наличии кальцеолов (Dybowsky, 1874;
Совинский, 1915; Дорогостайский, 1930; Базика-
лова, 1937, 1945, 1962; Тахтеев, 1999). Кроме того,
изучена работа Hurley (1980) со списком кальце-
ольных видов амфипод земного шара, включаю-
щим 570 видов, из них, с учетом более поздних
номенклатурных изменений, 41 вид– байкаль-
ский. В списке Hurley (1980) для каждого вида
приведена информация о наличии кальцеолов у
каждого пола на стержнях и жгутах антенн 1 и 2.
Однако в определителях Дыбовского (Dybowsky,
1874), Совинского (1915) и Базикаловой (1945) в
описаниях видов с кальцеолами в большинстве
случаев не уточняется, присутствуют они у обоих
полов или имеются только у самцов. Так как Hur-
ley (1980) не знакомился с коллекциями байкаль-
ских амфипод (во введении перечислены лишь
использованные публикации), в списке приведе-
ны сведения только из указанных выше первоис-
точников.

Для уточнения некоторых вопросов изучены
несколько видов из коллекции амфипод, храня-
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щейся в ЛИН СО РАН (Иркутск) и из собствен-
ных материалов автора. Исследованы Odontogam-
marus korotnewi (Sowinsky 1915) (Южный Байкал,
бух. Песчаная, глубина 100 м, 19.07.1916, сб. В. До-
рогостайский); Eulimnogammarus aheneus aheneus
(Dybowsky 1874) (Южный Байкал, пос. Листвян-
ка, глубина 150 м, 22.12.1995, сб. А. Воронов) и Eu-
limnogammarus murinus (Dybowsky 1874) (Северный
Байкал, бух. Фролиха, глубина 115 м, 21.08.1995,
сб. И. Механикова). Врéменные препараты ан-
тенн были приготовлены в воде под бинокуляр-
ным микроскопом МБС-10 и изучены с помощью
светового микроскопа Ergaval.

Таксономия дана по: Takhteev et al., 2015.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В Байкале зарегистрированы 354 таксона ам-

фипод (276 видов и 78 подвидов) из 41 рода и 7 се-
мейств (Takhteev et al., 2015). Это одна из самых
богатых видами и количественно обильных групп
беспозвоночных Байкала. Амфиподы с кальцео-
лами отмечены в 6 родах, относящихся к 3 семей-
ствам (табл. 1). На данный момент список каль-
цеольных амфипод Байкала включает 47 видов и
подвидов, что составляет 13% от общего числа
таксонов.

Наибольшее число таксонов с кальцеолами от-
мечено в семействе Gammaridae (табл. 1). Каль-
цеолы имеются у всех представителей родов Coro-
phiomorphus и Odontogammarus, причем, у послед-
него только у самцов (табл. 2). Только треть видов
самого обширного рода Eulimnogammarus имеет

кальцеолы, из них 10 относятся к подроду Eury-
biogammarus и по 3 к подродам Eulimnogammarus и
Philolimnogammarus. У пяти видов рода Eulimnoga-
mmarus кальцеолы есть у обоих полов, у одного
вида – только у самцов, для остальных видов
уточнения на этот счет не сделаны (табл. 2).

Один род Micruropus из семейства Micruropodi-
dae имеет представителей с кальцеолами (табл. 1).
В расположении кальцеолов на антеннах отмече-
ны разные варианты. У четырех видов кальцеолы
есть только у самцов на антенне 2, у двух видов –
у обоих полов на антенне 2 и у двух – у обоих по-
лов на обеих парах антенн (табл. 2). Кальцеолы
Micruropus fixsenii (Dybowsky 1874) видел только
Совинский (1915) и только один раз у исследован-
ного им экземпляра.

В семействе Pallaseidae кальцеолы отмечены у
двух видов рода Ceratogammarus. К этому же се-
мейству условно отнесен монотипический род
Polyacanthisca (табл. 1). Кальцеолы у Polyacanthisca
calceolata Bazikalova 1937 есть на жгутах обеих пар
антенн самцов и самок.

Кальцеолы байкальских амфипод гаммарид-
ного типа и у разных видов отличаются числом
поперечных пластинок дистальной части (Lin-
coln, Hurley, 1981). У большинства видов кальцео-
лы имеются только на антенне 2, иногда у самцов,
иногда у обоих полов. Только у двух мелководных
и одного глубоководного вида кальцеолы присут-
ствуют на обеих парах антенн у обоих полов (табл. 2).
У всех байкальских амфипод кальцеолы располо-
жены по одному на члениках жгута и отсутствуют
на стержнях антенн (рис. 1). Размеры кальцеолов

Таблица 1. Список семейств и родов байкальских амфипод (по: Takhteev et al., 2015)

Примечания. В число видов не включены таксоны байкальского происхождения, не живущие в Байкале. Жирным шрифтом
выделены роды, в которых отмечены виды с кальцеолами. В скобках – число видов и подвидов данного рода, после косой
черты – число таксонов с кальцеолами.

Семейство Род

Acanthogammaridae Acanthogammarus (16), Brandtia (16), Burchania (1), Carinurus (11), Cheirogammarus (1), 
Coniurus (3), Garjajewia (6), Hyalellopsis (26), Koshovia (1), Paragarjajewia (2), 
Plesiogammarus (9), Propachygammarus (4)

Carinogammaridae Carinogammarus (3), Echiuropus (19), Gmelinoides (1), Pseudomicruropus (5)
Gammaridae Abyssogammarus (5), Bazikalovia (4), Corophiomorphus (10/10), Eulimnogammarus (56/16), 

Heterogammarus (3), Lobogammarus (1), Macropereiopus (8), Odontogammarus (9/9), 
Ommatogammarus (6)

Macrohectopodidae Macrohectopus (1)
Micruropodidae Baikalogammarus (1), Crypturopus (5), Homocerisca (4), Micruropus (40/9)
Pachyschesidae Pachyschesis (16)
Pallaseidae Ceratogammarus (3/2), Gymnogammarus (1), Hakonboeckia (1), Leptostenus (1), 

Metapallasea (1), Pallasea (15), Parapallasea (6), Poekilogammarus (26)
Incertae sedis
Pallaseidae (?) Polyacanthisca (1/1)
Micruropodidae (?) Profundalia (1)
Gammaridae Eulimnogammarus (?) (2), Heterogammarus (?) (3)
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МЕХАНИКОВА

в использованных работах не приводятся, в неко-
торых случаях отмечено, что кальцеолы крупные
или мелкие. Это субъективное мнение, видимо,
основано на том, что видны кальцеолы в лупу со
слабым увеличением или только под микроско-
пом. Между степенью опушения щетинками жгу-
тов антенн и присутствием или отсутствием каль-
цеолов имеется связь. При просмотре рисунков и
описаний видов из Gammarus pulex-group (Kara-
man, Pinkster, 1977), в которой много видов с
кальцеолами, оказалось, что у многих видов без
кальцеолов по верхнему краю жгута антенны 2
расположены густые щетинки, а у видов с кальце-
олами верхний край несет короткие и редкие ще-
тинки. Более того, у Gammarus minus Say 1818 осо-
би из одной популяции с большим числом щети-
нок на жгуте антенны 2 кальцеолов не имели, а
этот же вид из другой популяции со слабо опу-
шенными антеннами был с кальцеолами (Godfrey
et al., 1988). То, что густые щетинки “мешают”
восприятию кальцеолами сигналов из внешней
среды, также может свидетельствовать в пользу
их механорецепторной функции. К сожалению,
на рисунках байкальских амфипод не часто изоб-
ражены антенны целиком (обычно только стерж-
ни), а в описаниях видов об опушении жгутов ан-
тенн щетинками ничего не сказано.

Различия в описаниях антенн и сведения о
присутствии или отсутствии кальцеолов у одного
и того же вида у разных авторов объясняются тем,
что в их распоряжении были особи разного пола
или разных стадий половой зрелости. Например,
ранее считалось, что кальцеолов нет у O. korotnewi.
Как отмечает Дорогостайский (1930), первоопи-
сание O. korotnewi очевидно было составлено по
самке, т.к. имеются различия в описании этого
вида в его материалах и материалах Совинского
(1915). Присутствие кальцеолов не постоянно у
Micruropus talitroides talitroides (Dybowsky 1874), ве-
роятно, речь идет о размерно-возрастных разли-
чиях (Базикалова, 1945). По этой же причине
кальцеолы не найдены у мелкого самца Odonto-
gammarus margaritaceus (Dybowsky 1874) (Тахте-
ев, 1999).

В 35 родах таксоны с кальцеолами не отмечены
(табл. 1). Кальцеолы отсутствуют у единственного
в Байкале пелагического вида амфипод – Macro-
hectopus branickii (Dybowsky 1874), облигатных не-
крофагов рода Ommatogammarus, паразитов рода
Pachyschesis, питающихся яйцами крупных амфи-
под-хозяев, у амфипод с разнообразным кутику-
лярным вооружением тела в виде зубцов, килей,
вздутий, бугорков (большинство родов обширно-
го семейства Acanthogammaridae, некоторые ро-
ды семейства Pallaseidae). Вооруженные формы с
толстым и прочным экзоскелетом в основном ве-
дут бентосный образ жизни, некоторые из них
поднимаются в толщу воды, но редко и, видимо,
не для поиска полового партнера или спарива-
ния. Среди гладких форм у подавляющего боль-

шинства видов кальцеолы также не отмечены (се-
мейство Gammaridae) (табл. 1).

Экология и поведение большинства байкаль-
ских видов амфипод слабо изучены или совсем не
изучены. Краткие сведения об экологии и рас-
пространении кальцеольных таксонов приведе-
ны в табл. 2.

Представители трех кальцеольных родов се-
мейства Gammaridae – типичные бокоплавы с
гладким стройным латерально суженным телом,
удлиненными антеннами и развитыми уропода-
ми 3. В основном это амфиподы средних (10–15 мм)
и крупных (20–30 мм и более) размеров, все они
хорошие пловцы. У видов-гигантов (длина до 50–
80 мм) – Corophiomorphus calceolatus (Sowinsky
1915) и C. kietlinskii (Dybowsky 1874), кальцеолы на
члениках жгутах длинных антенн 2 расположены
очень близко друг к другу (рис. 1a, 1b). Среди ам-
фипод рода Corophiomorphus есть эврибатные и
глубоководные виды (табл. 2). Глубоководные
Corophiomorphus, как и ряд видов подрода Eury-
biogammarus рода Eulimnogammarus обитают на
скальных выходах, моренных и пролювиальных
отложениях подводных склонов озера. Об их
образе жизни почти ничего не известно (Тахтеев,
2000).

Большинство видов рода Odontogammarus
встречаются в основном на глубинах 30–200 м,
два таксона – Odontogammarus bekmanae Tachteew
1999 и O. calcaratus caeculus (Tachteew 1999) –
на глубинах более 400 м (табл. 2). Их образ жизни
практически не изучен, известно, что некоторые
виды рода иногда приходят в ловушки с приман-
кой (Тахтеев, 1999). Однако следует отметить, что
в ловушки попадают многие виды амфипод-по-
лифагов (Механикова, 2019). Род Odontogammarus
стоит ближе всего к подроду Eurybiogammarus ро-
да Eulimnogammarus (Тахтеев, 1999).

Представители подродов Eulimnogammarus и
Philolimnogammarus рода Eulimnogammarus пре-
имущественно мелководные, подрода Eury-
biogammarus – и мелководные и глубоководные
(табл. 2). Мелководные Eulimnogammarus и Philo-
limnogammarus днем, как правило, прячутся под
камнями, а ночью поднимаются в толщу воды.
Это подвижные рачки, которым свойственны ми-
грации вглубь от берега и обратно в зависимости
от изменения условий среды в разные сезоны года
(Вейнберг, Камалтынов, 1998; Тахтеев, 2000).

Виды рода Micruropus (семейство Micruropodi-
dae) – типичные обитатели мелководья (глубина
до 20–30 м), хотя некоторые встречаются на бóль-
ших глубинах (табл. 2). В основном это мелкие
(до 10 мм) и карликовые (3–4 мм) виды с корот-
кими антеннами, несущими немногочисленные
кальцеолы (рис. 1c, 1d). Почти все микруропусы
могут зарываться в грунт, многие являются ак-
тивными мигрантами. Плотность поселения не-
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которых видов рода очень высокая. В Малом Мо-
ре – “царстве” микруропусов, среди видов с каль-
цеолами густые скопления (свыше 10 тыс. экз./м2)

образуют Micruropus wohlii wohlii (Dybowsky 1874) и
M. possolskii (Dybowsky 1874), менее плотные (бо-
лее 1 тыс. экз./м2) M. talitroides talitroides, M. vortex

Рис. 1. Расположение кальцеолов на жгуте антенны 2: a – Corophiomorphus kietlinskii (кальцеолы на всех члениках жгута
кроме первого и последних), b – Corophiomorphus calceolatus (проксимальный и дистальный фрагменты жгута с тесно
расположенными кальцеолами, 7 дистальных члеников без кальцеолов), c – Micruropus vortex vortex (кальцеолы на чле-
никах средней части жгута), d – Micruropus macroconus calceolaris (крупные кальцеолы на двух проксимальных члениках
жгута). a–c – по: Совинский, 1915, d – по: Базикалова, 1962.

a d

c

b
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vortex (Dybowsky 1874), Micruropus laeviusculus lae-
viusculus (Sowinsky 1915), Micruropus macroconus
calceolaris Bazikalova 1945 (Бекман, 1959).

Представители рода Ceratogammarus (семей-
ство Pallaseidae) – крупные (30–50 мм) малопо-
движные рачки, легко узнаваемые в видеоматери-
алах по толстому сплюснутому телу и мощным
гнатоподам. В покое они на боку лежат на грунте,
также на боку медленно передвигаются – как
одиночные, так и спаривающиеся особи (Базика-
лова, 1945; Тахтеев, Механикова, 1996; Mekhan-
ikova, Sitnikova, 2014). Видимо в толщу воды виды
рода Ceratogammarus поднимаются неохотно, по
крайней мере, в придонной зоне отмечены не бы-
ли. Ультраглубоководный вид P. calceolata ведет
попеременно эпибентический и бентопелагиче-
ский образ жизни (Механикова, 2019).

Многим видам амфипод, как с кальцеолами,
так и без них, свойственны горизонтальные и
вертикальные миграции, обусловленные различ-
ными причинами. В литоральной зоне суточные
вертикальные миграции совершают несколько
десятков видов бентосных амфипод разных жиз-
ненных форм, у подавляющего большинства ви-
дов они не связаны с репродуктивным поведени-
ем, так как в толщу воды поднимаются молодь и
неполовозрелые особи. Проведенные ранее ис-
следования также показали, что вертикальные
миграции бентосных видов не связаны с поиском
пищи и питанием в толще воды. Было установле-
но, что основным фактором суточных вертикаль-
ных миграций литоральных амфипод является
температурный – набор необходимой для разви-
тия суммы тепла в приповерхностных более про-
гретых слоях воды (Механикова, Тахтеев, 2001;
Тахтеев и др., 2019). Однако имеющиеся данные
по нескольким массовым видам амфипод с каль-
цеолами позволяют считать, что миграции в тол-
щу воды у них имеют репродуктивную природу.

К поверхности воды часто поднимаются виды
рода Micruropus – ночью на свет, но иногда и
днем. Наиболее часто в ночных ловах встречались
M. wohlii wohlii, M. wohlii platycercus (Dybowsky
1874), M. vortex vortex, ряд других. В толщу воды у
них мигрировали в основном половозрелые сам-
цы и самки, а не молодь, как у большинства ам-
фипод ночного миграционного комплекса. Оба
подвида M. wohlii нередко образуют очень плот-
ные ночные скопления и даже отмечались в пела-
гиали далеко от берега. У M. talitroides talitroides
мигрируют самцы, самки и молодь (Базикалова,
1962; Bessolitsyna et al., 2000; Механикова, Тахте-
ев, 2001; Тахтеев и др., 2019). Обитатель камени-
стых грунтов литорали – M. vortex vortex встречал-
ся в составе ночного миграционного комплекса и
летом, и зимой до наступления ледостава, причем
зимой он дольше других амфипод оставался в
толще воды (Механикова, Тахтеев, 2001). Скоп-
ления M. vortex vortex были также обнаружены в
подледный период на нижней поверхности льда;
в пробах преобладали яйценосные самки и взрос-

лые самцы, встречено много спаривающихся осо-
бей (Бондаренко и др., 2009).

Не только мелководные, но и глубоководные
виды могут подниматься высоко над дном и обра-
зовывать скопления. Образ жизни и структуру
популяции одного из глубоководных видов –
P. calceolata удалось изучить благодаря погруже-
ниям на ГОА “Мир-2” в р-не холодного метано-
вого сипа Санкт-Петербург (Средний Байкал).
И в придонной зоне, и на дне, были обнаружены
огромные скопления половозрелых особей поли-
акантиски, в основном яйценосные самки, при-
чем доля самцов по отношению к самкам оказа-
лась выше в придонной зоне, чем на дне, а на ви-
деозаписях иногда были видны спаривающиеся
амфиподы с компактным телом и короткими ан-
теннами (Механикова, 2019). Приведенные выше
данные свидетельствуют в пользу того, что каль-
цеолы являются важными механосенсорными
органами у амфипод, поднимающихся в толщу
воды для поиска полового партнера и/или спари-
вания.

Сведения о кальцеолах можно использовать в
определении времени наступления половозрело-
сти и готовности амфипод к размножению. Каль-
цеолы могут присутствовать или отсутствовать у
одного и того же вида в различных популяциях из
разных районов или в одной и той же популяции
в определенные периоды года (Karaman, Pinkster,
1977; Croker, Gable, 1977; Lincoln, 1985; Godfrey
et al., 1988). Это связано с разным временем на-
ступления половозрелости и, соответственно,
временем появления кальцеолов. В отличие от
органов боковой линии и эстетасков, которые в
зачаточном состоянии уже имеются у рачков еще
не вышедших из марсупиума самки (Базикалова,
1951; Механикова и др., 1995), кальцеолы появля-
ются у амфипод, прошедших через несколько ли-
нек к моменту наступления половой зрелости
(Eustace et al., 2013). В некоторых группах амфи-
под (род Anonyx, надсемейство Lysianassoidea) у
половозрелых самцов, поднимающихся в толщу
воды для поиска самки (pelagic searchers), кроме
появления кальцеолов происходят другие изме-
нения в морфологии – удлинение антенн, увели-
чение размера глаз, появление большого количе-
ства щетинок на уроподах 3 (Steele, 1995).

Приведенный список амфипод с кальцеолами
из оз. Байкал нельзя считать исчерпывающим.
Описания, особенно редких и малочисленных
видов, могли быть составлены по самке или непо-
ловозрелым особям. Кроме того, после долгого
хранения амфипод в спирте кальцеолы, как и эс-
тетаски, можно не заметить, особенно, если они
очень мелкие. Подробные исследования кальце-
ольных видов амфипод из разных популяций в
разные периоды жизненного цикла, изучение по-
лового диморфизма и поведения в естественной
среде обитания позволили бы определить типы
репродуктивных стратегий и могли быть полезны
в экологических исследованиях.
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CALCEOLI, THE ANTENNAL SENSORY ORGANS OF AMPHIPODS 
(CRUSTACEA, AMPHIPODA, GAMMARIDEA) FROM LAKE BAIKAL

I. V. Mekhanikova*
Limnological Institute, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Irkutsk, 664033 Russia

*e-mail: irinam@lin.irk.ru

The amphipods endemic to Lake Baikal and known to have calceoli, the antennal sensory organs, are listed.
The list includes 47 species or subspecies (13% of the total) belonging to six genera in three families. Most of
the calceoliferous amphipods are members of the family Gammaridae. All species of the genera Corophiomor-
phus and Odontogammarus, as well as one-third of the species of the genus Eulimnogammarus, show calceoli.
Only the genus Micruropus, family Micruropodidae, contains the calceoliferous members. Two species of the
genus Ceratogammarus, family Pallaseidae, and Polyacanthisca calceolata that represents a monotypic genus
that formally belongs to this family, are calceoliferous. Among the Baikal calceoliferous amphipods, there are
shallow-water and deep-water species, giants and dwarfs, those that live in various inhabits and differ in life-
style. A smooth body and high mobility are their common features. Most of the calceoliferous species are ben-
thic or nectobenthic organisms; one species is benthopelagic. Burrowing forms of the genus Micruropus are
characterized by horizontal and vertical migrations. Most of the Baikal amphipods have the calceoli only on
the f lagellum of the second antenna, sometimes in males only, sometimes in both sexes. Only three species
have calceoli on both pairs of antennae in both sexes: the shallow-water Micruropus wohlii wohlii and M. wohlii
platycercus, and the ultra-deepwater benthopelagic species Polyacanthisca calceolata. They are active mi-
grants whose mature males and females move up the water column. Some abundant species taken as exam-
ples, the presence of calceoli on antennae and the life style of the organism can be seen to correlate. The data
obtained confirm that calceoli play important roles in mate search and/or mating in the water column.

Keywords: Lake Baikal, amphipods, ecology, sensory structure, calceoli
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Выявлено, что при увеличении плотности сига (Coregonus lavaretus L.) в высокогорном оз. Севан из
состава зоопланктона исчез крупный вид отряда Cladocera – Daphnia (Ctenodaphnia) magna Straus.
Это вызвало повышение количественных характеристик гетеротрофных нанофлагеллят, в результа-
те чего сократились численность и биомасса бактериопланктона. Одновременно отмечен ряд се-
зонных особенностей трансформации планктона. В частности, в июле наблюдалось увеличение
численности и биомассы планктонных беспозвоночных, в том числе за счет представителей Cladoc-
era – D. longispina O.F. Müller и Diaphanosoma lacustris Kořínek. Основная причина этого – изменения
распределения сигов, спровоцированные увеличением их численности, обеднением кормовой базы
при исчезновении крупной D. magna и высокой температурой воды. Это способствовало формиро-
ванию максимальной плотности рыб на бóльших, чем обычно, глубинах, где оптимально сочета-
лись температурные и трофические условия. Сглаживание заметного влияния рыб на зоопланктон
могло быть связано и с повышением трофности озера, при котором выедание компенсируется более
высокой плодовитостью беспозвоночных. Об увеличении трофности свидетельствует повышение
биомассы фитопланктона, которое определяется возросшим количеством регенерируемого Cladoc-
era фосфора на фоне высокой температуры воды. Это не только компенсировало выедание водорос-
лей и цианобактерий, но и способствовало повышению их биомассы. В октябре пресс рыб на бес-
позвоночных в толще воды усилился в связи с увеличением их плотности и особенностями верти-
кального распределения из-за дефицита кислорода в придонных слоях. В этих условиях повысились
число видов и доля Rotifera в общей численности и биомассе зоопланктона, сократились его чис-
ленность и биомасса за счет ракообразных-фильтраторов Diaphanosoma lacustris и Daphnia longispina.
Однако снижение их количества не привело к изменениям биомассы и структуры фитопланктона,
что связано с уменьшением поступления фосфора, экскретируемого Cladocera. Таким образом, ре-
акция зоопланктона и контролируемых им групп организмов на увеличение плотности рыбного на-
селения зависит от вертикального распределения планктофагов, определяемого температурой во-
ды, концентрацией кислорода и количественными характеристиками кормовых объектов.

Ключевые слова: высокогорное озеро Севан (Армения), количественные характеристики, структура,
зоо-, фито-, бактериопланктон, гетеротрофные нанофлагелляты, плотность рыб, температура воды,
концентрация кислорода
DOI: 10.31857/S0044513420120053

Озеро Севан – высокогорный (~1900 м над
ур. м.) и самый крупный (площадь ~1262 км2) во-
доем Кавказа, расположенный между 40°18′38.16″ N,
45°20′57.12″ E. В 1978 г. озеру присужден статус
Национального парка в рамках “Рамсарской кон-

венции”. Экологическое состояние озера с 2002 г.
определяется плановым повышением уровня во-
ды, а также колебаниями плотности рыбного на-
селения, основу которого составляют сиг (Corego-
nus lavaretus L.) и карась (Carassius auratus gibelio

УДК 574.583(285.2):591+597–19
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(Bloch)) (Озеро Севан …, 2016). Эти факторы спо-
собствовали трансформации зоопланктона, ко-
торый играет ведущую роль в формировании
структуры планктонного сообщества водоема.
Особое значение имеют Cladocera, которые в Се-
ване представлены нативным видом Daphnia
longispina O.F. Müller, а также двумя видами-все-
ленцами – Diaphаnosoma lacustris Kořínek (с 2005 г.)
и Daphnia (Ctenodaphnia) magna Straus (с 2011 г.)
(Krylov et al., 2016, 2016a, 2018). Максимальных
количественных характеристик ветвистоусые ра-
кообразные достигли за счет D. magna в период
значительного сокращения количества сигов в
2011 и 2012 гг. (Озеро Севан …, 2016). Однако с
2013 г. началось постепенное увеличение плотно-
сти рыб, что в разряд актуальных ставит задачу
исследований изменений беспозвоночных и дру-
гих элементов планктона озера. Результаты изу-
чения планктона оз. Севан при разной плотности
рыб на фоне изменений ряда абиотических фак-
торов среды могут стать основой для прогнозов
состояния биологических сообществ водоемов в
условиях колебаний количественных характери-
стик высшего трофического звена.

Цель работы – описание изменений видового
состава, количественных показателей и структу-
ры планктонных организмов пелагиали оз. Севан
в летний и осенний сезоны при разной плотно-
сти рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Первичный материал собран на 15–20 станци-
ях пелагиали (>15 м) Большого (БС) и Малого Се-
вана (МС) в июле и октябре 2013 и 2018 гг. Зоо-
планктон собирали сетью Джеди с ячеей 64 мкм,
протягивая ее от дна до поверхности, а также ба-
тометром Молчанова (объем 4 л) через каждые 1–
5 м. Пробы фиксировали 4%-ным формалином,
камеральную обработку проводили по стандарт-
ной методике (Методика …, 1975), биомассу рас-
считывали с учетом размеров организмов (Ба-
лушкина, Винберг, 1979). Экскрецию мине-
рального фосфора Cladocera определяли по
уравнениям зависимости от массы тела животных
и температуры воды (Жукова, 1989). Интеграль-
ные сборы фитопланктона, бактериопланктона и
гетеротрофных нанофлагеллят осуществляли ба-
тометром Молчанова от поверхности до дна через
каждые 1–5 м. Консервирование и камеральную
обработку проб фитопланктона проводили по
стандартной методике (Методика …, 1975). Для
получения проб бактериопланктона и гетеро-
трофных нанофлагеллят воду сразу после отбора
фиксировали 40%-ным формальдегидом до ко-
нечной концентрации 2% и хранили в темноте
при 4°С. Методом эпифлуоресцентной микро-
скопии (микроскоп Olympus BX51 (Япония))
определяли численность и размеры микроорга-
низмов. Бактерий окрашивали флуорохромом

ДАФИ (Porter, Feig, 1980), гетеротрофных нано-
флагеллят – примулином (Caron, 1983). Сырую
биомассу микроорганизмов вычисляли путем
умножения их численности на средний объем
клеток. Пространственное распределение рыбно-
го населения озера оценивали гидроакустиче-
ским методом (Simmonds, MacLennan, 2005; Park-
er-Stetter et al., 2009) эхолотом SIMRAD EK80 с
двухчастотной антенной ES38-18/200-18C (рас-
щепленный луч на частоте 38 кГц и одиночный
луч на частоте 200 кГц, ширина диаграммы на-
правленности 18° для обеих частот). Съемку про-
водили по заранее запланированным разрезам с
НИС “Гидролог” на скорости 3 м/с, заглубление
антенны составляло 1 м от поверхности воды.
Распределение рыб анализировали методом эхо-
счета в диапазоне глубин от 2.5 м до дна. Отлавли-
вали рыб фрагментарными сетями (Prchalová et al.,
2009), изготовленными из шести панелей моно-
филаментной нейлоновой дели длиной 6 м и вы-
сотой 10 м. Панели имеют различный размер ячеи
и соединены в следующем порядке: 35, 20, 40, 25,
45, 30 мм. Лов рыбы проводили в непосредствен-
ной близости свала глубин (удаление от берега
1.5 км, глубина озера в месте лова 28 м). Сети ста-
вили на двух горизонтах: в диапазонах глубин 0–
10 и 10–20 м. У выловленных сигов извлекали пи-
щеварительный тракт и фиксировали 96% этано-
лом. Состав содержимого пищеварительных
трактов определяли в лаборатории под бинокуля-
ром. Прозрачность воды измеряли диском Секки,
температуру воды и концентрацию кислорода на
глубинах от 0 до 30 м с дискретностью 1–5 м –
“YSI ProPlus”, температуру воды в слое более 30 м –
термометром.

Статистическую обработку данных, после
проверки нормальности распределения по крите-
рию Колмогорова-Смирнова, проводили с помо-
щью однофакторного дисперсионного анализа
(p < 0.05, ANOVA), множественные сравнения
групповых средних – критерия наименьшей зна-
чимой разности (LSD-test), для определения кор-
реляционных связей использован коэффициент
Пирсона (p < 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Июль. В 2018 г. снизилась прозрачность воды,

а ее температура оказалась выше, чем в 2013 г.:
в МС до глубины 30 м – на 1.1–2.0°С, в БС –
на 1.2–3.3°С (табл. 1, рис. 1а, 1б). Измерения со-
держания растворенного в воде кислорода, про-
веденные лишь в БС, показали, что его концен-
трация во всем столбе воды была больше 4 мг/л
(рис. 1в).

В 2018 г. относительно данных 2013 г. возросли
биомасса фитопланктона, численность и биомас-
са гетеротрофных нанофлагеллят, снижались
численность и биомасса бактериопланктона
(табл. 1). В 2013 г. основу биомассы фитопланкто-
на составляли Chlorophyta (58.4% в МС и 51.5%
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Таблица 1. Средние (m ± SD) температура и прозрачность воды, численность (N) и биомасса (В) фито- (ФП),
бактериопланктона (БП) и гетеротрофных нанофлагеллят (ГНФ) Малого (МС) и Большого (БС) Севана в июле
и октябре 2013 и 2018 гг.

Примечания. Здесь и в табл. 2, 3: * – достоверные различия по LSD-test (p < 0.05). 
Лучше здесь и в других таблицах МС БС – полностью.

Показатель

Июль Октябрь

МС БС МС БС

2013а 2018b 2013с 2018d 2013e 2018f 2013g 2018h

Температура воды, °С
19.4 ± 
± 0.2*b

21.4 ±
± 0.2*d

19.5 ± 
± 0.1*d

22.1 ± 
± 0.3

13.6 ± 
± 0.1*f, g

15.7 ± 
± 0.6

14.7 ± 
± 0.2*h

16.5 ± 
± 0.2

Прозрачность воды, м
11.8 ± 
± 0.7*b

2.1 ± 
± 0.8

10.5 ± 
± 0.6*d

2.3 ± 
± 0.6

11.2 ± 
± 0.1*f

8.6 ± 
± 0.3

8.6 ± 
± 0.4

8.0 ± 
± 0.3

ФП В, г/м3 0.49 ± 
± 0.12*b

2.38 ± 
± 0.59

0.33 ± 
± 0.15*d

2.23 ± 
± 0.26

0.87 ± 
± 0.1

0.92 ± 
± 0.2

1.05 ± 
± 0.3

1.12 ± 
± 0.3

БП
N, 103 кл./мл

8999.8 ±
± 1563.8*b

4669.1 ± 
± 1564.8

11118.7 ± 
± 1608.7*d

4138.7 ± 
± 501.8

10203.1 ± 
± 2545.7*f

2901.9 ± 
± 412.1

13326.4 ± 
± 678.0*h

3584.6 ± 
± 247.3

В, мг/м3 546.7 ± 
± 55.6*b

235.6 ± 
± 29.59

505.8 ± 
± 65.8*d

258.0 ± 
± 39.4

797.7 ± 
± 120.4*f

284.1 ± 
± 28.6

1168.6 ± 
± 313.6*h

277.7 ± 
± 22.2

ГНФ
N, кл./мл

88.6 ±
± 29.5*b

724.6 ± 
± 170.4

64.7 ± 
± 30.4*d

692.6 ± 
± 152.6

193.5 ± 
± 112.9*f

567.6 ± 
± 40.3

271.9 ± 
± 55.7*h

585.7 ± 
± 93.5

B, мг/м3 6.9 ± 
± 2.2*b

42.3 ± 
± 14.6

5.2 ± 
± 2.5*d

32.7 ± 
± 10.9

8.8 ± 
± 5.1*f,g

27.7 ± 
± 5.9

25.6 ± 
± 5.1*h

29.0 ± 
± 6.6

Рис. 1. Вертикальное распределение температуры в Малом (а) и Большом (б) Севане и растворенного в воде кислорода
(в): I – июль 2013 г., II – июль 2018 г., III – октябрь 2013 г., IV – октябрь 2018 г.
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в БС), в 2018 г. – Cyanophyta (52.9 и 50.8%), сокра-
тилась доля Bacillariophyta (с 15.3 до 0.5% и с 12.4
до 0.7%). В бактериопланктоне по численности
преобладали одиночные клетки < 2 мкм: в МС в
2013 г. – 97.7%, в БС – 97.6%, в 2018 г. – соответ-
ственно 98.3 и 96.9%. Основа биомассы также
представлена клетками < 2 мкм, однако в 2013 г. в
МС их доля была 92.9%, в БС – 93.0%, а в 2018 г.

она снизилась до соответственно 82.6 и 75.5% за
счет увеличения доли клеток > 2 мкм.

В 2013 и 2018 гг. в зоопланктоне БС была выше
численность Rotifera, в 2013 г. – меньше Cladocera
(табл. 2). Основу численности в 2013 г. составляли
Copepoda, в 2018 г. ярко выраженного преоблада-
ния той или иной группы беспозвоночных не на-
блюдалось. Доминировали по численности в
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2013 г. Hexarthra mira (Hudson), науплиусы и ко-
пеподиты Calanoida и Cyclopoida, Cyclops strenuus
(Fischer), Daphnia longispina, в 2018 г. – Euchlanis
dilatata Ehrenberg, Daphnia longispina, Diaphanoso-
ma lacustris и науплиусы Calanoida, в МС также
копеподиты Calanoida, в БС – Keratella quadrata
(Müller) и Filinia terminalis (Plate). В 2018 г. по
сравнению с 2013 г. увеличился индекс Шеннона,
рассчитанный по численности, а также возросла
общая численность зоопланктона за счет Rotifera
и Cladocera.

Основу биомассы зоопланктона составляли
Cladocera (табл. 2). В 2013 г. по биомассе домини-
ровали Daphnia magna и D. longispina, в 2018 г. –
D. longispina, только в МС – также Diaphanosoma
lacustris, Cyclops strenuus и Acanthodiaptomus denti-
cornis (Wierzejski), в БС – Cyclops abyssorum. В 2018 г.
относительно данных 2013 г. возросла биомасса
Rotifera и Copepoda, а также доля Cladocera в об-
щей биомассе зоопланктона (табл. 2). Кроме это-
го, в 2018 г. из состава сообщества исчезла Daphnia
magna, но увеличилась численность и биомасса
D. longispina, Diaphanosoma lacustris и количество
экскретируемого ими фосфора (табл. 3).

В двух участках озера различалась плотность
распределения рыб: наибольшая величина отмече-
на в БС – 40.6 (2013 г.) и 428.0 (2018 г.) экз./млн м3,
в то время как в МС она была соответственно 7.7
и 84.2 экз./млн м3. В 2013 г. подавляющая часть
рыбного населения (56.1% в МС и 64.0% в БС)
концентрировалась в слое воды 10–15 м (рис. 2а,
2в). При этом в МС максимальные плотности рыб
(35.7%) отмечены на глубине 14–15 м (температу-
ра воды 18.3°С), в БС отмечены на глубине 10–
11 м (25.6, температура воды 18.7°С) (рис. 1а; 2а,
2в). В 2018 г. рыбное население было сосредоточе-
но в более глубоких слоях воды: в МС – от 15 до
21 м (85.3%), в БС отмечены на глубинах 6–21 м
(88.6%) (рис. 2а, 2в). Максимальные значения
плотности рыб в МС отмечались на горизонте
18–19 м (32.8%, температура воды 17.7°С), в БС
отмечены на глубине 18–19 м (19.3%, температура
воды 7.6–9.0°С) (рис. 1б; 2а, 2в). Концентрацию
рыб в 2018 г. на этих глубинах подтверждает и ана-
лиз их горизонтального распределения: наиболь-
шие скопления и в МС, и в БС наблюдались на
свале в районе 20 м (рис. 3б, 3г).

В 2013 г. основа питания у 100% сигов пред-
ставлена Daphnia magna – до 95% от общего соста-
ва организмов, обнаруженных в желудочно-ки-
шечном тракте, среди которых также были ци-
анобактерии и нитчатые диатомовые водоросли
рода Melosira, у ряда особей встречались Cyclops
abyssorum, единичные имаго хирономид (Ortho-
cladiinae). В 2018 г. лишь 42% особей сигов пита-
лось исключительно планктонными организма-
ми, 37% – бентосными, а у 21% особей в желудоч-
но-кишечном тракте отмечались обе группы
животных. Планктонные организмы в пищевом
комке сигов в 2018 г. были представлены Cyclops sp.

и Daphnia sp., донные организмы – личинками
хирономид, стрекоз и поденок, моллюсками рода
Pisidium, но в основном – амфиподами (предста-
вители семейства Gammaridae). Амфиподы к
2018 г. в МС отмечались до глубины 50 м, где их
численность составляла 120 экз./м2, на глубине
30 м она была выше – до 560 экз./м2, а в БС на
глубине 25 м плотность достигала 60 экз./м2.
В 2013 г. представители семейства Gammaridae
были представлены лишь до глубины 15 м, где их
средняя численность составляла 60 экз./м2.

Октябрь. В 2018 г. температура была выше, чем
в 2013 г.: в МС в столбе воды 0–30 м – на 0.5–
2.3°С, в БС от поверхности до дна – на 0.5–3.6°С
(табл. 1, рис. 1а, 1б). Кроме того, в 2018 г. обнару-
жено снижение прозрачности воды и дефицит
растворенного в воде кислорода в слое ниже 20 м
(рис. 1в).

В оба года исследований различий биомассы
фитопланктона между МС и БС не обнаружено,
отсутствовали они и между 2013 и 2018 гг. (табл. 1).
Основу биомассы фитопланктона составляли ди-
атомовые водоросли (от 75.2 до 86.7%). Между
двумя участками озера также отсутствовали раз-
личия количественных характеристик бактерий
(табл. 1), однако в 2018 г. в обоих участках водоема
обнаружено значительное сокращение их чис-
ленности и биомассы относительно данных 2013 г.
Кроме того, в 2018 г. численность и биомасса ге-
теротрофных нанофлагеллят были больше, чем в
2013 г.

Различий удельного числа видов зоопланкте-
ров между участками водоема не выявлено (табл. 2).
В 2018 г. по сравнению с 2013 г. в обеих частях озе-
ра возросло число видов Rotifera, уменьшилось –
Copepoda, а в БС – также Cladocera.

В 2013 г. численность зоопланктона в МС и БС
не различалась, а в 2018 г. в БС были меньше
плотность Copepoda и их доля в общей численно-
сти (табл. 2). Основу численности в 2013 г. состав-
ляли Copepoda, в 2018 г. – Cladocera. В 2013 г. по
численности доминировали науплиусы Copepo-
da, копеподиты Calanoida, Acanthodiaptomus denti-
cornis, Diaphаnosoma lacustris, Daphnia magna, в
2018 г. – Euchlanis dilatata, Daphnia longispina, Di-
aphanosoma lacustris и науплиусы Calanoida, в МС –
также копеподиты Calanoida, в БС – Keratella
quadrata, Filinia terminalis и Cyclops abyssorum.
В 2018 г. относительно данных 2013 г. в обеих ча-
стях озера в общей численности зоопланктона
возросла доля Rotifera, снизились численность
общая, численность Copepoda и Cladocera, доля
веслоногих ракообразных в общей численности,
повысилась величина индекса Шеннона (табл. 2).

Биомасса зоопланктона в двух частях озера не
различалась, лишь биомасса Copepoda в 2018 г.
была больше в МС (табл. 2). В 2013 г. в обоих
участках озера по биомассе доминировали Daph-
nia magna, Diaphаnosoma lacustris и Acanthodiapto-
mus denticornis, в 2018 г. – Daphnia longispina, в МС –
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КРЫЛОВ и др.

Таблица 3. Средние (m ± SD) численность (N, тыс. экз./м3), биомасса (В, г/м3) и скорость экскреции минераль-
ного фосфора (Р, гP/(м3 сут)) Daphnia longispina (I), Diaphanosoma lacustris (II) и Daphnia magna (III) в пелагиали
Малого (МС) и Большого (БС) Севана в июле и октябре 2013 и 2018 гг.

П
ок

аз
ат

ел
ь

Вид

Июль Октябрь

МС БС МС БС

2013а 2018b 2013c 2018d 2013e 2018f 2013g 2018h

N

I
13.6 ± 
± 5.1*b

31.4 ± 
± 12.3

6.8 ± 
± 2.5*d

58.5 ± 
± 16.5

0.2 ± 
± 0.1

0.3 ±
± 0.1*h 0 0.005 ± 

± 0.004

II
2.0 ± 

± 0.9*b
24.1 ± 
± 11.5

1.9 ±
± 0.4*d

13.4 ± 
± 8.1

42.3 ±
± 13.3*f

15.2 ± 
± 4.1

34.6 ± 
± 6.5*h

11.4 ± 
± 2.7

III 1.8 ± 
± 0.9 0 1.1 ± 

± 0.2 0 3.1 ± 
± 1.4 0 6.9 ±

± 3.5 0

B

I 3.9 ± 
± 1.2

7.9 ± 
± 3.1

3.0 ± 
± 0.9*d

12.0 ± 
± 4.9

0.067 ± 
± 0.063*f

0.020 ± 
± 0.013 0 0.0001 ± 

± 0.0001

II
0.08 ± 

± 0.04*b
1.3 ± 
± 0.5

0.08 ± 
± 0.02

0.7 ± 
± 0.6

1.52 ± 
± 0.44*f

0.312 ± 
± 0.097

1.51 ± 
± 0.31*h

0.296 ± 
± 0.113

III 7.3 ± 
± 3.6 0 4.5 ± 

± 0.7 0 9.16 ± 
± 4.87 0 12.42 ± 

± 6.28 0

P

I
0.131 ± 

± 0.051*b
0.337 ± 
± 0.132

0.060 ± 
± 0.024*d

0.677 ± 
± 0.174

0.0013 ± 
± 0.001

0.004 ± 
± 0.002*h 0 0.00008 ± 

± 0.00007

II
0.030 ± 

± 0.013*b
0.382 ± 
± 0.193

0.028 ± 
± 0.006*d

0.224 ± 
± 0.119

0.540 ± 
± 0.185*f

0.233 ± 
± 0.062

0.416 ± 
± 0.076*h

0.188 ± 
± 0.037

III 0.009 ± 
± 0.005 0 0.006 ± 

± 0.001 0 0.014 ± 
± 0.006 0 0.034 ± 

± 0.018 0

Общее
0.170 ± 

± 0.060*b
0.720 ± 
± 0.312

0.094 ± 
± 0.028*d

0.901 ± 
± 0.274

0.556 ± 
± 0.191*f

0.237 ± 
± 0.061

0.451 ± 
± 0.089*h

0.188 ± 
± 0.037

также Diaphanosoma lacustris и Acanthodiaptomus
denticornis, в БС – Cyclops abyssorum. В 2018 г. по
сравнению с данными 2013 г. значительно сокра-
тилась биомасса зоопланктона за счет ракообраз-
ных, увеличились доли Rotifera и Copepoda в об-
щей биомассе, снизилась доля Cladocera. Кроме
того, в 2018 г. в обеих частях озера из состава зоо-
планктона исчезла Daphnia magna, снизилась экс-
креция фосфора Cladocera за счет Diaphanosoma
lacustris (табл. 3).

Плотность рыб в БС (2013 г. – 92.9 экз./млн м3,
2018 г. – 323.2 экз./млн м3) была больше, чем в
МС (соответственно 21.7 и 212.5 экз./млн м3).
В МС в 2013 г. основные скопления рыб реги-
стрировались в слоях от 60 до 66 м (27.8%), от 25
до 30 м (25.4%) и от 10 до 15 м (21.5%), в 2018 г. –
от 25 до 30 м (53.3%) (рис. 2б, 2г), при этом в наи-
большей степени концентрировались, а затем
распределялись равномерно с отметки ~1.5 км от
берега (рис. 4б). В БС в 2013 г. наибольшая плот-
ность отмечена в слое 24–30 м (53.0%), в 2018 г. –
в слоях 20–25 м (39.8%) и 7–10 м (30.6%) (рис. 2б,
2г), при этом основные скопления регистрирова-

лись в ~4 км от берега на глубинах около 25 м
(рис. 4г).

Основа питания у 90% сигов в октябре 2013 г.
была представлена Daphnia magna, в 2018 г. лишь
28% особей сигов питалось исключительно
планктонными организмами (Calanoida), 44% –
бентосными (в основном представители семей-
ства Gammaridae), у 28% особей желудочно-ки-
шечные тракты оказались пустыми.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследований показали, что в от-

дельные годы наблюдались различия характери-
стик зоопланктона между участками озера: в МС,
где плотность рыб была меньше, отмечено сни-
жение численности и биомассы Rotifera, повыше-
ние – Crustacea (табл. 2). Однако наиболее яркие
различия зоопланктона при разной плотности
рыб выявились при сравнении данных 2013 и
2018 гг. При этом ряд изменений зоопланктона
при увеличении количества рыб в 2018 г. были
вполне закономерны (Гиляров, 1987; Садчиков,
2007; Bartell, Kitchell, 1978; Brooks, Dodson, 1965;
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Hrbaček, 1962; Stenson et al., 1978). Во-первых, в
это время из состава беспозвоночных исчезла
D. magna – наиболее крупный и окрашенный вид
Cladocera. Во-вторых, наблюдалась закономер-
ность, которая ранее уже была отмечена в оз. Се-

ван (Озеро Севан …, 2016): увеличение величины
индекса Шеннона. На наш взгляд, механизм из-
менения величины индекса заложен в том, что
рыбы, с одной стороны, выбирают наиболее за-
метные пищевые объекты, с другой, – способны

Рис. 3. Горизонтальное распределение рыб в Малом (а, б) и Большом (в, г) Севане в июле 2013 (а, в) и 2018 (б, г) гг.
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Рис. 4. Горизонтальное распределение рыб в Малом (а, б) и Большом (в, г) Севане в октябре 2013 (а, в) и 2018 (б, г) гг.
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переключаться на более многочисленные, неза-
висимо от их размера (Murdoch, 1969; Murdoch
et al., 1975). При этом выедание и крупных и/или
многочисленных организмов благоприятствует
снижению степени доминирования одного вида
по биомассе и/или по численности, в результате
чего значение индекса Шеннона возрастает.

Однако часть изменений планктона оказалась
весьма специфичной. Так, в июле 2018 г. по срав-
нению с 2013 г. в озере увеличились численность
и биомасса зоопланктона, в том числе D. longispi-
na и Diaphanosoma lacustris (табл. 2, 3). Явное про-
тиворечие с подавляющим числом литературных
данных, указывающих на то, что усиление пресса
со стороны планктоноядных рыб приводит к со-
кращению численности и биомассы зоопланкто-
на и, в частности, Cladocera (Гиляров, 1987; Сад-
чиков, 2007; Bartell, Kitchell, 1978; Brooks, Dodson,
1965; Hrbaček, 1962; Stenson et al., 1978), ставит во-
прос о причинах увеличения количественных по-
казателей планктонных беспозвоночных в июле?

Анализ содержимого желудочно-кишечного
тракта сигов в 2018 г. показал, что почти половина
особей питались только донными формами
(представители семейства Gammaridae), в то вре-
мя как в 2013 г. 100% особей потребляли в основ-
ном Daphnia magna. Очевидно, что увеличение ко-
личества сигов с бентосным типом питания в
2018 г. связано со значительным возрастанием их
численности и, соответственно, возросшей кон-
куренцией за планктонные организмы на фоне
исчезновения крупной D. magna. В результате
возросла плотность рыб в более глубоких слоях
воды, особенно на свале глубин (около 20 м), где,
очевидно, и происходит питание бентосными ор-
ганизмами.

Изменение вертикального распределения си-
гов в июле 2018 г. могло определяться также высо-
кой температурой воды (табл. 1). Известно, что
рыбы способны четко ориентироваться в темпе-
ратурных градиентах, различая разницу до 0.1°С и
выбирать оптимальные их физиологическому со-
стоянию температурные зоны (Steffel et al., 1976).
Особое значение температура воды имеет для
Coregonus lavaretus – одного из наиболее холодо-
любивых видов рыб современной ихтиофауны
(Kudersky, 1997), который в стратифицированных
озерах выбирает гиполимнион, характеризую-
щийся наиболее благоприятными температурны-
ми условиями. Однако даже такие холодолюби-
вые рыбы как C. lavaretus при дефиците пищи мо-
гут периодически перемещаться из слоев воды с
оптимальными температурами в менее благопри-
ятные, но богатые пищей (Brett, 1971; Смирнов,
2013). Так, в 2013 г., когда такой ценный объект
питания сигов, как амфиподы, встречались лишь
до глубины 15 м, а в толще воды была массово
представлена крупная и доступная для сигов
Daphnia magna, им было выгодно добывать ее в
верхних слоях мета- и даже нижних слоях эпи-
лимниона. В 2018 г., когда в наиболее прогретом

слое эпилимниона состав Cladocera в июле вклю-
чал представителей относительно мелких и про-
зрачных видов, сигам стало более выгодно совер-
шать миграции в гиполимнион, где основу его
питания составили амфиподы, которые к этому
времени встречались на глубинах до 50 м. Следо-
вательно, в 2018 г. рыбы выбирали оптимальное
сочетание температурных и трофических усло-
вий, которое складывалось на глубине около 20 м
в непосредственной близости от дна на свале
глубин.

Помимо этого, имеются сведения о том, что
значение контроля сверху для зоопланктона за-
висит от трофического статуса водоема: в более
кормных условиях влияние рыб отражается в
меньшей степени, т.к. выедание компенсируется
более высокой плодовитостью беспозвоночных
(Алимов, 2001). Об улучшении кормовой базы
зоопланктеров в июле 2018 г. свидетельствует уве-
личение биомассы фитопланктона по сравнению
с 2013 г. (табл. 1).

Однако возрастание биомассы фитопланктона
на фоне повышения численности и биомассы
зоопланктона, в том числе D. longispina и Diapha-
nosoma lacustris, весьма необычно. Определенную
роль в этом могла сыграть более высокая темпе-
ратура воды, о чем свидетельствуют коэффици-
енты корреляции биомассы зеленых водорослей
(r = 0.59), цианобактерий (r = 0.50) и общей био-
массы фитопланктона (r = 0.68).

Кроме того, повышение биомассы фито-
планктона может определяться жизнедеятельно-
стью зоопланктеров-фильтраторов за счет насы-
щения воды их метаболитами, которые являются
питательными веществами для водорослей и ци-
анобактерий (Жолткевич и др., 2013). Известно,
что наибольшая скорость экскреции фосфора ха-
рактерна для видов Cladocera, отличающихся
меньшими размерами (Ferrante, 1976). В 2018 г.
суммарная биомасса относительно мелкоразмер-
ных Daphnia longispina и Diaphanosoma lacustris
значительно превышала таковую в 2013 г., в ре-
зультате чего возросло количество экскретируе-
мого фосфора: в МС – в 4.2 раза, в БС – в 9.1.
С его количеством положительно коррелировала
общая биомасса фитопланктона (r = 0.70).

Следовательно, для фитопланктона оз. Севан
фосфор, регенерируемый Cladocera, имеет боль-
шое значение и, наряду с высокой температурой
воды, в июле 2018 г. стимулировал развитие водо-
рослей и цианобактерий, компенсируя их выеда-
ние и способствуя повышению их биомассы.

Одновременно, в июле 2018 г. наблюдалось со-
кращение численности и биомассы бактерио-
планктона. Исследования горных озер Европы
показали, что только ~13% вариаций количе-
ственных характеристик бактерий объясняется
прямым влиянием зоопланктона, в частности,
дафний (Straškrábová et al., 2008). Часть исследо-
вателей считает, что дафнии не способны потреб-
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лять микроорганизмы размером < 1 мкм (Pace
et al., 1983; Sanders et al., 1989). Это, наряду с от-
сутствием стимулирующего эффекта от экскрети-
руемого фосфора, который наблюдался и в Бо-
денском озере (Gude, 1988) и в отдельные перио-
ды в оз. Севан (Krylov et al., 2018), свидетельствует
об опосредованном влиянии Cladocera на бакте-
риопланктон. Известно, что крупные дафнии вы-
едают основных потребителей бактерий – проти-
стов (Degans et al., 2002; Hall et al., 1993), в частности,
гетеротрофных нанофлагеллят. Это подтверждает
и ряд наблюдений того, что количественные ха-
рактеристики гетеротрофных нанофлагеллят в
водоемах, в которых преобладают мелкие виды
Cladocera, больше, чем там, где основу составля-
ют крупные (Vaque, Pace, 1992; Krylov et al., 2018).
Именно этим объясняется то, что в июле 2018 г.
при исчезновении крупной Dapnnia magna чис-
ленность гетеротрофных нанофлагеллят в МС
возросла в 8.2 раза, в БС – в 10.7, биомасса – в 6.1
и 6.3 раза соответственно. С увеличением числен-
ности и биомассы гетеротрофных нанофлагеллят
снижалась численность (r = –0.57 и –0.55) и био-
масса (r = –0.71 и –0.55) бактериопланктона.
Кроме того, в июле 2018 г. увеличилась доля бак-
терий > 2 мкм, что, как известно, – защитная ре-
акция бактериопланктона от его потребителей
(Pernthaler, 2005).

При снижении температуры воды в октябре
2018 г. контроль со стороны рыб способствовал
сокращению количественных характеристик зоо-
планктона, в том числе Diaphanosoma lacustris,
Daphnia longispina и количества экскретируемого
ими фосфора (табл. 2, 3). Об этом свидетельству-
ют коэффициенты корреляции общей численно-
сти и биомассы зоопланктона (соответственно r =
= –0.78, –0.65), Copepoda (r = –0.84, –0.82) и Cla-
docera (r = –0.71, –0.63) с плотностью рыб.

Значительное выедание зоопланктона в октяб-
ре 2018 г. может быть связано не только с общим
увеличением плотности рыб, но и с особенностя-
ми их распределения. Ранее указывалось, что осе-
нью сиги предпочитают более глубокие слои во-
ды (Смолей и др., 1985; Габриелян, 2010). Анало-
гичные данные получены в октябре 2013 г., когда
относительно большая доля рыб отмечалась в
придонных областях (рис. 2б, 2г). Однако в октяб-
ре 2018 г. они концентрировались в менее глубо-
ких слоях, чем в 2013 г. Это мы связываем с низ-
ким содержанием кислорода в придонных слоях
(рис. 1в). В результате этого скопления рыб отме-
чались на горизонтах, где оптимально сочетались
температурные (рис. 1а, 1б) и кислородные (рис. 1в)
условия.

Следовательно, дефицит кислорода в октябре
2018 г. в придонном слое (на глубинах более 25 м)
мог сокращать возможности возросшего количе-
ства рыб по питанию донными беспозвоночны-
ми, благодаря чему планктонные ракообразные,
основная часть которых концентрируется в эпи-

и металимнионе (Озеро Севан …, 2016), значи-
тельно выедались.

С дефицитом кислорода могут быть связаны и
межгодовые изменения разницы количества рыб
в МС и БС. Наибольшие плотности и биомассы
рыб регистрируются в БС, превышая значения в
МС в среднем в 2–4.8 раза (Экология озера …,
2010; Озеро Севан …, 2016). В июле 2018 г. в БС
плотность рыб также была больше (в 5 раз), в ок-
тябре 2013 г. – в 4.3 раза, но в октябре 2018 г. –
лишь в 1.5 раза. Мы полагаем, что в годы, отлича-
ющиеся критически низким содержанием кисло-
рода в придонных слоях, рыба мигрирует в МС,
где объем глубоководного слоя с нормальными
кислородными условиями больше, чем в БС. Од-
нако данное предположение требует отдельных
исследований.

Изменения зоопланктона в октябре 2018 г.
определяли состояние других планктонных орга-
низмов. Так, увеличение количественных харак-
теристик гетеротрофных нанофлагеллят законо-
мерно было связано с уменьшением контроля
сверху со стороны планктонных ракообразных
(в первую очередь, Daphnia magna), о чем свиде-
тельствуют корреляционные связи численности
простейших с численностью и биомассой Copepoda
(r = –0.62 и –0.60) и Cladocera (r = –0.45 и –0.43),
а также литературные данные (Vaque, Pace, 1992;
Hall et al., 1993; Degans et al., 2002; Krylov et al.,
2018). В свою очередь, увеличение количества ге-
теротрофных нанофлагеллят в октябре 2018 г. от-
рицательно отразилось на численности (r = –0.56) и
биомассе (r = –0.48) бактериопланктона.

Значительное сокращение количественных
характеристик ракообразных в октябре 2018 г.,
включая фильтраторов, позволяет ожидать сни-
жение выедания ими фитопланктона и, как след-
ствие, увеличение его биомассы. Однако биомас-
са фитопланктона и его структура в это время по
сравнению с октябрем 2013 г. практически не из-
менялись (табл. 1). Особое внимание обращает на
себя факт того, что это наблюдалось на фоне бо-
лее высокой температуры воды. Очевидно, как
мы отмечали и выше, и ранее (Озеро Севан …,
2016; Krylov et al., 2016), большую роль в форми-
ровании биомассы фитопланктона играет фос-
фор, экскретируемый Cladocera, о чем свидетель-
ствует коэффициент корреляции между его коли-
чеством и биомассой фитопланктона в октябре
(r = 0.58). В результате, при снижении количества
фосфора, регенерируемого Cladocera, в октябре
2018 г. биомасса фитопланктона оставалась на
уровне 2013 г.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, изменения зоопланктона и

контролируемых им групп организмов при увели-
чении плотности рыбного населения зависят от
вертикального распределения планктофагов,
определяемого температурой воды, концентра-
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цией кислорода и количественными характери-
стиками кормовых объектов.
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FEATURES OF STRUCTURAL CHANGES IN THE PLANKTON COMMUNITY 
OF AN ALPINE LAKE WITH INCREASING FISH DENSITY IN SUMMER

AND AUTUMN

А. V. Krylov1, *, А. O. Hayrapetyan2, D. B. Kosolapov1, Е. G. Sakharova1, N. G. Kosolapova1,
R. Z. Sabitova1, M. I. Malin1, I. P. Malina1, Yu. V. Gerasimov1, А. А. Hovsepyan2, L. R. Gambaryan2, 
А. S. Mamyan2, S. E. Bolotov1, А. I. Tsvetkov1, S. A. Hakobyan2, S. А. Poddudny1, B. K. Gabrielyan2
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2Institute of Hydroecology and Ichthyology, Scientific Centre of Zoology and Hydroecology, National Academy of Sciences,  
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Daphnia (Ctenodaphnia) magna Straus, a large species of the order Cladocera, was revealed to have disap-
peared from the zooplankton composition with an increase in the density of whitefish, Coregonus lavaretus L., in
Lake Sevan, Armenia. This caused an increase in the quantitative characteristics of heterotrophic nanofla-
gellates, as a result of which the abundance and biomass of bacterioplankton decreased. At the same time,
several seasonal features of plankton transformation were noted. In particular, the abundance and biomass of
planktonic invertebrates, including D. longispina O.F. Müller and Diaphanosoma lacustris Kořínek, both rep-
resentatives of Cladocera, increased in July. The main reason for this were changes in the distribution of
whitefish caused by an increase in their abundance, a depletion of food supply due to the disappearance of
D. magna, and a high water temperature. This contributed to the formation of the maximum fish density at
depths greater than usual, where the trophic and temperature conditions were combined optimally. Leveling
a noticeable influence of fish on zooplankton could also be associated with an increase in the trophic status
of the lake, when grazing was compensated for by a higher fecundity of invertebrates. An increase in the tro-
phic status of the lake is evidenced by a rising phytoplankton biomass, which is determined by an increased
amount of phosphorus regenerated by Cladocera against the background of a high water temperature. This
not only compensated for the grazing of algae and cyanobacteria, but also contributed to an increase in their
biomass. In October, the pressure of fish on invertebrates rose due to an increase in their density and the pe-
culiarities of their vertical distribution due to oxygen deficiency in the bottom water layers. Under these con-
ditions, the number of species and the share of Rotifera in the total abundance and biomass of zooplankton
increased, while the total abundance and biomass of zooplankton decreased due to the filter-feeding crusta-
ceans D. lacustris and D. longispina. However, a decreased abundance of the latter species failed to lead to
changes in the biomass and structure of phytoplankton, which was associated with a decrease in the input of
phosphorus excreted by Cladocera. Thus, the response of invertebrates and the groups of plankton organisms
they control to an increased density of the fish population depends on the vertical distribution of plankto-
phages, this being determined by water temperature, oxygen concentration, and the quantitative characteris-
tics of food objects.

Keywords: alpine, Lake Sevan, Armenia, plankton structure, zooplankton, phytoplankton, heterotrophic
nanoflagellates, bacteria, fish density, water temperature, oxygen concentration
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Two new species of pseudoscorpions, Roncus ladestani sp. n. and R. pecmliniensis sp. n. (Pseudoscorpiones,
Neobisiidae), from two underground sites [the Jama višje Zađa (= Jama za Zle Poje) Pit, island of Lastovo,
Dalmatia, Croatia; and the Ravlića Pećina Cave, hamlet of Peć Mlini, village of Drinovci, near Grude, Her-
zegovina, Bosnia and Herzegovina], are described and diagnosed. All important morphological features of
the new species are listed and illustrated. The taxa are compared with their close relatives inhabiting sur-
rounding areas on the Balkan Peninsula. The new pseudoscorpions are endemic to the Dinaric mountain
chain.

Keywords: pseudoscorpions, karstic fauna, Dinarides, Balkan Peninsula
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The richness of the pseudoscorpion fauna of the
Balkan Peninsula varies from country to country, the
highest numbers of taxa (species and subspecies) in
the region having been recorded in Croatia (143, of
which 121 are species and 22 are subspecies) (Ozimec,
2004; Ćurčić et al., 2012, 2012a, 2012b, 2012c, 2012d,
2012e, 2013, 2013a, 2013c, 2014, 2014a, 2015; Harvey,
2013; Dimitrijević, Rađa, 2016), Greece (142, of which
120 are species and 22 are subspecies) (Harvey, 2013)
and Bosnia and Herzegovina (83, of which 59 are spe-
cies and 24 are subspecies) (Harvey, 2013; Ćurčić
et al., 2014, 2014b, 2014c; Dimitrijević, Rađa, 2017).

The genus Roncus L. Koch 1873 includes about
140 species and is endemic to Europe, North Africa,
Southwest Asia and the Caucasus region (Harvey,
2013). Its taxa chiefly inhabit leaf litter and soil (Gab-
butt, Vachon, 1967), as well as caves. Božidar Ćurčić
and co-workers described about 58 species and sub-
species of Roncus from the region of the Balkan Pen-
insula over the last 30 years, most of them being of
epigean facies (Mahnert, Gardini, 2014). In total,
17 species of Roncus are currently known in Croatia,
of which 11 are cave-dwelling (Ćurčić, 1988; Ćurčić

et al., 2012c, 2012d, 2012e, 2014; Harvey, 2013). The
territory of Bosnia and Herzegovina is inhabited by
only six Roncus species, of which five are cavernico-
lous (Ćurčić, 1988; Ćurčić, Dimitrijević, 2007; Har-
vey, 2013; Ćurčić et al., 2014, 2014b). The cave-dwell-
ing Roncus taxa are distributed in a wider Dinaric area
and are mostly stenoendemics.

Well-expressed morphological variability, both in-
terspecific and intraspecific, is observed in the diverse
genus Roncus, especially among the Balkan taxa
(Ćurčić, 1988; Zaragoza, Šťáhlavský, 2008; Šťáhlavský
et al., 2013). Some Roncus species from the Balkan
Peninsula are roncoid in form, i.e., epigean in appear-
ance (Zaragoza et al., 2007), while others are parablo-
throid, cave-dwelling in appearance (Gardini, 1982).

Certain karstic regions remain still unexplored in
both Croatia and Bosnia and Herzegovina, where
findings of further new pseudoscorpion taxa can be
expected in the future.

Several field trips in Dalmatia (southern Croatia)
and Herzegovina (southwestern Bosnia and Herze-
govina) conducted by the Špiljar Speleological Society
(Split, Croatia) in 1997 and 2012 resulted in the dis-
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covery of two pseudoscorpion species new to science,
descriptions and diagnostic characters of which are
presented in the current study.

The presence of two new Roncus species from Dal-
matia (Croatia) and Herzegovina (Bosnia and Herze-
govina) confirms that Roncus populations in the Di-
naric mountain chain show a high level of endemism.

METHODS
Specimens of pseudoscorpions were collected

manually at two investigated cave localities in Croatia
and Bosnia and Herzegovina. The samples were then
studied in the laboratory at the Institute of Zoology,
University of Belgrade – Faculty of Biology, Belgrade,
Serbia. The collected individuals were dissected and
mounted on microscope slides in glycerol, measured,
illustrated and then fixed in a medium composed of
Canada balsam and xylol. All important morphologi-
cal features were analysed for comparison. A Carl
Zeiss - Axioskop 40 microscope with a drawing attach-
ment was used in this study.

Setal designations follow Beier (1963).
The following abbreviations are used: IZFB – col-

lection of the Institute of Zoology, University of Bel-
grade – Faculty of Biology, Belgrade, Serbia; NHMS –
collection of the Natural History Museum in Split R –
range of total measurements performed.

SYSTEMATICS
Family Neobisiidae J.C. Chamberlin 1930

Genus Roncus L. Koch 1873
Roncus ladestani Dimitrijević et B. Ćurčić sp. n. 

(Figs 1a–1h; Table 1)
M a t e r i a l. The holotype (♂), labelled as follows:

“Croatia, Dalmatia, island of Lastovo, Jama višje
Zađa (= Jama za Zle Poje) Pit, latitude 42°45′22.5″ N,
longitude 16°52′32.5″ E, 12.VI.1997 (T. Rađa)” (white
label, printed)/Holotypus Roncus ladestani sp. n.
Dimitrijević et B. Ćurčić det. 2015 (red label, printed)
(NHMS).

D i a g n o s i s. Roncus ladestani sp. n. is pheneti-
cally and geographically close to the following species
inhabiting Dalmatia (Croatia): R. trojanicus Ćurčić
1988, from the Baretina Špilja (= Grota) Cave, village
of Okrug Gornji, near Trogir, island of Čiovo, Dalma-
tia; R. diocletiani Ćurčić, Dimitrijević et Rađa 2008,
Omit “from Marasovića,” southern slope of the Mar-
jan hill, Split, Dalmatia; and R. almissae B. Ćurčić,
Rađa, S. Ćurčić et N. Ćurčić 2010, from the village of
Podašpilje, northern slope of Mt. Omiška Dinara,
near Omiš, Dalmatia (Fig. 2) (sharing the presence of
eyes and of granulations on the pedipalpal articles). It
differs from its close congeners in a number of charac-
ters: length of the carapace (0.805 mm in the male vs.
1.10 mm in the female of R. trojanicus vs. R 0.88–0.97

mm in both sexes of R. almissae), the ratio of carapace
length to breadth (1.17 in the male vs. 1.35 in the fe-
male of R. diocletiani vs. R 1.20–1.22 in both sexes of
R. almissae), cheliceral length (0.53 mm in the male vs.
0.59 mm in the female of R. trojanicus vs. 0.48 mm in
the female of R. diocletiani), the ratio of cheliceral
length to breadth (1.96 in the male vs. 1.79 in the fe-
male of R. trojanicus vs. R 1.85–1.86 in both sexes of
R. almissae), pedipalpal length (4.29 mm in the
male vs. 6.895 mm in the female of R. trojanicus vs.
3.98 mm in the female of R. diocletiani), the ratio of
pedipalpal femur length to breadth (3.83 in the male
vs. 4.20 in the female of R. trojanicus vs. 3.48 in the fe-
male of R. diocletiani vs. R 3.13–3.28 in both sexes of
R. almissae), the ratio of pedipalpal femur length to
carapace length (1.14 in the male vs. 1.02 in the female
of R. diocletiani vs. R 0.93–1.03 in both sexes of
R. almissae), the ratio of pedipalpal chela length to
breadth (3.10 in the male vs. 3.03 in the female of
R. trojanicus vs. 2.86 in the female of R. diocletiani vs.
R 3.05 in both sexes of R. almissae), the presence/ab-
sence of microsetae close to trichobothrium eb on the
pedipalpal chela (present in the male vs. absent from
the female of R. trojanicus), leg IV length (3.11 mm in
the male vs. 3.93 mm in the female of R. trojanicus vs.
2.71 mm in the female of R. diocletiani), the ratio of fe-
mur IV length to breadth (2.96 in the male vs. 2.85 in
the female of R. diocletiani vs. R 2.33–2.76 in both
sexes of R. almissae), the degree of granulation of the
pedipalps (trochanter with no granulations, femur
with some granulations on its interior side distally,
chela with granulations both on its exterior and interi-
or sides in the male vs. pedipalps mostly smooth, only
a few inconspicuous tubercles borne on femur both
anteriorly and laterally in the female of R. trojanicus vs.
trochanter with granulations, femur with well-devel-
oped granulations, chela with granulations on its inte-
rior side in the female of R. diocletiani vs. trochanter
with no granulations, femur with some granulations
on its interior side medially, chela with some granula-
tions on its interior side in both sexes of R. almissae)
and many other morphometric ratios and linear mea-
surements (Figs 1a–1h; Table 1) (Ćurčić, 1988;
Ćurčić et al., 2008, 2010, 2013b).

D e s c r i p t i o n. Body colour brownish. Carapace
longer than broad, with a pair of eyes (Fig. 1f). Epi-
stome triangular, well-developed (Fig. 1e). Carapace
with 26 setae in four rows (4 + 8 + 8 + 6). Preocular
microsetae absent.

Setal formula of abdominal tergites I–X: 8–11–
11–11–11–12–12–11–19–9. Abdominal sternite II
carrying 26 setae. Sternite III with 22 setae (15 in pos-
terior row) and two suprastigmal microsetae on each
side (Fig. 1h). Sternite IV carrying 10 setae and three
suprastigmal microsetae on each side. Sternites V–X
with 16–15–15–13–11–11 posterior setae.

Cheliceral spinneret well-developed (Fig. 1d).
Cheliceral palm with six setae, movable finger with
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Fig. 1. Roncus ladestani sp. n., holotype male: a – pedipalpal chela, b – pedipalp, c – leg IV, d – chelicera, e – epistome, f –
carapace, g – f lagellum, h – abdominal sternites III and IV. Scale bar (mm): a–c, f – 0.25; d, e, g, h – 0.50.

a b

c

e

f

g

h

d

one seta. Flagellum eight-bladed. All f lagellar blades
pinnate along anterior margins (Fig. 1g).

Pedipalpal coxa with four long setae. Fixed and
movable pedipalpal fingers with eight and four tricho-
bothria, respectively (Fig. 1a). Teeth of both fingers

small, close-set, occupying almost whole length of
fingers. Fixed pedipalpal finger with 62 teeth, movable
pedipalpal finger bearing 58 teeth (Fig. 1a; Table 1).

Pedipalpal trochanter and tibia smooth. Some fine
granulations on interior side of pedipalpal femur dis-
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Table 1. Linear measurements (in millimetres) and morphometric ratios in Roncus ladestani sp. n., R. trojanicus, R. diocle-
tiani and R. almissae (modified after Ćurčić, 1988; Ćurčić et al., 2008, 2010, 2013b)

M – male, F – female, TS – tactile seta.

Character
R. ladestani R. trojanicus R. diocletiani R. almissae

M F F M F
Body

Length (1) 3.22 4.445 3.115 3.09 4.00
Cephalothorax

Length (2) 0.805 1.10 0.815 0.88 0.97
Breadth (2a) 0.69 0.95 0.61 0.72 0.805
Ratio 2/2a 1.17 1.16 1.35 1.22 1.20

Abdomen
Length 2.415 3.57 2.30 2.21 3.03

Chelicerae
Length (3) 0.53 0.59 0.48 0.51 0.55
Breadth (4) 0.27 0.33 0.25 0.275 0.295
Length of movable finger (5) 0.38 0.40 0.34 0.36 0.40
Ratio 3/5 1.39 1.475 1.41 1.42 1.375
Ratio 3/4 1.96 1.79 1.92 1.85 1.86

Pedipalps
Length with coxa (6) 4.29 6.895 3.98 4.30 4.825
Ratio 6/1 1.33 1.48 1.28 1.39 1.21
Length of coxa 0.60 0.84 0.60 0.61 0.68
Length of trochanter 0.53 0.665 0.49 0.54 0.56
Length of femur (7) 0.92 1.26 0.835 0.815 1.00
Breadth of femur (8) 0.24 0.30 0.24 0.26 0.305
Ratio 7/8 3.83 4.20 3.48 3.13 3.28
Ratio 7/2 1.14 1.145 1.02 0.93 1.03
Length of patella (tibia) (9) 0.75 0.96 0.71 0.75 0.815
Breadth of patella (tibia) (10) 0.34 0.40 0.315 0.34 0.36
Ratio 9/10 2.205 2.40 2.25 2.205 2.26
Length of chela (11) 1.49 1.88 1.345 1.585 1.77
Breadth of chela (12) 0.48 0.62 0.47 0.52 0.58
Ratio 11/12 3.10 3.03 2.86 3.05 3.05
Length of chelal palm (13) 0.72 0.91 0.69 0.805 0.87
Ratio 13/12 1.50 1.47 1.47 1.55 1.50
Length of chelal finger (14) 0.77 0.97 0.65 0.78 0.90
Ratio 14/13 1.07 1.065 0.94 0.97 1.03

Leg IV
Total length 3.11 3.93 2.71 2.975 3.265
Length of coxa 0.46 0.61 0.43 0.39 0.44
Length of trochanter (15) 0.38 0.47 0.34 0.36 0.42
Breadth of trochanter (16) 0.17 0.21 0.16 0.18 0.18
Ratio 15/16 2.235 2.24 2.125 2.00 2.33
Length of femur + patella (17) 0.845 – 0.74 0.815 0.91
Breadth of femur + patella (18) 0.285 – 0.26 0.35 0.33
Ratio 17/18 2.96 – 2.85 2.33 2.76
Length of tibia (19) 0.74 0.97 0.63 0.77 0.855
Breadth of tibia (20) 0.16 0.16 0.12 0.15 0.15
Ratio 19/20 4.625 6.06 5.25 5.13 5.70
Length of metatarsus (21) 0.285 0.34 0.21 0.24 0.22
Breadth of metatarsus (22) 0.10 0.12 0.09 0.11 0.11
Ratio 21/22 2.85 2.83 2.33 2.18 2.00
Length of tarsus (23) 0.40 0.48 0.36 0.40 0.42
Breadth of tarsus (24) 0.09 0.11 0.08 0.10 0.10
Ratio 23/24 4.44 4.36 4.50 4.00 4.20
TS ratio – tibia IV 0.55 0.57 0.60 0.85 0.595
TS ratio – metatarsus IV 0.21 0.20 0.19 0.17 0.23
TS ratio – tarsus IV 0.38 0.385 0.31 0.38 0.39
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tally. Pedipalpal chela ovate, with granulations on
both interior and exterior sides and a few microsetae
close to trichobothrium eb (Figs 1a, 1b).

Certain morphological structures (pedipalpal lyri-
fissures, nodus ramosus, micropores on the patellar
and chelal pedicel, more detailed structure of the
coxa, genital apparatus) could not be observed due to
the condition of the specimen.

Trichobothriotaxy. Trichobothria eb, esb, ib and isb
at finger base; esb slightly distal to eb; it closer to eb
than to ib; trichobothrium ist closer to isb than to est,
medially located on pedipalpal chela. Trichobothria b
and sb in proximal finger half, st and t in distal finger
half. Trichobothrium b closer to st than to finger tip.
Distance sb–st longer than b–sb; t–st shorter than b–sb
or sb–st.

Metatarsus IV and tarsus IV each with a single tac-
tile seta (Fig. 1c).

Measurements and morphometric ratios of differ-
ent morphological structures as presented in Table 1.

D i s t r i b u t i o n. At the present time, the new
species is known to inhabit only its type locality: Jama
višje Zađa (= Jama za Zle Poje) Pit, island of Lastovo,
Dalmatia, southern Croatia (Fig. 2).

E t y m o l o g y. The name of the new species is de-
rived from Ladestanos, the Greek name for the Adri-

atic island of Lastovo (Dalmatia, Croatia), its terra
typica.

Roncus pecmliniensis B. Ćurčić et Rađa sp. n.
(Figs 3a–3h; Table 2)

M a t e r i a l. The holotype (♀), labelled as follows:
“Bosnia and Herzegovina, Herzegovina, Grude, vil-
lage of Drinovci, hamlet of Peć Mlini, Ravlića Pećina
Cave, latitude 43°20′20.8″ N, longitude 17°19′24.0″ E,
26.VIII.2012 (T. Rađa)” (white label, printed)/Holo-
typus Roncus pecmliniensis sp. n. B. Ćurčić et Rađa
det. 2015 (red label, printed) (IZFB).

D i a g n o s i s. The two closest known congeners of
the new species are Roncus travuniensis Ćurčić et
Dimitrijević 2007 (from the Arenstorfova Pećina
Cave, Petrina hill, near Trebinje, southern Herzegov-
ina) and R. anophthalmus (Ellingsen 1910) (from a
number of caves and pits in Herzegovina and on the is-
lands of Mljet and Šipan, Dalmatia) (Fig. 2). Roncus
pecmliniensis sp. n. shares with them the absence of
eyes and has a similar ratio of pedipalpal length to
breadth and a similar ratio of tibia of leg IV length to
breadth, but differs clearly in pedipalpal length (5.21 mm
in the female vs. 5.83 mm in the female of R. travu-
niensis vs. 5.97 mm in the female of R. anophthalmus),
the ratio of pedipalpal chela length to breadth (3.385 in

Fig. 2. Distribution of new pseudoscorpion species from Croatia and Bosnia and Herzegovina and related species: red circle –
R. trojanicus, violet square – R. diocletiani, green pentagon – R. almissae, blue triangle – R. pecmliniensis sp. n., orange ellipse –
R. ladestani sp. n., yellow star – R. anophthalmus, pink hexagon – R. travuniensis.
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Fig. 3. Roncus pecmliniensis sp. n., holotype female: a – pedipalpal chela, b – flagellum, c – pedipalp, d – chelicera, e – epistome,
f – leg IV, g – carapace, h – genital area. Scale bar (mm): a, c, f, g – 0.25; b, d, e, h – 0.50.
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Table 2. Linear measurements (in millimetres) and morphometric ratios in Roncus pecmliniensis sp. n., R. travuniensis
and R. anophthalmus (modified after Ćurčić et al., 1995; Ćurčić, Dimitrijević, 2007)

F – female, TS – tactile seta.

Character
R. pecmliniensis R. travuniensis R. anophthalmus

F F F
Body

Length (1) 2.855 2.845 3.09
Cephalothorax

Length (2) 0.855 0.92 1.03
Breadth (2a) 0.73 0.80 0.91
Ratio 2/2a 1.17 1.15 1.13

Abdomen
Length 2.00 1.925 2.06

Chelicerae
Length (3) 0.58 0.64 0.67
Breadth (4) 0.285 0.33 0.35
Length of movable finger (5) 0.40 0.44 0.49
Ratio 3/5 1.45 1.45 1.37
Ratio 3/4 2.035 1.94 1.91

Pedipalps
Length with coxa (6) 5.21 5.83 5.97
Ratio 6/1 1.82 2.03 1.93
Length of coxa 0.72 0.75 0.82
Length of trochanter 0.62 0.67 0.70
Length of femur (7) 1.05 1.19 1.24
Breadth of femur (8) 0.275 0.305 0.33
Ratio 7/8 3.82 3.90 3.76
Ratio 7/2 1.23 1.29 1.20
Length of patella (tibia) (9) 0.89 1.02 1.02
Breadth of patella (tibia) (10) 0.36 0.41 0.41
Ratio 9/10 2.47 2.49 2.49
Length of chela (11) 1.93 2.20 2.19
Breadth of chela (12) 0.57 0.63 0.68
Ratio 11/12 3.385 3.49 3.22
Length of chelal palm (13) 0.89 1.11 1.14
Ratio 13/12 1.56 1.76 1.68
Length of chelal finger (14) 1.04 1.09 1.05
Ratio 14/13 1.17 0.98 0.92

Leg IV
Total length 3.23 3.58 3.335
Length of coxa 0.51 0.41 0.58
Length of trochanter (15) 0.36 0.45 0.445
Breadth of trochanter (16) 0.15 0.17 0.22
Ratio 15/16 2.40 2.65 2.02
Length of femur + patella (17) 0.855 0.99 –
Breadth of femur + patella (18) 0.25 0.315 –
Ratio 17/18 3.42 3.14 –
Length of tibia (19) 0.78 0.94 0.55
Breadth of tibia (20) 0.14 0.15 0.14
Ratio 19/20 5.57 5.875 3.93
Length of metatarsus (21) 0.275 0.30 0.30
Breadth of metatarsus (22) 0.11 0.11 0.11
Ratio 21/22 2.09 2.73 2.73
Length of tarsus (23) 0.45 0.49 0.48
Breadth of tarsus (24) 0.10 0.10 0.11
Ratio 23/24 4.50 4.90 4.36
TS ratio – tibia IV 0.57 0.47 0.54
TS ratio – metatarsus IV 0.22 0.17 0.23
TS ratio – tarsus IV 0.36 0.35 0.36
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the female vs. 3.49 in the female of R. travuniensis vs.
3.22 in the female of R. anophthalmus), the ratio of
pedipalpal chelal finger length to chelal palm length
(1.17 in the female vs. 0.98 in the female of R. travu-
niensis vs. 0.92 in the female of R. anophthalmus), the
presence/absence of microsetae close to trichobothri-
um eb on the pedipalpal chela (absent from the female
vs. present in the female of R. travuniensis), the setal
formula of abdominal tergites I–X (7–10–11–11–
12–11–11–11–10–10 in the female vs. 6–8–9–10–
10–10–9–9–9–8 in the female of R. travuniensis vs.
6–6–10–11–11–11–11–11–11–11 in the female of
R. anophthalmus), the ratio of trochanter IV length to
breadth (2.40 in the female vs. 2.65 in the female of
R. travuniensis vs. 2.02 in the female of R. anophthal-
mus), the ratio of femur + patella IV length to breadth
(3.42 in the female vs. 3.14 in the female of R. travu-
niensis), the ratio of metatarsus IV length to breadth
(2.09 in the female vs. 2.73 in the female of R. travu-
niensis vs. 2.73 in the female of R. anophthalmus), the
ratio of tarsus IV length to breadth (4.50 in the fe-
male vs. 4.90 in the female of R. travuniensis vs. 4.36
in the female of R. anophthalmus) and many other
morphometric ratios and linear measurements (Figs 3a–
3h; Table 2) (Beier, 1938, 1963; Ćurčić et al., 1995;
Ćurčić, Dimitrijević, 2007). Specimens of R. anoph-
thalmus from some Herzegovinian populations possess
minute granulations in the middle part of the intero-
lateral side of the pedipalpal femur, as in the case of
R. pecmliniensis sp. n., while specimens of R. anoph-
thalmus from Dalmatian populations and other Her-
zegovinian populations lack such granulations on the
pedipalpal femur (Ćurčić et al., 1995). Granulation on
the interior side of the pedipalpal chela in R. pecmliniensis
sp. n. is more developed than that on the same podomere
in R. travuniensis (Ćurčić, Dimitrijević, 2007).

D e s c r i p t i o n. Body colour yellowish red. Car-
apace longer than broad (Fig. 3g; Table 2). Eyes not
developed (Fig. 3g). Epistome small, apically rounded
(Fig. 3e). Carapace with 22 setae in four rows (4 + 6 +
+ 6 + 6) (Fig. 3g). With no preocular microsetae. Car-
apace entirely reticulate.

Abdominal tergites and sternites uniseriate, entire,
smooth. Setal formula of abdominal tergites I–X:
7–10–11–11–12–11–11–11–10–10. Abdominal stern-
ite II with eight setae, sternite III with 15 posterior se-
tae and three microsetae on each side, sternite IV with
11 posterior setae and three suprastigmal microsetae
on each side (Fig. 3h). Sternites V–X with 13–14–13–
13–13–12 setae. Abdominal segment XII with two
pairs of small setae. Pleural membranes granulostriate.

Galea in the form of a slight elevation on movable
cheliceral finger’s margin (Fig. 3d). Fixed cheliceral
finger with six setae, movable cheliceral finger with
one seta (Fig. 3d). Flagellum with eight blades, first
seven of nearly equal size, pinnate along anterior mar-
gin, eighth blade smaller than others, not pinnate
(Fig. 3b).

Apex of pedipalpal coxa with four long setae. Pedi-
palpal trochanter and tibia smooth, slender. Some fine
granulations on interior side of pedipalpal femur me-
dially. Pedipalpal chelal palm with some minute inte-
rior granulations (Figs 3a, 3c).

Fixed pedipalpal chelal finger with 56 teeth, mov-
able pedipalpal chelal finger carrying 50 teeth (Fig. 3a).
No microsetae close to trichobothrium eb on pedipal-
pal chela (Fig. 3a).

Certain morphological structures (pedipalpal lyri-
fissures, nodus ramosus, micropores on the patellar
and chelal pedicel, more detailed structure of the
coxa, genital apparatus) could not be observed due to
the condition of the specimen.

Trichobothriotaxy. Trichobothria eb, esb, ib and isb
at base of fixed finger. Esb slightly closer to ib than to
eb. Trichobothrium it closer to est than to et; ist closer
to isb than to est, medially located on pedipalpal chela;
distance ist–ib shorter than ist–finger tip. Trichoboth-
ria b and sb in proximal finger half, st and t in distal
finger half. Trichobothrium t closer to st than to finger
tip. Distance sb–st somewhat longer than b–sb; t–st
shorter than b–sb or sb–st (Figs 3a, 3c).

Tibia IV, metatarsus IV and tarsus IV each with a
single tactile seta (Fig. 3f).

Measurements and morphometric ratios of differ-
ent morphological structures as presented in Table 2.

D i s t r i b u t i o n. So far, the new species has been
found only in the Ravlića Pećina Cave, village of Dri-
novci, Grude, Herzegovina, southwestern Bosnia and
Herzegovina (Fig. 2).

E t y m o l o g y. After the hamlet of Peć Mlini, vil-
lage of Drinovci, where the Ravlića Pećina Cave, its
terra typica, is located.

DISCUSSION
The type specimens of the new pseudoscorpion

species were collected under stones in the inner, hu-
mid parts of the investigated underground sites, in to-
tal darkness (the distance of the collecting locality
from the cave entrance and the locality’s depth were
25 and 8 m, respectively, for R. ladestani sp. n.; and 35
and 6 m, respectively, for R. pecmliniensis sp. n.). A few
further efforts were made to collect additional individ-
uals of the new pseudoscorpion species, but they were
unsuccessful. Therefore, these taxa can be assumed to
be rare. The presence of one pair of eyes in R. ladestani
sp. n. indicates that this pseudoscorpion species seems
to be epigeic in its lifestyle. The specimen most likely
fell into the Jama višje Zađa (= Jama za Zle Poje) Pit
through its entrance or through holes and fissures on
its cap. The lack of eyes in R. pecmliniensis sp. n. suggests
that this species is either cave-dwelling or endogean.

Due to morphological variability of the genus Ron-
cus in the Balkan region, its systematics faces some
difficulties. Traditional taxonomy is inadequate in
some cases (e.g., in identification of closely related
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taxa), especially when the investigator uses pedipalp
morphometry, with which only clearly different taxa
can be separated (Zaragoza, Šťáhlavský, 2008). New
taxonomy is more comprehensive and uses character-
istics that were not previously considered (features of the
legs, including the ratios and measurements of legs I and
IV, form of the claws and subterminal setae, position of
tactile setae on leg IV, structure of the genital apparatus,
etc.) (Zaragoza, Šťáhlavský, 2008). For instance, the
chelal microsetal pattern in Roncus, providing useful tax-
onomic characters, is of great help in distinguishing spe-
cies and species groups (Gardini, 1983; Gardini, Rizze-
rio, 1985, 1986; Henderickx, Zaragoza, 2005).

The ratios of certain articles of appendages can be
important as indicative of the way of life led by a given
pseudoscorpion taxon. Contrary to epigean species,
cave-dwelling pseudoscorpions have an enlarged
body, elongated appendages and no eyes, while troglo-
philic forms are in an intermediate state. With respect
to appendages, this pattern is particularly reflected in
shape of the tibia and tarsus of legs I and IV, as well as
in possession of enlarged pedipalps. The ratio of tibia
IV length to breadth can be particularly useful in at-
tempting to evaluate the degree of adaptation to cave
life (Zaragoza, Šťáhlavský, 2008). Zaragoza and
Šťáhlavský (2008) estimate that in Roncus an average
ratio of tibia IV length to breadth of about 6.0 or higher
suggests a troglophilic or troglobitic state of the spe-
cies. The ratios in R. ladestani sp. n. (4.625) and
R. pecmliniensis sp. n. (5.57) suggest that the former
taxon exhibits epigean tendencies, while the latter one
displays troglophilic affinities. The same authors state
that a ratio of pedipalp femur length to width of about
4.0 points to cave-dwelling tendencies. To judge from
the value of this ratio in it (3.54), R. ladestani sp. n. can
again be treated as an epigean form, while the some-
what greater value of the ratio (3.82) in R. pecmliniensis
sp. n. indicates its troglophilic condition.

These two new species probably belong to different
evolutionary Roncus lineages. The relationships of nu-
merous Balkan species of Roncus need to be further
clarified (Mahnert, Gardini, 2014). As numerous
Roncus species, including those described in the cur-
rent study, are delimitated from each other on the basis
of morphological and morphometric characters, there
is a need for molecular taxonomic investigations in or-
der to confirm the validity of these species. Special at-
tention should be paid to this task in the future.
A comprehensive approach, including several types of
analysis, needs to be taken. This can be done by com-
bining cytogenetic (karyological) analysis and DNA
barcoding studies with comparison of morphological
details (including structure of the genital apparatus,
which is difficult to study properly, but which is be-
coming increasingly important in the systematics of
Neobisiidae) in richer samples of individuals belong-
ing to different taxa.

The colonization of Dinaric subterranean environ-
ments must have begun a long time ago and has passed
through successive stages during different geological
times, parallel with the development of karstic phe-

nomena (Ćurčić, 1988). It is probable that the Dinaric
area was colonized at the beginning of its existence by
pseudoscorpions, which already inhabited Mediterra-
nean forests. Cave-dwelling pseudoscorpions of the
Dinarides represent the last vestiges of an old fauna,
which found shelter in the underground domain of the
Balkans (Ćurčić, 1988).

According to Guéorguiev (1977), different repre-
sentatives of the genus Roncus originated or lived in re-
gions and geological epochs with a humid and warm
climate. With growing aridity and the creation of dif-
ferent niches underground, some taxa evolved as cave-
dwelling and endogean inhabitants (Ćurčić, Dimitri-
jević, 2007), which is the case of R. pecmliniensis sp. n.
Adaptation to life in caves, pits and deep soil rep-
resents an adjusting response of both epigean and hu-
micolous species to survival in conditions of a typical
or modified Mediterranean climate (Ćurčić, 1986, 1988).

The high diversity of pseudoscorpions in the Bal-
kan region emphasizes the peninsula’s status as a gla-
cial refugium (Schmitt, 2007), a zone of exchange and
a home to old endemic forms (Murienne et al., 2010).
A high rate of endemism is observed in several arach-
nid groups on the peninsula, such as spiders (Deltshev,
2004) and pseudoscorpions (Ćurčić et al., 2004). The
great diversity of pseudoscorpions and related groups
in the Balkans can be explained by the long and com-
plex palaeogeographic history of the region (Parmake-
lis et al., 2006) and its high habitat heterogeneity, pro-
nounced topographic diversity and great climatic vari-
ations (Murienne et al., 2010). A recently conducted
phylogenetic analysis of a group of arachnids with a
similar lifestyle (Opiliones: Cyphophthalmi) indicates
that its diversification in the Balkans occurred
94.3 million years ago (105.7 million years after the
group’s origin) (Murienne et al., 2010), which might
imply early diversification of pseudoscorpions in this
region too. On the other hand, in his recent analysis,
Harms (2018) documented relatively faster morpho-
logical changes of an epigeic pseudoscorpion
(Pseudotyrannochthonius giganteus Beier 1971) in
caves. Molecular dating indicates that the age estimat-
ed for individual cave populations of P. giganteus coin-
cides with the period of karst creation, suggesting that
underground habitats were colonized as they emerged.
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Приведены описания и диагнозы двух новых видов ложноскорпионов, Roncus ladestani sp. n. и R. pec-
mliniensis sp. n. (Pseudoscorpiones, Neobisiidae), из двух подземных биотопов [Яма више Заджа (= Яма
за Зле пое), остров Ластово, Далмация, Хорватия; и Равлича пещера, гамлет Печ Млини, деревня
Дриновци, неподалеку от Груде, Герцеговина, Босния и Герцеговина]. Все важные морфологиче-
ские особенности новых видов перечислены и иллюстрированы. Новые таксоны сравнены с близ-
кими родственниками, которые населяют близлежащие районы Балканского полуострова. Новые
ложноскорпионы эндемичны для Динарских гор.
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Two new species of oribatid mites (Acari, Oribatida) are described from Western Malaysia, one each in the
genera Eurhynchoribates (Rhynchoribatidae) and Sadocepheus (Cepheidae). Eurhynchoribates jendeki sp. n.
differs from E. excelsior (Mahunka 1985) in the larger body size; the absence of a triangular tubercle between
insertions of the lamellar setae; and the presence of the following characters: thickened lamellar and interla-
mellar setae, cerotegumental reticulate ornamentation on notogaster, furrows on anal plates and in adanal re-
gion, and foveolae in aggenital region. Sadocepheus sausai sp. n. differs from S. yakuensis Aoki 2006 in the
presence of long adanal setae, long posterior notogastral setae p1–p3, and some long epimeral setae.

Keywords: oribatid mites, Oriental region, systematics, morphology, Eurhynchoribates, Sadocepheus
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The goal of the paper is to describe and illustrate
two new species of oribatid mites (Acari, Oribatida),
which were collected from Malaysia. One species be-
longs to the genus Eurhynchoribates Miko 2016 (family
Rhynchoribatidae), and the other – to Sadocepheus
Aoki 1965 (family Cepheidae).

Eurhynchoribates includes two subgenera and 15 spe-
cies, which are distributed in the Ethiopian and Orien-
tal regions (Subías, 2019). The main morphological
diagnostic characteristics of this genus were summa-
rized by Miko (2016) and Miko et al. (2017). Sadoce-
pheus includes 14 species and one subspecies, which
are distributed in the Oriental, Neotropical and east-
ern Palaearctic regions, as well as in New Zealand and
in the U.S.A. (Subías, 2019; Ermilov, Rybalov, 2019).
The main morphological diagnostic characteristics of
this genus were summarized by Ermilov and Corpuz-
Raros (2017).

Prior to our study, representatives of Eurhynchori-
bates have never been registered in Malaysia, while on-
ly one species of Sadocepheus has been recorded (Ma-
hunka, 1987).

This work is a part of our ongoing study of oribatid
mite fauna of Malaysia (e.g., Ermilov, 2016; Ermilov,
Kalúz, 2019, 2019a).

METHODS
Specimens were mounted in lactic acid on tempo-

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

Drawings were made with a camera lucida using a
Leica transmission light microscope “Leica DM
2500”. SEM micrographs were made with the aid of a
JEOL–JSM-6510LV SEM microscope.

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

The following abbreviations are used: ro, le, in, bs,
ex – rostral, lamellar, interlamellar, bothridial and
exobothridial setae, respectively; tu – tutorium; c, la,
lm, lp, h, p – notogastral setae; cr – crista; ia, im, ip,
ih, ips – notogastral lyrifissures; gla – opisthonotal

УДК 595.4
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gland opening; a, m, h – subcapitular setae; or –
adoral seta; ω – palp and leg solenidion; cha, chb =
cheliceral setae; Tg = Trägårdh’s organ; PdI, PdII –
pedotecta I, II, respectively; 1a, 1b, 1c, 2a, 3a, 3b, 3c,
4a, 4b, 4c, 4d, 4e – epimeral setae; dis – discidium; g,
ag, an, ad – genital, aggenital, anal and adanal setae,
respectively; iad – adanal lyrifissure; po – preanal or-
gan; Tr, Fe, Ge, Ti, Ta – leg trochanter, femur, genu,
tibia, tarsus, respectively; pa – leg porose area; σ, ϕ –
leg solenidia; ε – leg famulus.

SYSTEMATICS

Superfamily Trizetoidea
Family Rhynchoribatidae
Genus Eurhynchoribates Miko 2016
Subgenus Eurhynchoribates (Eurhynchoribates) Miko

2016
Type species: Rhynchoribates borhidii Mahunka 1986

Eurhynchoribates jendeki Ermilov et Kalúz sp. n. 
(Figs 1–6)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and four paratypes
(2♀♀, 2♂♂): Malaysia, Perak District, 50 km NE to
Gerik, Titiwangsa, 05°36′17.4″ N, 101°32′34.0″ E, alt.
1100 m, forest complex Belum–Temenggor, litter,
30.III–13.IV.2015 (E. Jendek, O. Šauša).

The holotype is deposited in the collection of the
Institute of Zoology, Slovak Academy of Sciences,
Bratislava, Slovakia; four paratypes are deposited in
the collection of the Tyumen State University Muse-
um of Zoology, Tyumen, Russia. All specimens are in
ethanol with drop of glycerol.

D i a g n o s i s. Body size: 929–962 × 647–680.
Notogastral granulate cerotegument forming partially
specific reticulate pattern on notogaster. Anal plates
and adanal region with furrows, aggenital region fove-
olate. Rostrum pointed, with five to seven lateral
teeth. Rostral and exobothridial setae short, slightly
thickened, barbed, ro arch-like. Lamellar and interla-
mellar setae long, thickened, barbed. Bothridial setae
setiform, barbed. Ten pairs of notogastral setae long,
thickened, barbed. Epimeral setal formula: 3–1–3–5;1b,
3b and 4a phylliform, barbed, others setiform, barbed.
Genital setae setiform, barbed. Aggenital and adanal
setae narrowly phylliform, barbed. Anal setae short,
setiform, smooth, inserted in anterior part of anal
plates. Adanal lyrifissures diagonal.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length:
929 (holotype), 929–962 (paratypes); notogaster
width: 647 (holotype), 647–680 (paratypes). No dif-
ference between females and males in body size.

Integument (Figs 1a–1e; 2a; 3a–3d; 4a, 4c–4e; 5a,
5b; 6a, 6c, 6d). Color dark reddish brown. Surface
densely microtuberculate (diameter or length of tuber-
cles less than 1) and with larger sparse tubercles (their
diameter up to 6) (Figs 4c–4e; 6a). Podosomal regions
and lateral parts of prodorsum densely macrotubercu-
late (diameter of tubercles up to 16) (Figs 5a, 5b). Anal
plates with some longitudinal furrows (Figs 2a; 4b).
Adanal region with thickenings bordered by curved
furrows (Fig. 4b). Oval and elongate foveolae present
between genital and anal apertures (Figs 2a; 4b). All
leg femora and trochanters III, IV with concavities
forming reticulate pattern (Figs 5a; 6d). Body and legs
covered by distinct layer of granulate cerotegument
(Figs 4a, 4c–4e; 5a, 5b; 6a, 6c, 6d), which partially
forming reticulate pattern on notogaster (Figs 4a;
5a, 5b), granules consist of dense microgranules
(Figs. 4c–4e; 6c).

Prodorsum (Figs 1a–1c; 4a; 5a, 5b; 6a). Rostrum
elongate triangular, pointed, with five to seven small
teeth laterally. System of prodorsal ridges well-devel-
oped, anterior dorsolateral semi-oval concavities (tec-
topedial fields) present. Rostral (45–53) and exoboth-
ridial (45–49) setae slightly thickened, barbed, ro
arch-like and directed anteriorly or anteromedially.
Lamellar (98–102) and interlamellar (135–143) setae
thickened, sometimes slightly swollen distally, barbed,
le inserted on short separate thickenings. Bothridial
setae (209–217) setiform, S-form, barbed. Postboth-
ridial tubercles slightly developed.

Notogaster (Figs 1a, 1d, 1e; 2b; 4a; 5a, 5b; 6b). An-
terior margin convex medially, with one pair of hu-
meral tubercles and one pair of short cristae, located
posterior to bothridia. Ten pairs of notogastral setae
comparatively long (143–157; up to 169 sometimes),
thickened, often slightly swollen distally, barbed. Lat-
eral notogastral porose areas absent. Lyrifissures and
opisthonotal gland openings distinct.

Gnathosoma (Figs 2c–2e; 5a). Subcapitulum lon-
ger than wide (196–200 × 61–69). Subcapitular setae
(a, 49–53; m, 28–32; h, 65–69) setiform, barbed, in-
serted on two long, longitudinal arch-like ridges.
Adoral setae absent. Axillary sacculi large, distinctly
visible. Palps (length 127–131) with setation 0–2–1–
3–8(+ω). Solenidion of palptarsi of medium size, ba-
cilliform, pressed to the surface of palptarsi. Postpal-
pal setae not observed. Chelicerae (length 176–180)
with one setiform, barbed seta (cha, 32–36), seta chb
and Trägårdh’s organ not observed.

Epimeral and lateral podosomal regions (Figs 1e; 2a;
4b; 5a). Epimeral and ventrosejugal tubercles absent,
but unclear thickenings present instead it. Epimeral
porose areas not observed. Epimeral setal formula: 3–
1–3–5. Setae 1b, 3b and 4a (86–90) narrowly phylli-
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form, barbed, 1a, 1c, 4b (41–49), and others (77–82)
setiform, barbed. Setae 3a, 4a, 4b, 4d, and 4e located
on strong diagonal ridges, 3c inserted at base of large

ventropodosomal tubercles. Pedotecta I represented
by small lamina. Circumpedal ridges indistinct. Dis-
cidia triangular.

Fig. 1. Eurhynchoribates jendeki sp. n., adult: a – dorsal view (legs not illustrated); b – rostrum, lateral view; c – part of prodor-
sum, lateral view; d – part of notogaster, lateral view; e – part of notogaster and podosomal region, lateral view. Scale bar: 100 μm.
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Anogenital region (Figs 2a; 4b; 5a). Six pairs of gen-
ital setae (g1, g2, 61–65; g3–g6, 49–53) setiform,
barbed. One pair of aggenital (65–69) and three pairs
of adanal (61–69 up to 90 sometimes) setae narrowly
phylliform, barbed. Distance of insertions ad1–ad2

distinctly shorter than ad2–ad3. Two pairs of anal setae

(12–16) setiform, thin, smooth, inserted in anterior
part of anal plates. Adanal lyrifissures diagonal, slight-
ly distanced from the anal aperture.

Legs (Figs 3a–3d; 4a, 4b; 5a; 6d). Claw of each leg
smooth. Formulas of leg setation and solenidia: I (1–
5–2–4–20) [1–2–2], II (1–5–2–4–16) [1–1–2],

Fig. 2. Eurhynchoribates jendeki sp. n., adult: a – ventral view (gnathosoma and legs not illustrated); b – part of notogaster, pos-
terior view; c – subcapitulum, ventral view; d – palp, left, ventroparaxial view; e – chelicera, right, antiaxial view. Scale bar (μm):
a, b – 100; c–e – 20.
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Fig. 3. Eurhynchoribates jendeki sp. n., adult: a – leg I, without trochanter and basal part of femur, right, antiaxial view; b – leg II,
without trochanter and basal part of femur, right, antiaxial view; c – leg III, right, antiaxial view; d – leg IV, left, antiaxial view.
Scale bar: 50 μm.
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III (2–3–1–3–15) [1–1–0], IV (1–2–2–3–12) [0–
1–0]; homology of setae and solenidia indicated in
Table 1. All solenidia of medium size, thickened,
blunt-ended. Famulus of tarsi I setiform, inserted pos-
terior to solenidion ω1. Setae p setiform on legs I and
thorn-like on legs II–IV.

R e m a r k s. Eurhynchoribates jendeki sp. n. is sim-
ilar to E. excelsior (Mahunka 1985) from the Ethiopian
region (see Mahunka, 1985) in the presence of: trian-
gular rostrum; long lamellar and interlamellar setae;
long, thickened and barbed notogastral setae; narrow-
ly phylliform aggenital and adanal setae. However, the

Fig. 4. Eurhynchoribates jendeki sp. n., adult, SEM micrographs: a – dorsal view; b – ventral view; c–e – part of notogastral sur-
face and cerotegument. Scale bar (μm): a – 200; b – 100; c, d – 10; e – 2.
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former species differs from the latter in larger body size
(929–962 × 647–680 versus 713–852 × 460–582); the
absence (versus presence) of triangular tubercle be-
tween insertions on lamellar setae; and the presence of
the following: thickened (versus setiform) lamellar and
interlamellar setae; cerotegumental reticulate orna-
mentation on notogaster, furrows on anal plates and in
adanal region, foveolae in aggenital region.

E t y m o l o g y. The new species is named after
Dr. Eduard Jendek, entomologist from the Slovak En-
tomological Society, Bratislava, Slovakia.

Superfamily Eutegaeoidea
Family Cepheidae
Genus Sadocepheus Aoki 1965
Subgenus Sadocepheus (Sadocepheus) Aoki 1965
Type species: Sadocepheus undulatus Aoki 1965

Fig. 5. Eurhynchoribates jendeki sp. n., adult, SEM micrographs: a – lateral view; b – part of prodorsum and notogaster, lateral
view. Scale bar (μm): a – 200, b – 50.

a

b
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Sadocepheus sausai Ermilov et Kalúz sp. n. 
(Figs 7–12)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and 16 paratypes (8♀♀,
8♂♂): Malaysia, Perak District, 50 km NE to Gerik,
Titiwangsa, 05°36′17.4″ N, 101°32′34.0″ E, alt. 1100 m,
forest complex Belum–Temenggor, litter, 30.III–
13.IV.2015 (E. Jendek, O. Šauša).

The holotype is deposited in the collection of the
Institute of Zoology, Slovak Academy of Sciences,
Bratislava, Slovakia; 14 paratypes are deposited in the
collection of the Tyumen State University Museum of
Zoology, Tyumen, Russia; two paratypes are deposit-
ed in the collection of the Senckenberg Institute, Gör-
litz, Germany. All specimens are in ethanol with drop
of glycerol.

D i a g n o s i s. Body size: 680–796 × 514–647.
Lamellae with granulate rugae. Lamellae bidentate,
with small medial and lateral teeth and slight, semi-
oval indentation between them. Rostral and lamellar
setae setiform, barbed. Interlamellar setae long, thick-
ened, roughened. Bothridial setae long, with brush-
like head. Nine pairs of notogastral setae long, thick-
ened, roughened, dorsal setae located in two parallel
dorsolateral rows. Epimeral setal formula: 2–1–3–3.
Epimeral and anogenital setae setiform, roughened;
adanal setae comparatively long. Leg trochanters III,
IV with tooth dorsoanteriorly.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length:
680 (holotype), 680–796 (paratypes); notogaster
width: 514 (holotype), 514–647 (paratypes). No clear

Fig. 6. Eurhynchoribates jendeki sp. n., adult, SEM micrographs: a – part of rostrum, lateral view; b – notogastral seta h1; c –
structure of notogastral cerotegumental granules; d – part of surface and cerotegument of leg femur II. Scale bar (μm): a, b – 20;
c – 1; d – 10.
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Fig. 7. Sadocepheus sausai sp. n., adult: a – dorsal view (legs not illustrated); b – part of anoadanal region, posterior view; c –
part of prodorsum, lateral view; d – part of notogaster and podosomal region, lateral view. Scale bar: 100 μm.
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Table 1. Leg setation and solenidia of adult Eurhynchoribates jendeki sp. n.

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

Leg Tr Fe Ge Ti Ta

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

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

III l ', v ' d, l ', ev ' l ', σ l ', (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv)

IV v ' d, ev ' d, l ' l ', (v), ϕ ft '', (tc), (p), (u), (a), s, (pv)
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difference between females and males in body size, but
females usually larger.

Integument (Figs 7a; 8a; 10a–10e; 11a, 11b; 12a).
Color dark brown. Surface densely microtuberculate
and microrugose (diameter or length of tubercles and
rugae less than 1) (Fig. 10e). Lamellae, podosomal re-
gions and lateral parts of prodorsum additionally with

larger granules which are consist from microgranules;
granules sometimes forming rugae (Figs 10a–10d,
11a, 11b). Body covered by thick, block-like layer of
cerotegument (Figs 10a–10e, 11a, 11b, 12a).

Prodorsum (Figs 7a, 7c; 8a; 10a–10c; 11a, 11b;
12b). Rostrum rounded. Rostral region hump-like.
Lamellae bidentate, with small medial and lateral

Fig. 8. Sadocepheus sausai sp. n., adult: a – ventral view (gnathosoma and legs not illustrated); b – part of notogaster, posterior
view; c – part of notogaster, lateral view; d – subcapitulum, ventral view; e – palp, left, paraxial view; f – chelicera, left, paraxial
view. Scale bar (μm): a–c – 100; d–f – 20.
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Fig. 9. Sadocepheus sausai sp. n., adult: a – leg I, right, antiaxial view; b – leg II, without trochanter and basal part of femur, right,
antiaxial view; c – leg III, left, antiaxial view; d – leg IV, left, antiaxial view. Scale bar: 50 μm.
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teeth and slight, semi-oval indentation between them.
Translamella thin, slightly developed, or not observed.
Rostral (28–32) and lamellar (61–65) setae setiform,
barbed. Interlamellar setae (147–155) thickened,

roughened. Bothridial setae (123–131) with long stalk
and short, brush-like head. Exobothridial setae and
their alveoli absent. Tutoria slightly developed, trian-
gular distally.

Fig. 10. Sadocepheus sausai sp. n., adult, SEM micrographs: a – dorsal view; b – ventral view; c, d – part of prodorsal surface and
cerotegument; e – part of notogastral surface and cerotegument. Scale bar (μm): a, b – 100; c – 20; d – 5; e – 10.
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Notogaster (Figs 7a; 8a–8c; 10a; 11a; 12a, 12c).
Anterior margin of notogaster slightly concave medi-
ally. Humeral regions triangular. Nine pairs of noto-
gastral setae (139–155) thickened, roughened, insert-
ed on the notogastral surface, dorsal setae located in
two parallel dorsolateral rows. Lyrifissures and opist-
honotal gland openings distinct.

Gnathosoma (Figs 8d–8f). Subcapitulum longer
than wide (184–188 × 110–123). Subcapitular setae
(a, 24–28; m, 16–20; h, 45–53) setiform, barbed.
Adoral setae (14–16) setiform, smooth. Palps (length
102–110) with typical setation 0–2–1–3–9(+ω). So-
lenidion of palptarsi of medium size, bacilliform,
pressed to the surface of palptarsi. Postpalpal setae (8)

Fig. 11. Sadocepheus sausai sp. n., adult, SEM micrographs: a – lateral view; b – dorsofrontal view. Scale bar: 100 μm.
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b
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spiniform, smooth. Axillary sacculi large, distinctly
visible. Chelicerae (length 164–172) with two seti-
form, barbed setae (28–32). Trägårdh’s organ of che-
licerae tapered.

Epimeral and lateral podosomal regions (Figs 7d; 8a;
10b; 11a). Epimere IV with two pairs of slight, oppo-
site tubercles located near to genital aperture. Epime-

ral setal formula: 2–1–3–3; setae 1c and their alveoli
absent. Setae setiform, roughened, 1a and 2a (16)
shorter than 1b, 3a (20–24) and others (57–69). Pe-
dotecta I represented by large lamina, pedotecta II
represented by small, rectangular (in ventral aspect)
lamina. Circumpedal ridges not observed. Discidia
elongate triangular, rounded distally.

Fig. 12. Sadocepheus sausai sp. n., adult, SEM micrographs: a – posterior view; b – bothridial seta; c – notogastral seta h1. Scale
bar (μm): a – 100; b, c – 20.
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Anogenital region (Figs 7b; 8a; 10b; 11a; 12a). Six
pairs of genital (g1, g6, 32, g2–g4, 20; g5, 24), one pair of
aggenital (53–65), three pairs of adanal (110–131 up
to 151 in some specimens), and two pairs of anal (53–
65) setae setiform, roughened. Adanal setae inserted in
posterolateral position to anal plates, equal distanced
from each other. Adanal lyrifissures diagonal, located
close to anal aperture.

Legs (Figs 9a–9d; 10a, 10b; 11a, 11b; 12a). Claw of
each leg slightly barbed on dorsal side. Trochanters
III, IV with strong tooth dorsoanteriorly. Porose areas
on all femora and on trochanters III, IV distinctly vis-
ible. Formulas of leg setation and solenidia: I (1–4–
3–4–19) [1–2–2], II (1–4–3–4–16) [1–1–2], III
(2–3–2–3–15) [1–1–0], IV (1–2–2–3–12) [0–1–
0]; homology of setae and solenidia indicated in Table
2. Solenidion on all tibiae and on genua I-III setiform,
solenidia on tarsi I, II thickened, blunt-ended. Famu-
lus of tarsi I straight, slightly truncate and swollen dis-
tally, inserted posterior to solenidion ω1.

R e m a r k s. Sadocepheus sausai sp. n. is similar to
S. yakuensis Aoki 2006 from Japan (see Aoki, 2006) in
the presence of: long interlamellar setae; slightly de-
veloped, brush-like bothridial heads; as well as long,
thickened dorsal notogastral setae, located in two dor-
solateral rows. However, the former species differs
from the latter in the presence of long (versus short)
adanal setae, posterior notogastral setae p1–p3, and
some epimeral setae.

E t y m o l o g y. The new species is named after
Dr. Ondrej Šauša, entomologist from the Slovak En-
tomological Society, Bratislava, Slovakia.
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ДВА НОВЫХ ВИДА ПАНЦИРНЫХ КЛЕЩЕЙ 
(ACARI, ORIBATIDA) ИЗ МАЛАЙЗИИ

С. Г. Ермилов1, *, C. Калуз2, **
1Тюменский государственный университет, Тюмень, 625003 Россия

2Институт зоологии, Словацкая академия наук, Братислава, 84506 Словакия
*e-mail: ermilovacari@yandex.ru

**e-mail: stanislav.kaluz@gmail.com

Описаны два новых вида панцирных клещей (Acari, Oribatida) родов Eurhynchoribates (Rhynchoribati-
dae) и Sadocepheus (Cepheidae) из западной части Малайзии. Eurhynchoribates jendeki sp. n. отличается
от E. excelsior (Mahunka 1985) более крупными размерами тела, наличием утолщенных ламеллярных
и межламеллярных щетинок, ячеистого церотегумента на нотогастре, борозд на анальных крышках
и в аданальной области, ямок в аггенитальной области и отсутствием треугольной туберкулы между
ламеллярными щетинками. Sadocepheus sausai sp. n. отличается от S. yakuensis Aoki 2006 присутстви-
ем длинных аданальных и задних нотогастральных щетинок p1–p3 и некоторых эпимеральных ще-
тинок.

Ключевые слова: панцирные клещи, Ориентальная область, систематика, морфология, Eurhynchori-
bates, Sadocepheus
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Описаны новый род и новый вид – Ptorthus kermanicus gen. et sp. n. из Ирана (провинция Фарс) и но-
вый вид – Adolenda marusiki sp. n. из Индии (штат Уттар Прадеш, Гималаи).

Ключевые слова: Homoptera, Cicadina, Kinnaridae, новый род, новые виды, Иран, Индия
DOI: 10.31857/S0044513421020203

Небольшое семейство Kinnaridae было уста-
новлено довольно поздно: его описал Муир толь-
ко в 1925 г. (Muir, 1925). Вычленение этого таксо-
на, как такового, и сразу в ранге семейства, про-
изошло значительно позднее, чем описание,
например, дочернего семейства Meenoplidae, рас-
познанного Фибером еще в 1872 г. (Fieber, 1872).
Но и в каталоге Меткафа (Metcalf, 1945) роды
Southia Kirkaldy 1904, Micrixia Fowler 1904 и Ado-
lenda Distant 1911 еще по-прежнему числились в
семействе Cixiidae. Внешнее сходство с Cixiidae, в
которое ранее помещали представителей Kinnari-
dae, подводило исследователей и уже после того,
как были опубликованы сообщения и выводы
Муира (Dlabola, 1957, 1981). Наиболее броские и
веские отличия этого семейства от Cixiidae за-
ключается в том, что у самок Kinnaridae редуци-
рован яйцеклад, хорошо развитый у Cixiidae и
имеются поля восковых желез на VI–VIII терги-
тах брюшка, которых нет у Cixiidae.

Есть основания предполагать, что пределы
распространения семейства еще не вполне обо-
значились. Об этом говорят сравнительно недав-
ние, можно сказать неожиданные, географиче-
ские находки в Афганистане (Dlabola, 1957), Ира-
не (Dlabola, 1981; Емельянов, 1984), на Канарских
островах (Remane, 1985), в горах Средней Азии
(Емельянов, 1984, 1990), Южном Китае (Liang,
2001), в ОАЭ (Wilson, 2010,) в Сомали (Van Stalle,
1986), на о-вах Реюньон (Synave, 1958), а также в
Чили (Emeljanov, 2016; Campodonico, Emeljanov,
2017).

Из Индии было описано два рода киннарид –
Adolenda Distant 1911 и Paramicrixia Distant 1911
(Distant, 1911). Род Adolenda известен из Гималаев
и c Тянь-Шаня; возможно, и род Paramicrixia ги-

малайский, т.к. он указан из Бенгалии без точно-
го местонахождения, территория же историче-
ской Бенгалии на севере доходит до Гималаев.
В Иране первые находки семейства сделаны
Н.А. Зарудным еще в 1901 г. но описаны гораздо
позже (Емельянов, 1984) уже после публикации
Длаболы (Dlabola, 1981).

Типовые экземпляры вновь описываемых в
данной статье видов хранятся в коллекции Зооло-
гического института РАН в С.-Петербурге (ZIN)
и в музее насекомых Х. Мирзаянца при иранском
институте защиты растений в Тегеране (Hayk
Mirzayans Insect Museum, Iranian Research Institute
of Plant Protection, Tehran, Iran) (HMIM). Терми-
нология дана в соответствии с принятой в разделе
“Цикадовые” в Определителе Насекомых Даль-
него Востока СССР (Ануфриев, Емельянов, 1988).

Ptorthus Emeljanov gen. n.
Типовой вид Ptorthus kermanicus sp. n.
О п и с а н и е. Передние крылья сложены кру-

то-крышевидно. Голова (рис. 1, 1–2) почти в 2 ра-
за ýже переднеспинки. Корифа с резкими прямы-
ми передним и боковыми килями, ее поверхность
вогнутая, сзади к краю не приподнимается, оста-
ваясь желобовидной, задний край глубоко пря-
моугольно выемчатый, с узко закругленной вер-
шиной выемки, без ясного краевого киля. Пе-
редний край корифы сравнительно широкий,
боковые края расходятся назад под острым углом,
ширина корифы сзади примерно равна ее общей
длине. Передний край корифы находится при-
мерно на уровне передних краев глаз. Задняя вы-
емка корифы занимает примерно половину ее
общей длины. Средний киль не выражен. Лицо

УДК 595.753(540,55)
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узкое, вытянутое. Метопа желобовидная без
среднего киля, более чем в 3 раза длиннее своей
наибольшей ширины, приходящейся на край
клипеуса, нижний край метопы слабо вогнутый.
Боковые кили метопы, если смотреть сбоку, по-
чти без перелома продолжают линию края кори-
фы, сверху изогнуты круто, ниже полого-дуго-
видно. Боковые кили метопы, если смотреть спе-
реди, слабо выпуклые, от корифы к клипеусу они
удаляются друг от друга и расстояние между ними
в целом увеличивается более чем в 2 раза. Сред-
ний глазок крупный, лежит у самого клипеально-
го края. Боковые кили постклипеуса высокие, со-
ставляют единое целое с боковыми килями мето-
пы, на постклипеусе они сближаются друг с
другом к границе с антеклипеусом и подходят к
нему почти вплотную, средний киль резкий, но
не приподнятый. Антеклипеус без боковых ки-
лей, в базальной половине (0.45–0.55) со средним
килем, продолжающим киль постклипеуса, ди-
стальнее без килей. Постклипеус примерно на
треть короче метопы, антеклипеус немного коро-
че постклипеуса. Хоботок заходит за вершины
задних тазиков, он немного короче длины крани-
ума, вершинный членик на треть короче предвер-
шинного, вершина последнего находится на
уровне вершин задних тазиков. Щеки ниже уси-
ков с нерезким косо-поперечным килем (ребром
полого-крышевидного поднятия), идущим от
нижнего края усикового отверстия к нижней ча-
сти боковых килей метопы, это, по-видимому,
гомолог киля, свойственного многим Derbidae.
Усиковое отверстие занимает примерно полови-
ну высоты щеки. Глаза сравнительно небольшие,
почковидные, их нижний край полого вогнутый,
здесь к нему примыкает усиковое отверстие. Уси-
ки простые, скап кольцевидный, педицелл яйце-
видный, слабо вытянутый.

Переднеспинка сравнительно протяженная
спереди назад, диск сравнительно длинный с хо-
рошо развитыми боковыми килями. Передний
край диска приблизительно прямым углом выда-
ется вперед, на вершине закруглен, занимает зад-
нюю выемку корифы, боковые кили расходятся
назад, задний край тупоугольно вогнутый. Кили
переднего края резкие, высокие, боковые кили и
средний умеренно выступающие, более слабые,
задний край без ясного киля. В связи с круто-
крышевидным положением крыльев в покое, па-
радискальные поля довольно круто спускаютя
вниз латерально, перелом идет по боковым килям
диска. Задний край верха переднеспинки перед
тегулами, плавно выпукло изгибаясь, отворачи-
вается вперед-вбок, как обычно. Резкий киль пе-
реднего края диска, как единое целое, продолжа-
ется как передний (заглазничный) киль бочков
верха переднеспинки (ее парадискальных полей)
и под резким углом соединяется с таким же рез-
ким латеральным килем, коллатерального киля

нет. Паранотальные лопасти, сверху ограничен-
ные латеральным килем, ромбовидные. Тегулы
без килей. Среднеспинка (щиток) обширная, ее
передний край выступает тупоугольно, задний
приблизительно прямоугольный, продольные
кили щитка четкие, боковые слегка расходятся
назад. Боковые доли щитка, так же как парадис-
кальные доли переднеспинки, довольно круто
наклонены латерально.

Передние крылья почти параллельнобокие,
лишь слегка расширяются к перепоночке. Ко-
стальное поле умеренно широкое, почти парал-
лельнобокое. Перепоночка занимает около 1/3 об-
щей длины крыла, на вершине равномерно за-
кругленная. Объединенное основание жилок
(ScRM) в области базальной ячейки и до разделе-
ния ScR и M высоко-килевидное, особенно при
базальной ячейке. Базальная жилка стигмальной
ячейки (Sc) ослабленная, мембранозная, светлая
(рис. 1, 3). Первые разветвления стволов ScR и M
лежат немного базальнее нодальных поперечных
жилок. Стигмальная ячейка с одной поперечной
жилкой, почти не расширена в области постно-
дальной поперечной жилки (ra–rp), медиальное
поле здесь не сужено. Островная ячейка (замкну-
тая дистально вилка CuA) маленькая. Вершинные
ветвления жилок RP, MA и MP лежат лишь немно-
го отступя дистально от постнодального ряда по-
перечных жилок. Объединенная клавальная
жилка (Pcu + A1) перед вливанием в задний край
крыла довольно круто дуговидно изогнута. Попе-
речная жилка, лежащая у вершины клавуса, также
ослаблена как базальная жилка стигмы (рис. 1, 3).
Ноги средних пропорций, задние голени без бо-
ковых зубцов, на вершине с венцом зубцов по
формуле 3 + 5. На задних лапках на первом чле-
нике 7 зубцов без субапикальных щетинок, боко-
вые зубцы слабо выделяются по величине, на вто-
ром членике 6 зубцов, боковые зубцы крупные
без субапикальных щетинок, 4 внутренних зубца
с субапикальными щетинками.

Брюшко самки с восковыми полями на VI–
VIII тергитах. Гениталии самки (не препарирова-
лись) в целом типичные для семейства. Придатки
VIII сегмента (предположительно, слитые руди-
менты базикокситов и вальв) выглядят как цель-
ное образование, напоминающее вершинную по-
ловину ложки. Можно различить боковые более
пигментированные части (предположительно
вальвиферы) и менее пигментированные и менее
склеротизованные средние (пердположительно
вальвы). По средней линии створки плотно со-
мкнуты. Впадина над первыми створками с боков
ограничена краями тергита, которые сближаются
дорсально к основанию анальной трубки, аналь-
ная трубка сравнительно узкая, прикрывает бóль-
шую часть впадины, оставляя неприкрытой щель
между нею и первыми створками.
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Э т и м о л о г и я. От др. греческого πτορθος –
отпрыск, побег.

О б с у ж д е н и е  и  д и а г н о з. Новый род мо-
жет быть сближен с родами Perloma Emeljanov
1984 и Adolenda Distant 1911. Он отличается от них
круто-крышевидно сложенными крыльями и со-

ответственно более круто наклоненными лате-
рально боковыми частями переднеспинки и щит-
ка среднеспинки. Тупоугольный перелом между
плоскостью диска переднеспинки и плоскостью
ее парадискальных долей обозначен боковыми
килями диска, которых нет у других представите-

Рис. 1. Ptorthus kermanicus Emeljanov gen. et sp. n.: 1 – передняя часть тела сверху, 2 – голова спереди-снизу (лицо), 3 –
переднее крыло.

1 2

3
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лей трибы Adolendini, у этих последних имеется
единое дискально-парадискальное поле, либо
плоское, либо полого поперечно выпуклое, как,
например, у Adolenda marusiki sp. n. (рис. 1, 4).
Кроме того, переднеспинка у нового рода более
длинная, чем она напоминает переднеспинку в
трибе Prosotropini, однако по степени развития и
конфигурации килей сходства нет. Новый род,
кроме того, несет слабо выраженный субантен-
нальный генальный киль, о котором уже было
сказано в описании, подобный киль также имеет-
ся у представителей рода Perloma.

Ptorthus kermanicus Emeljanov sp. n. (рис. 1)
М а т е р и а л. Голотип самка: Iran, Fars Prov-

ince, nr. Dashte Arzhan, 2218 m, 29°33.139′ N
51°57.058′ E, 14.VI.2019, V.M. Gnezdilov leg. (ZIN).
Паратип, 1 самка: Iran, Fars Province, nr. Dashte
Arzhan, 2218 m, 29°33.139′ N, 51°57.058′ E, 14 VI 2019,
V.M. Gnezdilov leg. (HMIM).

О п и с а н и е. О к р а с к а. В целом, в окраске
преобладают серовато-бурые тона. Ноги, а также
средняя полоса вдоль тела сверху от корифы до
вершины клавуса при сложенных крыльях, свет-
лые. Корифа и верхняя часть метопы между гла-
зами светлая, желтоватая с легким оранжево-бу-
рым оттенком, ниже голова сероватая, переход к
затемнению размытый. Глазки светлые. Над щеч-
ным килем размытое светлое пятно. Верхний
край уздечек со светлым, почти белым, попереч-
ным пятном. Диск переднеспинки белый, осталь-
ные части буровато-серые. Диск щитка средне-
груди почти белый с легким буроватым оттенком,
парадискальные поля буровато-серые, по бокам
от светлых боковых килей окраска парадисков
сгущается до черного в виде узкой полосы с раз-
мытым внешним краем. Тегулы светлые. Перед-
ние крылья в основном серовато-бурые. Кориум
и перепоночка буровато-серые или серовато-бу-
рые с неяркими мелкими светлыми пятнышками,
на клавусе и в базальной половине (0.45–0.55) ку-
битального поля кориума крапинок нет. Жилки
темные. Основание переднего крыла на уровне
базальной ячейки осветлено. Впереди жилки ScR
идет цепочка вытянутых светлых пятнышек, уз-
кие темные границы между ними косые, выгля-
дят как намечающиеся (длинные) косые линии,
пересекающие все костальное поле, как у некото-
рых киннарид, например у Adolenda fuscofasciata
Liang 2001 и других Fulgoroidea. На перепоночке
между конечными жилками от края крыла идут
клиновидные нечетко ограниченные светлые
пятна, а на вершинах жилок затемнение усилива-
ется. На клавусе краевое поле целиком светлое до
белого, жилка A1 и продолжающая ее Pcu + A1,
светлая, только на A1, немного базальнее вилки,
жилка A1 на небольшом отрезке затемнена, также
затемнена вершина Pcu + A1, далее до вершины

клавуса располагается светлое пятно, завершаю-
щее светлую спинную полосу, описанные темные
выступы на жилке A1 и вершине Pcu + A1 образуют
перетяжки на этой полосе. Брюшко темно-бурое.

Длина самки 5.6–5.8 мм.
З а м е ч а н и е. По свидетельству В.М. Гнезди-

лова, вид собран кошением по деревьям в разре-
женном лесу с дубом, боярышником, кленом и
фисташкой.

Э т и м о л о г и я. От названия иранской про-
винции Керман (Kerman), по местонахождению
описываемого вида.

Род Adolenda Distant 1911
Adolenda marusiki Emeljanov sp. n. (рис. 2–3)
М а т е р и а л. Голотип самец: India, Uttar

Pradesh, Babind Ghat village, 30°37.5′ N, 79°33.5′ E,
1750–1900 m, 17–23. V 1999, Yu.M. Marusik leg. (ZIN).
Паратипы: 1самец, 3 самки, India: Uttar Pradesh,
Babind Ghat village, 30°37.5′ N, 79°33.5′ E, 1750–
1900 m, 17–23. V 1999, Yu. M. Marusik leg. (ZIN).

О п и с а н и е. Сходен с типовым видом рода –
Adolenda typica Distant 1911, к которому, по-види-
мому, близок (гениталии A. typica не изучены).
Передний край корифы узкий, корифа желобо-
видная, спереди отгорожена ее передним килем,
сзади не замкнутая, желоб не ограничен перего-
родкой. Задний край глубоко остроугольно выем-
чатый, вершина выемки узко закруглена, выемка
доходит примерно до уровня середин глаз (если
смотреть сверху). Корифа и метопа в профиль со-
единяются под тупым углом, близким к прямому.
Метопа без среднего киля, также желобовидная,
ее боковые кили листовидные, в поперечном се-
чении она снизу трапециевидная, сверху почти
клиновидная. Боковые кили в верхней половине
(0.45–0.55) слегка вогнутые, в нижней – более
отчетливо выпуклые, плавно, без перерыва пере-
ходят в боковые кили постклипеуса, которые
сближаясь и понижаясь, подходят к антеклипе-
усу; перед самым антеклипеусом кили слегка от-
гибаются наружу и становятся параллельными.
Граница метопы и клипеуса – прямая желобовид-
но вдавленная. Средний глазок крупный, при-
мерно на треть своего диаметра отодвинут от шва.
Хоботок умеренно длинный, у самцов почти до-
ходит до переднего края пигофора, его основание
приходится на вершины задних тазиков. Перед-
неспинка короткая, особенно в средней части,
где передний и задний кили сближены почти на
собственную толщину или на 1.5 ее. Задние и пе-
редние кили резкие, соединены по бокам боко-
выми килями верха переднеспинки, столь же рез-
кими. Средний киль диска переднеспинки выхо-
дит вперед от места соединения половинок
переднего киля. Щиток крупный, его видимый
передний край, обозначенный задним краем пе-
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реднеспинки, слабо тупоугольный, задний при-
мерно прямоугольный, боковые кили щитка рас-
ходятся назад слабее, чем у A. typica на рисунке у
Дистанта (Distant, 1911, 1916). Передние крылья
A. marusiki отличаются от таковых у A. typica бо-
лее широким костальным полем и более круто
изогнутой костальной жилкой. Первая постстиг-
мальная жилка RP1 отходит как вторая стигмаль-

ная жилка. Интеррадиальная жилка присоединя-
ется сзади не к общему стволу RP, а к его перовой
ветви RP1 вблизи основания ствола, апикальная
интеррадиальная ячейка при этом выглядит, как
часть стигмы, однако, в отличии от собственно
стигмы, она не уплотнена. У A. typica, судя по ри-
сунку Дистанта (l. c.), стигма также одноклеточ-
ная и уплотненная, но первая постстигмальная

Рис. 2. Adolenda marusiki Emeljanov sp. n.: 1 – передняя часть тела сверху, 2 – голова спереди-снизу (лицо), 3 – переднее
крыло.

2
1

3
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жилка отходит обособленно от ствола от ствола
RP или в точке соединения жилки ir с RP. На вер-
шине задней голени 7 зубцов (3 + 4). На первом
членике задних лапок 7 зубцов без субапикаль-
ных щетинок, на втором членике – 6 зубцов, из
них 4 внутренних с субапикальными щетинками.

Основной тон окраски светло-бурый, кили
светлые, почти белые. Боковые листовидные ки-
ли головы буроватые со светлыми гребнями.
Глазки светлые. Хоботок темно-бурый. Тегулы
буроватые с широко осветленными краями. Пе-
редние крылья прозрачные с буроватыми жилка-
ми. На перепоночке буровато затемнены уплот-
ненная стигма и постклавальная краевая ячейка.
Более интенсивно затемнены поперечные жилки
нодального ряда и соединяющие их участки про-
дольных жилок, в постнодальном ряду затемнены
жилки rm и im. На перепоночке окрашены белым
жилки MA1 и MA2, окаймляющие ячейку между
ними в антеапикальном ряду и жилка, отходящая

от вершины этой ячейки. Все апикальные жилки
перепоночки затемнены, затемнение усиливается
к краю крыла. Жилка MP между постнодальным
рядом и основанием апикальной вилки также
светлая. На клавусе два темных пятна, одно на его
вершине и второе в вилке между жилкой Pcu + A1
и краем крыла. Бедра передних и средних ног бу-
рые со светлыми килями, голени более равномер-
но бурые, лапки немного темнее голеней, иногда
бедра и голени почти целиком светлые. Задние
бедра буроватые со светлыми килями, задние го-
лени светло-бурые с черными зубцами на верши-
не, лапки также светло-бурые с черными зубца-
ми. Брюшко темно-бурое, задние края сегментов
осветлены. Гениталии у обоих полов более свет-
лые с размытыми более темными пятнами, как бы
линялые.

Г е н и т а л и и  с а м ц а. Пигофор короткий и
высокий, его высота более чем в 2 раза превосхо-
дит наибольшую ширину. Боковая часть заднего

Рис. 3. Adolenda marusiki Emeljanov sp. n., генитальный блок самца: 1 – вид сзади, 2 – вид сбоку.

1
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края полого дуговидно вогнутая, верхняя часть
над сочленением с анальной трубкой также поло-
го дуговидно вогнутая, выступ для сочленения с
анальной трубкой прямоугольный с резко выра-
женной вершиной. Нижняя стенка пигофора
продольно и поперечно выпуклая, обращенная в
целом дорсо-каудально, соответственно, заднее
отверстие в склеротизации пигофора меньше по
высоте, чем переднее. Анальная трубка с корот-
кой дорсальной стенкой, боковые стенки широ-
кие с дуговидно выступающим вентрально ниж-
ним краем, перед вершинными отростками ниж-
ний край круто сужается, так что отростки служат
продолжением дорсальной поверхности трубки.
Отростки широкие дорсо-вентрально уплощен-
ные, их медиальные края тесно сближенные,
сросшиеся почти до самых вершин, разделены
дорсальным желобком, свободные вершины за-
остренные. Заднее отверстие в склеротизации пи-
гофора закругленно-пятиугольное, примерно в
полтора раза выше своей ширины. На внутренней
поверхности боковых стенок пигофора в его верх-
ней трети располагается пара чашечек сочлене-
ния с фаллобазой. Фаллобаза с треугольным в
очертаниях основанием, вершиной обращена
вниз, вблизи ее боковых углов расположены мы-
щелки, входящие в вышеописанные чашечки на
стенках пигофора. В верхней части бока фаллобазы
имеют вид рамки благодаря утолщенным краям.
Ближе к средней линии фаллобазы от нее отходит
назад пара вытянутых латерально сдавленных ло-
пастей с закругленными вершинами. Между ло-
пастями и над ними располагается аморфная
мембранозная часть пениса, имеющая вид комка.
Под фаллобазой, занимая все пространство до
нижнего края заднего отверстия пигофора, поме-
щаются стилусы, они, как обычно в семействе, в
целом дуговидные, толстые, отогнутые вершина-
ми дорсально и несущие также толстые субба-
зальные выступы на своей дорсальной стороне.

Длина самца 5.2, самки – 5.4–5.6 мм.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е т к и. От типового
вида, A. typica, новый вид отличается (1) более уз-
кой слабо расширяющейся назад корифой, (2)
более широкой метопой с выпуклыми, а не пря-
мыми боковыми килями, почти параллельными,
а не в значительной степени расходящимися на-
зад боковыми килями щитка, (3) более широким
костальным полем с более круто изогнутой ко-
стальной жилкой и (4) тем, что первая постстиг-
мальная жилка RP1 отходит, как вторая стигмаль-
ная, т.к. поперечная жилка ir присоединена к
RP1, а не к общему стволу RP перед его первым
разветвлением, как это имеет место у A. typica.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь сборщика,
известного арахнолога Ю.М. Марусика.
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A NEW GENUS AND TWO NEW SPECIES OF THE FAMILY KINNARIDAE 
(CICADINA) FROM IRAN OR INDIA
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A new genus, Ptorthus gen. n., with the type species Ptorthus ptolerioides sp. n., is described from Iran (Fars
Province), as well as Adolenda marusiki sp. n. from India (Uttar Pradesh State, Himalaya).
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Эффективность передачи углерода, полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК), азота и фосфора
от фитопланктона к зоопланктону определяет функционирование всей экосистемы. Однако этот
параметр зависит от условий среды. Рыбы – очень важный фактор, регулирующий планктонные со-
общества, который с большой степенью вероятности может влиять на эффективность передачи ос-
новных питательных веществ от фитопланктона к зоопланктону. Эксперименты проводили в мезо-
космах, наполненных водой из эвтрофного водоема с содержащимся в ней фито- и зоопланктоном.
Мы исследовали влияние рыб на первичную и вторичную продукцию, а также на эффективность
передачи углерода, азота, фосфора, ПНЖК и общего содержания жирных кислот (ЖК) от фито- к
зоопланктону. Контрольный опыт и опыт с рыбами проводили в трех повторностях. Эффектив-
ность передачи веществ от фитопланктона к зоопланктону определяли как отношение вторичной
продукции к первичной, выраженное на единицу объема воды и на единицу биомассы в процентах.
Величина эффективности, выраженная на единицу объема воды, характеризует продуктивность
водного объекта, тогда как величина эффективности, выраженная на единицу биомассы, свиде-
тельствует о потенциально возможной способности гидробионтов передавать биологически цен-
ные вещества от одного трофического уровня другому. Установлено, что взаимодействия фито-
планктон – зоопланктон – рыбы определяются не только отношениями хищник – жертва, но и за-
висят от качества как фитопланктона, так и зоопланктона, определяемого содержанием фосфора,
азота, общего содержания ЖК и отдельно ПНЖК в их биомассе. Мы показали, что в присутствии
рыб эффективность передачи углерода на единицу биомассы от фитопланктона к зоопланктону по-
вышается в два раза, фосфора – в 12.4, азота в – 2.5, эйкозапентаеновой кислоты (ЭПК) в – 12.4,
докозагексаеновой кислоты (ДГК) – в 7.4, а общих ЖК – в 10 раз, по сравнению с контролем. Это
создает устойчивость функционирования экосистемы в условиях пресса рыб. Такой механизм
препятствует избыточной эксплуатации зоопланктона рыбами и позволяет продлить трофиче-
скую цепь.

Ключевые слова: первичная и вторичная продукция, углерод, азот, фосфор, фито- и зоопланктон,
рыбы, эвтрофные условия, эффективность передачи веществ, мезокосмы
DOI: 10.31857/S0044513421020215

Планктонные сообщества – чрезвычайно важ-
ное звено в трофической сети, поскольку именно
планктонные организмы поставляют углерод и

биологические ценные вещества на вышестоя-
щие трофические уровни. Фитопланктон проду-
цирует органический yглерод, полиненасыщен-

УДК 574.583:574.34
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ные жирные кислоты (ПНЖК) и другие жирные
кислоты (ЖК), тогда как азот и фосфор усваива-
ется фитопланктоном, т.е. они переводятся из не-
органических соединений в органические. Далее
эти вещества от фитопланктона передаются зоо-
планктону.

Эффективность передачи этих веществ от фи-
топланктона к зоопланктону, которая определя-
ется как отношение продукции зоопланктона к
продукции фитопланктона, зависит от условий
среды (Gladyshev et al., 2011). В основе функцио-
нирования экосистем лежит передача углерода от
одного трофического уровня другому. В среднем
эффективность передачи вещества и энергии с
одного трофического уровня на следующий со-
ставляет 10% (Lindeman, 1942). В природе суще-
ствуют эффективные и неэффективные водные
экосистемы. Например, неэффективные системы
(гипертрофные озера) поддерживают в 25 раз
меньше биомассы зоопланктона, чем эффектив-
ные при одной и той же биомассе фитопланктона
(Brett, Müller-Navarra, 1997).

Показано, что, чем выше трофность водоема,
тем ниже эффективность передачи углерода от
фитопланктона к зоопланктону, которая может
варьировать от 30% (олиготрофные озера) до 5–
7% (эвтрофные озера) (Lacroix, 1999). Мы пред-
полагаем, что эффективность передачи углерода
и некоторых биологически ценных веществ так-
же может меняться в зависимости от факторов
среды. Важную роль в процессах метаболизма и
функционирования организмов играют ЖК,
включая ПНЖК (Lauritzen et al., 2001; Kris-Ether-
ton et al., 2002; Wall et al., 2010), фосфор и азот
(Prater et al., 2018). Выявление факторов среды,
которые повышают эффективность передачи уг-
лерода и биологически ценных веществ от одного
трофического уровня к последующему, – одна из
важнейших задач современной водной экологии.
Особое значение имеет передача от фитопланкто-
на к зоопланктону незаменимых ПНЖК, кото-
рые не синтезируются животными. Поэтому для
экосистемы важна не только высокая эффектив-
ность передачи углерода от фитопланктона к зоо-
планктону, но и высокая эффективность передачи
биологически ценных веществ, т.к. от этого зави-
сит качество ресурсов для вышестоящих трофи-
ческих уровней.

Тем не менее, какие факторы и каким образом
влияют на эффективность передачи углерода и
биологически ценных веществ от фитопланктона
к зоопланктону, остается неизвестным. Это свя-
зано с тем, что биохимический и элементный со-
став в фитопланктоне и зоопланктоне очень
сильно различается (Brett, Müller-Navarra, 1997).
Кроме того, основу зоопланктона в пресновод-
ных водоемах составляют ракообразные-филь-
траторы, которые потребляют пищевые частицы

размером меньше 30 мкм (Sommer, Sommer,
2006). Поэтому только часть биомассы фито-
планктона может усваиваться зоопланктоном.
Поскольку размерный состав водорослей в фито-
планктоне может меняться, то и доля потребляе-
мого фитопланктона ракообразными также будет
изменяться. Кроме того, биохимический и эле-
ментный составы разных таксонов водорослей
сильно различаются. Например, относительное
содержание ПНЖК в зеленых водорослях может
составлять до 40% от общего содержания жирных
кислот, тогда как в цианобактериях – только 6%
(Gulati, DeMott, 1997). Диатомовые водоросли и
динофлагелляты богаты длинноцепочечными
ПНЖК (Müller-Navarra, 1995).

Роль разных биологически ценных веществ
для ракообразных неодинакова. Насыщенные и
мононенасыщенные жирные кислоты в основ-
ном используются как источник или резерв энер-
гии в организме, тогда как омега-3 длинноцепо-
чечные ПНЖК влияют на физиологические про-
цессы, являясь предшественниками для синтеза
липидных медиаторов. Недостаток ключевых пи-
тательных элементов (углерода, азота, фосфора)
влияет на синтез основных макромолекул, таких
как липиды, протеины и нуклеиновые кислоты
(Wagner et al., 2015). При лимитировании фосфо-
ром происходит замедление образования рибо-
сомных РНК (Loladze, Elser, 2011). Такие физио-
логические изменения приводят к сокращению
скорости соматического роста, репродукционно-
го потенциала и выживаемости, что в итоге может
приводить к сокращению продукции консумен-
тов (Loladze et al., 2000; Frost et al., 2005). Следует
отметить, что ПНЖК-лимитирование вторично
от P-лимитирования (Sundbom, Vrede, 1997; Weers,
Gulati, 1997). Так, недостаток фосфора вызывает
изменения в биохимическом составе ПНЖК ра-
кообразных, что в свою очередь приводит к за-
медлению их роста (Brett, Müller-Navarra, 1997).
Поэтому эффекты влияния фосфора и ПНЖК ча-
сто взаимосвязаны.

Одним из факторов, которые могут влиять на
перенос вещества и энергии от фитопланктона к
зоопланктону, являются рыбы. Известно, что ры-
бы предпочитают более крупных индивидуумов,
поэтому в их присутствии размерная структура
ракообразных сдвигается в сторону мелких видов
(Gliwicz, 2003). Планктоноядные рыбы потребля-
ют с разной интенсивностью веслоногих и ветви-
стоусых ракообразных, т.к. веслоногие способны
лучше избегать атаки хищника, чем ветвистоусые
ракообразные (Bohl, 1982; Okun, Mehner, 2005).
Поэтому в результате избирательности в пита-
нии, рыбы могут менять таксономическую и раз-
мерную структуру зоопланктона, тем самым кос-
венно влияя на структуру фитопланктона, нахо-
дящуюся под контролем зоопланктона. Рыбы
могут также опосредованно влиять на структуру
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фитопланктонных сообществ, выделяя в воду
продукты жизнедеятельности и таким образом
меняя химический состав веществ, доступных
для фитопланктона (Happey-Wood, Pentecost,
1981; Lin, Schelske, 1981; Brabrand et al., 1984). Од-
нако как рыбы влияют на продукционные про-
цессы фито- и зоопланктона, а также на эффек-
тивность транспортировки основных элементов
(углерода, азота, фосфора) и на общее содержание
ЖК и отдельно ПНЖК, остается неизученным.

Целью нашей работы было оценить, какое
влияние оказывают рыбы на первичную и вто-
ричную продукцию и эффективность передачи
основных элементов, ПНЖК и общих ЖК от фи-
то- к зоопланктону в эвтрофных условиях. Мы
предполагали, что рыбы будут влиять на эти пара-
метры вследствие изменения таксономической
структуры как зоопланктонных, так и фито-
планктонных сообществ. Наибольший интерес
представляло влияние рыб на эффективность пе-
редачи исследуемых элементов и веществ от фи-
то- к зоопланктону. Несмотря на то, что рыбы
увеличивают биомассу водорослей (Semenchenko
et al., 2007), это не означает, что эффективность
передачи веществ от фито- к зоопланктону воз-
растет. Кроме того, разные вещества могут пере-
даваться с разной эффективностью (Gladyshev
et al., 2011). Поэтому одной из задач настоящего
исследования было сравнить эффективности пе-
редачи разных веществ от фитопланктона к зоо-
планктону в присутствии и при отсутствии рыб в
эвтрофных условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Эксперименты проводили в аквариумах объе-
мом 300 л (0.94 × 0.64 × 0.50 м). Аквариумы запол-
няли водой, содержащей естественный фито- и
зоопланктон из эвтрофного озера Йожец, отно-
сящегося к системе Мазурских озер (северо-во-
сточная Польша, площадь 41.9 га, максимальная
глубина 11.6 м, средняя глубина 5.5 м) (Gliwicz
et al., 1981). Опыты включали два варианта – эв-
трофные условия без рыбы (К), эвтрофные усло-
вия с рыбами (Р). Каждый вариант состоял из
трех повторностей. В вариант с рыбами добавля-
ли по одной особи ерша Gymnocephalus cernuus
(Linnaeus, 1758), размером 7.5–11.0 см. Рыб выра-
щивали в лабораторных условиях, и они были
приучены потреблять планктонных ракообраз-
ных. Рыб содержали в контейнерах объемом 5 л,
подвешенных в аквариумах. В контейнерах име-
лись крупные поперечные отверстия, через кото-
рые свободно проходили планктонные организ-
мы, однако рыбы не могли выйти из контейнеров.
Мезокосмы находились в открытом состоянии,
но в случае дождя их закрывали полиэтиленовой
многослойной пленкой во избежание загрязне-

ния извне. Продолжительность эксперимента со-
ставила 30 сут.

Концентрацию хлорофилла а определяли с
помощью спектрофотометра FluoroProbe (BBE-
Moldaenke, Германия), который определяет кон-
центрацию хлорофилла всего сообщества, а так-
же хлорофилла зеленых, криптофитовых, диато-
мовых водорослей и цианобактерий. Отбор проб
для измерения хлорофилла а проводили на 1-е,
10-е, 20-е и 30-е сут. Биомассу фитопланктона
(мгC л–1) рассчитывали, используя концентра-
цию хлорофилла (мкг/л), с помощью коэффици-
ента, предложенного Якоби и Зохари (Yacobi, Zo-
hary, 2010), и выражали ее в единицах углерода.

Пробы фитопланктона собирали на 1-е, 10-е,
20-е и 30-е сут с помощью стакана объемом 0.5 л,
воду в мезокосмах тщательно перемешивали.
Пробы водорослей концентрировали осадочным
методом (Кузьмин, 1975) и фиксировали раство-
ром Утермеля с добавлением формалина. Чис-
ленность водорослей подсчитывали под свето-
вым микроскопом (NikonOptiphot 2). Оценку
биомассы фитопланктона (мг/л) проводили об-
щепринятым счетно-объемным методом (Vinberg,
Lavrenteva, 1982; Mikheeva, 1989). Микроскопиче-
ский метод определения обилия водорослей поз-
волил установить более детальную таксономиче-
скую структуру водорослей. Поэтому этот мате-
риал дополнял анализ структуры фитопланктона
по хлорофиллу. Размеры клеток измеряли под
микроскопом с помощью окуляр-микрометра.
Размерная структура фитопланктона была пред-
ставлена пятью диапазонами: <10, 10–30, 30–50,
50–100 и >100 мкм.

Пробы зоопланктона собирали каждые 10 дней
с помощью 2.6-литрового батометра после тща-
тельного перемешивания воды и фиксировали
4%-ным раствором формальдегида. Среди ветви-
стоусых ракообразных доминировали Chydorus
sphaericus (O.F. Müller 1776), Bosmina longirostris
(O.F. Müller 1776), Ceriodaphnia pulchella Sars 1862,
и Diaphanosoma brachyurum (Liévin 1848). Среди
веслоногих наиболее многочисленными были
Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg 1888), Mesocyclops
leuckarti (Claus 1857), Thermocyclops oithonoides
(Sars G.O. 1863). Зоопланктон идентифицирова-
ли до вида. Для оценки сырого веса зоопланктона
использовали зависимости массы особей планк-
тонных ракообразных от их средней длины
(Błędzki, Rybak, 2016).

Пробы на содержание ЖК, в том числе ПНЖК
(включавших эйкозапентаеновую (ЭПК, 20:5n-3)
и докозагексаеновую (ДГК, 22:6n-3) кислоты),
углерода, фосфора и азота в сестоне брали в нача-
ле и конце эксперимента в трех повторностях.
ЭПК и ДГК являются незаменимыми жирными
кислотами, которые не синтезируются или недо-
статочно синтезируются животными. Эти веще-
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ства главным образом используются для регуля-
ции физиологических процессов (Lauritzen et al.,
2001; Kris-Etherton et al., 2002; Wall et al., 2010).
Поэтому от эффективности их передачи по тро-
фической цепи зависит функционирование всей
экосистемы. Воду (5–10 л) из мезокосмов предва-
рительно пропускали через газ 110 мкм для удале-
ния крупных организмов зоопланктона и других
частиц, а затем фильтровали через стекловоло-
конные фильтры GF/F (Whatman) до интенсив-
ного окрашивания фильтра. После подсушива-
ния фильтры на определение ЖК помещали в
стеклянный контейнер и добавляли 3 мл смеси
хлороформа с метанолом (2 : 1) и затем хранили
при температуре –20°С. Фильтры на углерод, азот
и фосфор полностью высушивали при 75°С в те-
чение суток и далее хранили в эксикаторе для
дальнейшего анализа.

Пробы зоопланктона для анализа содержания
в нем ПНЖК, общего содержания ЖК, углерода,
азота и фосфора отбирали в начале и конце экс-
перимента. Для этого 40–50 л воды пропускали
через газ 100 мкм (для удаления водорослей и дру-
гих посторонних частиц). Зоопланктон на сите
высушивали с помощью фильтровальной бумаги.
Пробы зоопланктона на содержание ЖК взвеши-
вали, помещали в 3 мл раствора хлороформа с ме-
танолом и хранили при температуре –20°С. Про-
бы на углерод, азот и фосфор взвешивали и высу-
шивали при температуре 75°С в течение ночи.
Далее пробы хранили в эксикаторе для последую-
щего анализа.

Анализ жирных кислот подробно описан в ра-
боте (Gladyshev et al., 2011). Липиды экстрагиро-
вали хлороформом и метанолом в соотношении
2 : 1, далее ЖК суммарных липидов метилирова-
ли на водяной бане при температуре 85°С. Анализ
метиловых эфиров жирных кислот всех проб
сестона и зоопланктона выполняли на газовом
хроматографе с масс-спектрометрическим детек-
тором (модель 6890/5975С, Agilent, США). Пики
метиловых эфиров жирных кислот были иденти-
фицированы по полученным масс-спектрам, на
основании сравнения их с таковыми из базы дан-
ных NIST-2005 (США) и имеющихся стандартов
(Sigma-Aldrich, США). Количественное содержа-
ние индивидуальных ЖК на единицу объема про-
бы (сестон) или единицу биомассы (зоопланк-
тон) рассчитывали по величине пика внутреннего
стандарта, нонадекановой кислоты, известную
аликвоту раствора которой добавляли в пробы пе-
ред экстракцией липидов. Во всех пробах в целом
было идентифицировано 38 различных ЖК,
включая насыщенные, мононенасыщенные и по-
линенасыщенные кислоты с количеством атомов
углерода в молекуле от 12 до 24.

Содержание углерода, азота и фосфора изме-
ряли на элементном анализаторе Flash EA 1112

NC Soil/MAS 200 (ThermoQuest, Milan, Italy)
(Gladyshev et al., 2007), содержание фосфора оце-
нивали фотоколориметрическим методом (Mur-
phy, Riley, 1962).

Первичную продукцию (ПП) рассчитывали по
содержанию хлорофилла а и потенциальной фо-
тосинтетической активности планктонных мик-
роводорослей, оцененных методом полихромати-
ческой диурон-индуцированной флуоресценции
(DCMU-f luorescence). Продукцию зоопланкто-
на (ВП) рассчитывали с использованием регрес-
сионных моделей Стоквелла и Йоханссона
(Stockwell, Johannsson, 1997). Пересчет биомассы
зоопланктона на единицу углерода осуществляли
с помощью коэффициента, предложенного Али-
мовым (Alimov, 1989), который при температуре
выше 10°C равен 1/2.3.

Эффективность переноса углерода от проду-
центов к консументам (%) оценивали как отно-
шение вторичной продукции к первичной. Для
определения продукции на единицу биомассы (Б)
рассчитывали отношения ПП/Б и ВП/Б. Эффек-
тивность передачи углерода от фито- к зоопланк-
тону на единицу объема и на единицу биомассы
оценивали как отношения ВП : ПП и ВП/Б : ПП/Б
(%) соответственно.

Скорости аккумуляции (А на единицу объема
и A' на единицу биомассы) биогенных элементов
(Э), т.е. азота (N) и фосфора (P), в сестоне опре-
деляли c использованием одних и тех же уравне-
ний. Поэтому азот или фосфор указан в уравне-
ниях как Э. Мы называем прирост азота и фосфо-
ра на единицу углерода в биомассе сестона или
зоопланктона аккумуляцией, поскольку водные
организмы не производят эти элементы, а усваи-
вают.

Скорость аккумуляции азота и фосфора в
сестоне в литре:

Скорость аккумуляции азота и фосфора в зоо-
планктоне в литре:

Эффективность передачи азота и фосфора от
сестона к зоопланктону в литре:

Скорость аккумуляции азота и фосфора в
сестоне на единицу биомассы:

Скорость аккумуляции азота и фосфора в зоо-
планктоне на единицу биомассы:
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Эффективность передачи азота и фосфора от
сестона к зоопланктону на единицу биомассы:

Основу сестона составляют водоросли и ци-
анобактерии. Содержание органических частиц
незначительно. Поэтому мы будем далее говорить
об эффективности передачи веществ от фито-
планктона к зоопланктону. Продукция ЖК, в том
числе ПНЖК (ЭПК, ДГК) в фитопланктоне и
зоопланктоне в литре, эффективность передачи
ПНЖК (ЭПК, ДГК) и ЖК от фитопланктона к
зоопланктону в литре, продукция ПНЖК (ЭПК,
ДГК) и ЖК в фитопланктоне и зоопланктоне на
единицу биомассы, эффективность передачи
ПНЖК (ЭПК, ДГК) и ЖК на единицу биомассы
определяли по тем же уравнениям, которые ис-
пользовали для азота и фосфора, только вместо
содержания элементов были поставлены содер-
жание ПНЖК или общих ЖК. Все формулы вы-
числения представлены в таблицах для каждого
элемента, каждой из ПНЖК и ЖК.

Для сравнения концентрации хлорофилла,
размерных групп фитопланктона, биомассы зоо-
планктона, продукции фито- и зоопланктона,
П/Б коэффициентов и их соотношений исполь-
зовали t-тест Стьюдента, а при отсутствии нор-
мального распределения данных (тест Шапиро-
Уилка) – непараметрический U-тест Манна–
Уитни. Скорости аккумуляции азота и фосфора
фито- и зоопланктоном, эффективность переда-
чи азота, фосфора, ПНЖК и ЖК сравнивали с
помощью однофакторного дисперсионного ана-
лиза (one-way ANOVA, Тьюки тест). Данные были
прологарифмированы для получения нормально-
го распределения. Первый день эксперимента
был исключен из сравнительных анализов, т.к.
фактор присутствие/отсутствие рыб еще не мог
вызвать изменения в планктоне. Статистический
анализ экспериментальных данных был выпол-
нен в программе Past 3.20.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Концентрация хлорофилла диатомовых водо-

рослей, цианобактерий и общего хлорофилла до-
стоверно повышалась в варианте с рыбами по
сравнению с контролем (U = 10, р = 0.01; t = 9.73,
р = 0.01; U = 10, р = 0.01 соответственно) (рис. 1).
Исходно в воде из озера доминировали динофи-
товые Ceratium hirundinella (O.F. Müller) Dujardin и
золотистые водоросли Dinobryon bavaricum Imhof и
D. divergens O.E. Imhof (рис. 2). На 10-е сутки опы-
тов в контроле преобладали золотистые и дино-
фитовые водоросли (Chrysidalis peritaphrena
J. Schiller, D. sociale (Ehrenberg) Ehrenberg,
C. hirundinella), а в варианте с рыбами помимо зо-
лотистых водорослей высокой биомассы достиг-
ла диатомовая водоросль Rhizosolenia longiseta

' ' ,  % ' ' 100%.= ×зоо cест зоо cестА Э А Э А Э А Э

O. Zacharias. На 20-е и 30-е сут в контроле стали
преобладать зеленые и динофлагелляты (Mougeotia
sp., C. hirundinella). В вариантах с рыбами на 20-е
сутки стали доминировать зеленые водоросли
Mougeotia sp., диатомовые водоросли Fragilaria
crotonensis Kitton и цианобактерии Aphanizomenon
elenkinii Kisselev, на 30-е сутки доминирование
перешло к цианобактериям Oscillatoria spp. и Lim-
nothrix redekei (Goor) Meffert и зеленым Mougeotia
sp. Таким образом, таксономическая структура
фитопланктона в контроле и в варианте с рыбами
к концу эксперимента сильно различалась, в ос-
новном за счет увеличения в варианте с рыбами
доли цианобактерий по сравнению с контролем.

В обоих вариантах опыта в начале и конце экс-
перимента преобладали водоросли размерной
группы 50–100 мкм (рис. 3). В начале эксперимента
размерная структура фитопланктона в контроле и
в варианте с рыбами не различалась (р > 0.05). Ры-
бы не влияли на биомассу фитопланктона раз-
мерных групп < 10 мкм, 10–30, 30–50, 50–100 мкм,
однако в присутствии рыб повышалась биомасса
размерной фракции > 100 мкм по сравнению с
контролем (U = 9, р = 0.01).

Статистически значимых различий в средней
биомассе ветвистоусых и веслоногих ракообраз-
ных между вариантами опыта не найдено (р > 0.05)
(рис. 4).

Рыбы не влияли на величину первичной про-
дукции водорослей (р > 0.05) (рис. 5). Продукция
ракообразных также не различалась между кон-
тролем и вариантом с рыбами (р > 0.05). Значи-
мых различий в отношении вторичной продук-
ции к первичной продукции между вариантом с
рыбами и контролем также не обнаружено (р > 0.05).
В среднем эффективность передачи углерода от
продуцентов к консументам в единице объема со-
ставляла 5%.

В варианте с рыбами достоверно снижалось
отношение первичной продукции к биомассе во-
дорослей (ПП/Б) (t = 2.50, р = 0.02) (рис. 6). Отно-
шение продукции зоопланктона к его биомассе
(ВП/Б) значимо повышалось в варианте с рыба-
ми (t = 3.27, р = 0.005). Эффективность передачи
углерода от фитопланктона к зоопланктону, вы-
раженная как отношение ВП/Б : ПП/Б, была бо-
лее чем в два раза выше в мезокосмах с рыбами
(40%), по сравнению с контролем (15%) (t = 3.69,
р = 0.002).

Скорости аккумуляции фосфора в сестоне на
единицу биомассы в конце эксперимента были
ниже в мезокосмах с рыбами по сравнению с кон-
тролем в среднем в 10 раз (табл. 1). Скорости ак-
кумуляции азота и фосфора в единице объема не
различались между вариантами опытов. Скоро-
сти аккумуляции азота и фосфора в зоопланктоне
не различались между вариантом с рыбами и кон-
тролем. Эффективность передачи азота и фосфо-
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ра от фитопланктона к зоопланктону, выражен-
ная как отношение скорости аккумуляции этих
элементов на единицу биомассы, достоверно по-
вышалась под влиянием рыб. Эффективность пе-
редачи азота от фитопланктона к ракообразным в
вариантах с рыбами возрастала в среднем в 2.5 ра-
за, а фосфора – в 12.4 раза по сравнению с кон-
тролем. Эффективность передачи азота и фосфо-
ра от фитопланктона к зоопланктону, выражен-
ная на единицу объема, не различалась между
вариантом с рыбами и контролем. Таким образом,
рыбы влияли только на эффективность передачи
азота и фосфора на единицу биомассы. Это сви-
детельствует о повышении качества зоопланкто-
на в мезокосмах с рыбами, выраженное как ско-
рость аккумуляции азота или фосфора на едини-
цу биомассы. Однако скорость аккумуляции
азота и фосфора в биомассе зоопланктона на еди-
ницу объема не изменялась под влиянием рыб.

Продукция ЭПК в сестоне на единицу объема
и на единицу биомассы в вариантах с рыбами бы-
ли достоверно ниже, чем в контроле (табл. 2).
Продукция ЭПК в зоопланктоне в единице объе-
ма в конце эксперимента в варианте с рыбами не
отличалась от контроля. Однако продукция ЭПК
на единицу биомассы в зоопланктоне была при-
мерно в 1.6 раза выше в варианте с рыбами, чем в
контроле. Следовательно, рыбы способствовали
повышению качества зоопланктона, выраженно-
го в продукции ЭПК в зоопланктоне. Как резуль-
тат этого, эффективность передачи ЭПК от фито-
планктона к зоопланктону в варианте с рыбами
возрастала по сравнению с контролем в среднем в
4.6 и 12.4 раза на единицу объема и на единицу
биомассы соответственно.

В варианте с рыбами продукция ДГК в сестоне
не отличалась от контроля. Однако продукция
ДГК в зоопланктоне на единицу биомассы была
выше в варианте с рыбами, чем без рыб. Эффек-

Рис. 1. Динамика хлорофилла зеленых (а), диатомовых (в) и криптофитовых (д) водорослей, цианобактерий (ж) и об-
щего хлорофилла (и), мкг/л, (±SE), а также сравнение средних между вариантами опыта (б, г, е, з, к), где К – контроль,
РБ – вариант с рыбами. Разными буквами (А, Б) обозначены достоверные различия при р < 0.05 (t-тест Стьюдента,
при ненормальном распределении U-тест Манна–Уитни).
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Рис. 2. Соотношение таксономических групп фитопланктона (мг/л), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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тивность передачи ДГК от фитопланктона к зоо-

планктону на единицу биомассы в варианте с ры-

бами была выше, чем в контроле в 7.4 раза. В ва-

рианте с рыбами продукция общих ЖК на

единицу биомассы в сестоне была ниже, а в зоо-

планктоне, наоборот, выше по сравнению с кон-

Рис. 3. Соотношение размерных групп фитопланктона (мг/л), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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тролем. Эффективность передачи ЖК от фито-
планктона к зоопланктону возросла под влияни-
ем рыб в 10 раз.

ОБСУЖДЕНИЕ

Рыбы оказывали неодинаковое воздействие на
разные таксономические группы водорослей.
Биомасса цианобактерий и диатомовых водорос-
лей в присутствии рыб была выше, чем в контро-

ле. Концентрация общего хлорофилла в варианте

с рыбами также была выше. В присутствии рыб

повышалась доля крупных водорослей размером

>100 мкм. Поэтому ожидалось, что первичная

продукция (на единицу объема) в мезокосмах с

рыбами будет выше, чем в контроле. Однако в на-

шем исследовании первичная продукция не раз-

личалась между вариантами опытов. Это объяс-

нялось тем, что водоросли в варианте с рыбами

были представлены более медленно растущими

Рис. 4. Динамика биомассы ветвистоусых (а) и веслоногих (в) ракообразных и сравнение средних между вариантами
опыта (б, г) (±SE), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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Рис. 5. Динамика первичной продукции (ПП) (а), вторичной продукции зоопланктона (ВП) (в), и эффективности пе-
редачи углерода от фитопланктона к зоопланктону (ВП/ПП), выраженная как отношение вторичной продукции зоо-
планктона к первичной продукции на единицу объема (д) (±SE), а также сравнение средних между вариантами опыта
(б, г, е), где К – контроль, РБ – вариант с рыбами.
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видами, например, цианобактериями (Daniels-

dottir et al., 2007). Кроме того, цианобактерии,

входящие в состав доминирующего комплекса в

варианте с рыбами, являются миксотрофами, т.е.

помимо фотосинтеза они способны к гетеротроф-

ной ассимиляции органических веществ (Кузь-

менко, 1981). Это также могло привести к более

высокой биомассе водорослей в варианте с рыба-

ми. Поскольку биомасса ракообразных и вторич-

ная продукция ракообразных не различалась

между вариантами опытов, то и отношение вто-

ричной продукции к первичной в единице объема

не различалось между вариантами и равнялось

примерно 5%. Согласно данным Лакроикс (Lac-

roix, 1999) эффективность переноса углерода от

фитопланктона к зоопланктону в эвтрофных

условиях составляет порядка 5–7%. В эвтрофном

водохранилище Бугач среднее за вегетационный

сезон значение эффективности переноса углеро-

да от фитопланктона к зоопланктону составляло

около 5% (Gladyshev et al., 2011), что хорошо со-

гласуется с нашими данными и с общими пред-

ставлениями о переносе вещества и энергии в эв-

трофных водоемах. Однако отношение вторич-

ной продукции к первичной продукции на

единицу объема характеризует эффективность

переноса вещества и энергии в водоеме. Этот по-

казатель зависит не только от способности зоо-
планктонных сообществ эффективно преобразо-
вывать потребленные вещества в биомассу, но и
от концентраций водорослей или численности
зоопланктонных организмов.

Показатель, который не зависит от плотности
популяций и характеризует эффективность пре-
образования потребленного вещества в биомассу, –
это отношение продукции к биомассе (П/Б коэф-
фициент). П/Б коэффициент рассматривается
как основа продукционного потенциала и позво-
ляет сравнивать между собой сообщества с раз-
ной плотностью (Ikeda et al., 2002). Результаты на-
ших экспериментов показали, что в присутствии
рыб повышение биомассы фитопланктона на-
блюдалось при снижении первичной продукции
на единицу биомассы. Следовательно, в присут-
ствии рыб преобладали медленно растущие виды
фитопланктона, а при отсутствии рыб – быстро-
растущие виды фитопланктона, что подтвержда-
ется предсказаниями математической модели,
описывающей взаимодействия фитопланктон –
зоопланктон – планктоноядные рыбы (Daniels-
dottir et al., 2007). К быстрорастущим водорослям
относятся критофитовые и диатомовые водорос-
ли, к медленно растущим – цианобактерии (Dan-
ielsdottir et al., 2007). Вторичная продукция на

Рис. 6. Динамика отношения первичной продукции к биомассе фитопланктона (ПП/Б) (а), отношения вторичной
продукции зоопланктона к их биомассе (ВП/Б) (в) и эффективности передачи углерода от фитопланктона к зоопланк-
тону на единицу углерода (ВП/Б : ПП/Б) (д) (±SE) , а также сравнение средних между вариантами опыта (б, г, е), где
К – контроль, РБ – вариант с рыбами. Разными буквами (А, Б) обозначены достоверные различия при р < 0.05 (t-тест
Стьюдента, при ненормальном распределении U-тест Манна–Уитни).
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единицу биомассы, напротив, в присутствии рыб
повысилась. Это значит, что зоопланктон стал

потреблять более качественные пищевые части-
цы, чем в отсутствие рыб. В результате таких из-
менений эффективность перехода углерода
(продукция, выраженная в углероде на единицу
углерода) от фитопланктона к зоопланктону по-

высилась в присутствии рыб более чем в два раза.
Такой механизм препятствует избыточной экс-
плуатации зоопланктона рыбами и направлен на

поддержание биомассы зоопланктона. Видимо

по этой причине биомасса ветвистоусых и весло-

ногих ракообразных не различалась между кон-

тролем и вариантом с рыбами, несмотря на пресс

планктоноядных рыб.

Однако не только биомасса зоопланктона

определяет функционирование вышестоящих

трофических уровней, но и его качество, выража-

емое в содержании ЖК, включая ПНЖК, и ос-

Таблица 1. Скорость аккумуляции (А) азота (N) и фосфора (P) в сестоне и зоопланктоне, эффективность пере-
дачи азота и фосфора от фитопланктона к зоопланктону (М ± SE)

Примечания. К – контроль, РБ – вариант с рыбами, н – начало эксперимента, к – конец эксперимента. Разными буквами
(А, Б) обозначены достоверные различия при р<0.05 (однофакторный дисперсионный анализ, Тьюки тест).

Варианты 

опыта

Скорость аккумуляции азота и фосфора

Сестон

азот (N) фосфор (P)

(N : С , мг/мг × 

× ПП, мгC/л сут)

(N : С, мг/мг ×

× (ПП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

(P : С, мг/мг × ПП, 

мгC/л сут)

(Р : С, мг/мг ×

× (ПП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

Кн 0.17 ± 0.05 0.17 ± 0.04 0.01 ± 0.003 0.01 ± 0.002А

Кк 0.06 ± 0.02 0.19 ± 0.05 0.01 ± 0.001 0.02 ± 0.006А

РБк 0.07 ± 0.01 0.07 ± 0.01 0.006 ± 0.002 0.002 ± 0.001Б

F 4.97 2.72 2.98 9.3

p 0.053 0.14 0.13 0.01

Варианты 

опыта 

Зоопланктон

азот (N) фосфор (P)

(N : С, мг/мг × 

× ВП, мгC/л сут)

(N : С, мг/мг ×

× (ВП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

(P : С, мг/мг× ВП, 

мгC/л сут)

(Р : С, мг/мг ×

× (ВП, мгC/л сут : Б, мгC/л))

Кн 0.003 ± 0.001 0.043 ± 0.004 0.0003 ± 0.0001 0.004 ± 0.001

Кк 0.003 ± 0.001 0.042 ± 0.003 0.0003 ± 0.0001 0.004 ± 0.000

РБк 0.003 ± 0.001 0.046 ± 0.002 0.0003 ± 0.0000 0.004 ± 0.000

F 0.06 0.39 0.05 0.07

p 0.95 0.69 0.95 0.93

Варианты 

опыта 

Эффективность передачи азота и фосфора

азот (N) фосфор (P)

А Nзоо : А Nсест, % А Pзоо : А Pсест, %

(N : С, мг/мг × ВП, 

мгC/л сут) : (N : С, 

мг/мг × ПП, 

мгC/л сут) × 100%

(N : С, мг/мг × (ВП, 

мгC/л сут : Б, мгC/л)) : (N : С, 

мг/мг × (ПП, мгC/л сут : Б, 

мгC/л)) × 100%

(P : С, мг/мг × ВП, 

мгC/л сут) : (P : С, 

мг/мг × ПП, 

мгC/л сут) × 100%

(Р : С, мг/мг × (ВП, 

мгC/л сут : Б, мгC/л)) : (Р : С, 

мг/мг × (ПП, мгC/л сут : Б, 

мгC/л)) × 100%

Кн 2.49 ± 1.16 26.63 ± 3.34A 5.28 ± 2.23 57.62 ± 12.69A

Кк 4.84 ± 1.28 25.39 ± 6.11A 3.96 ± 1.32 20.64 ± 6.24А

РБк 5.43 ± 1.73 63.86 ± 6.59Б 24.41 ± 10.26 256.55 ± 71.69Б

F 1.21 15.6 3.51 9.05

p 0.36 0.004 0.10 0.02
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новных биогенных элементов, т.е. азота и фосфо-
ра. Если углерод выполняет в основном строи-
тельную и энергетическую функции, то ПНЖК
главным образом используются для регуляции
физиологических процессов. Длинноцепочечные
ПНЖК семейства омега-3, а именно ЭПК и ДГК,
признаны необходимыми для животных разных
таксономических групп, включая человека (Lau-
ritzen et al., 2001; Kris-Etherton et al., 2002; Wall
et al., 2010). Показано на рыбах, что отсутствие
ПНЖК в пище приводит к различным патологи-
ям функционирования органов сердечно-сосуди-
стой системы, работы печени, кишечника, сни-
жению репродуктивного потенциала (Sargent
et al., 2002), увеличению смертности (Glencross,
2009). Синтезируются ЭПК и ДГК в основном во-
дорослями. Поэтому крайне важно для вышесто-
ящих трофических уровней, с какой эффектив-
ностью они передаются от фитопланктона к зоо-
планктону и далее по трофической цепи.

В сестоне наблюдалась тенденция снижения
продукции ПНЖК и общего содержания ЖК в
вариантах с рыбами по сравнению с контролем.
Продукция ЭПК на единицу биомассы была в
7.5 раз, а ЖК в 5.6 раз ниже в вариантах с рыбами,
чем в контроле. Таким образом, качество фито-
планктона, выраженное как продукция ЭПК на
единицу объема и на единицу биомассы, и про-
дукция ЖК на единицу биомассы в вариантах с
рыбами было хуже, чем в контроле. Это может
быть связано с изменением таксономической и
размерной структуры фитопланктона под влия-
нием рыб. Так, в вариантах с рыбами возросла до-
ля цианобактерий, которые не содержат ЭПК и
ДГК (Gulati, DeMott, 1997). Однако, несмотря на
ухудшения качества фитопланктона, продукция
ПНЖК (ЭПК и ДГК) и общих ЖК в зоопланкто-
не на единицу биомассы возросла в вариантe с
рыбами, по сравнению с контролем. Это означа-
ет, что качество зоопланктона, выраженное как
продукция этих веществ на единицу биомассы,
увеличилось. Как результат повышения качества
зоопланктона, возросла эффективность переноса
ПНЖК и общих ЖК от фитопланктона к зоо-
планктону в присутствии рыб по сравнению с
контролем. Повышение эффективности перено-
са ПНЖК и общих ЖК в присутствии рыб на фо-
не снижения содержания этих веществ в сестоне
может быть связано с избирательным потребле-
нием пищевых ресурсов ракообразными. Ветви-
стоусые ракообразные известны как неселектив-
ные фильтраторы, чья диета ограничивается
размером пищевых частиц (DeMott, 1986). Пока-
зано, что ветвистоусые ракообразные потребляют
частицы размером меньше 30 мкм (Sommer, Som-
mer, 2006). Кроме того, ракообразные могут по-
разному накапливать или ассимилировать пище-
вые частицы. Так, показано (Taipale et al., 2016),

что значения δ13C у ветвистоусых ракообразных

не коррелируют со значениями δ13C в сестоне, но

зато коррелируют со значениями δ13C отдельных
таксономических групп фитопланктона. Селек-
тивное питание дафний также экспериментально
продемонстрировано Гладышевым с соавторами
(Гладышев и др., 2000). Селективность потребле-
ния связана не с активным выбором пищевых ча-
стиц во время фильтрационного процесса, а с
различной усвояемостью разных таксонов водо-
рослей (Feniova et al., 2018). Пресс хищников умень-
шает плотность крупных ракообразных (экз./л),
вследствие чего концентрация съедобной фрак-
ции фитопланктона возрастает. Таким образом, в
присутствие рыб возможности селективного по-
требления пищевых частиц ракообразными могут
расширяться из-за снижения их пресса на фито-
планктон.

Недостаток ключевых биогенных элементов
(фосфора, азота) приводит к нарушению синтеза
белков, липидов, нуклеиновых кислот и в итоге
отрицательно влияет на репродукционный по-
тенциал и выживаемость популяций (Prater et al.,
2018). Поэтому крайне важно знать, с какой эф-
фективностью эти элементы передаются от фито-
планктона к зоопланктону. Скорость аккумуля-
ции азота и фосфора в фитопланктоне в единице
объема не различалась между вариантами с рыба-
ми и без рыб. Однако скорость аккумуляции фос-
фора на единицу биомассы в сестоне была в сред-
нем в десять раз меньше в варианте с рыбами. Из-
вестно, что рыбы являются дополнительными
источниками биогенных элементов (в том числе
фосфора) для фитопланктона (Brabrand et al.,
1990; Attayde, Hansson, 1999). Лехман (Lehman,
1980) показал экспериментально, что поглоще-
ние и выделение фосфатов и аммонийного азота
водорослями зависит от содержания фосфора и
азота в их клетках. При дефиците этих элементов
в клетках, водоросли увеличивают скорость их
поглощения и снижают скорость их выделения.
Возможно, поэтому в контроле скорость аккуму-
ляции фосфора в сестоне была выше, чем в вари-
анте с рыбами, которые обеспечивали более вы-
сокое его содержание в водорослях в результате
экскреции в процессе жизнедеятельности.

В зоопланктоне скорости аккумуляции фос-
фора и азота не различались между вариантами.
Однако эффективность передачи фосфора и азота
на единицу биомассы была выше в 12.4 и 2.5 раза,
соответственно, в варианте с рыбами, чем в кон-
троле. Это, по нашему мнению, связано со спо-
собностью зоопланктона аккумулировать био-
генные элементы (Karpowicz et al., 2019). Однако
остается непонятным, почему эффективность пе-
редачи фосфора и азота от фитопланктона к зоо-
планктону в присутствии рыб была выше, чем без
рыб. Возможно, это связано со смещением раз-
мерной структуры зоопланктона в сторону преоб-
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ладания видов меньших размеров (Brooks, Dod-
son, 1965; Gliwicz, 2013; Feniova et al., 2015). Азот и
фосфор участвуют в процессах соматического ро-
ста ракообразных (Prater et al., 2018) и активно
расходуются в процессах роста. Мелкие виды рас-
тут не так быстро, и возможно больше фосфора и
азота остается в их массе тела. Возможно также,
что в присутствии рыб доля съедобной фракции
водорослей возрастает. Поэтому у ракообразных
появляется больше шансов накопить фосфор в
своем теле. Однако этот вопрос требует отдельно-
го исследования.

В заключение отметим, что взаимодействия
фитопланктон–зоопланктон–рыбы связаны не
только отношениями хищник–жертва, но и зави-
сят от качества фитопланктона и зоопланктона
как пищевых ресурсов. Мы показали, что в при-
сутствии рыб эффективность передачи углерода
на единицу биомассы от фитопланктона к зоо-
планктону повышается в два раза, фосфора –
в 12.4, азота в – 2.5, ЭПК в – 12.4, ДГК – в 7.4,
общих ЖК – в 10 раз по сравнению с контролем.
Это создает устойчивость функционирования си-
стемы в условиях пресса рыб. Такой механизм
препятствует избыточной эксплуатации зоо-
планктона рыбами и позволяет продлить трофи-
ческую цепь.
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EFFECTS OF FISH ON THE TRANSFER EFFICIENCY OF CARBON,
PUFA AND NUTRIENTS FROM PHYTOPLANKTON TO ZOOPLANKTON 

UNDER EUTROPHIC CONDITIONS
I. Yu. Feniova1, *, E. G. Sakharova2, **, M. I. Gladyshev3, 4, N. N. Sushchik3, 4,

Z. I. Gorelysheva5, M. Karpowicz6

1Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
2Papanin Institute for the Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, 152742 Russia

3Institute of Biophysics, Federal Research Centre, Krasnoyarsk Science Centre, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, 
Krasnoyarsk, 660036 Russia

4Siberian Federal University, Krasnoyarsk, 660041 Russia
5The Scientific and Practical Center for Bioresources, National Academy of Sciences of Belarus, Minsk, 220072 Republic of Belarus

6Department of Hydrobiology, Institute of Biology, University of Białystok,  Białystok, 15-245 Poland
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The efficiency of the transfer of carbon, polyunsaturated fatty acids (PUFA), nitrogen and phosphorus from
phytoplankton to zooplankton determines the functioning of the entire ecosystem. However, this parameter
depends on environmental conditions. Fish as a very important factor to regulate planktonic communities are
very likely to affect the efficiency of the transfer of basic elements and substances from phytoplankton to zoo-
plankton. In experimental mesocosms filled with water from an eutrophic lake and containing phyto- and
zooplankton, we investigated how fish affect both primary and secondary production and the efficiency of
transfer of carbon, nitrogen, phosphorus, PUFA and fatty acids (FA) from phytoplankton to zooplankton.
Two treatments (control and fish treatment) were repeated in three replicates. The transfer efficiency of sub-
stances from phytoplankton to zooplankton was measured as the ratio of secondary to primary production,
expressed in liters and per biomass unit in percent. The efficiency expressed per liter characterizes the pro-
ductivity of the water body, while the efficiency expressed per biomass unit indicates the effectiveness of
aquatic species to transfer biologically valuable substances from one trophic level to another. We found that
phytoplankton–zooplankton–fish interactions are determined not only by predator–prey relationships, but
also are affected by the quality of both phytoplankton and zooplankton, measured as the contents of phos-
phorus, nitrogen, PUFA and FA in their biomass. We showed that, in the presence of fish, the transfer effi-
ciency of carbon, phosphorus, nitrogen, eicosapentaenoic acid (EPA), docosahexaenoic acid (DHA), FA per
biomass unit from phytoplankton to zooplankton was increased two-fold, 12.4-fold, 2,5-fold, 12.4-fold,
7.4-fold, and 10-fold, respectively, relative to control. This provides the sustainability of the functioning of
the ecosystem under fish pressure. Such a mechanism prevents zooplankton over-exploitation by fish and en-
ables to prolong the food chain.

Keywords: primary and secondary production, carbon, nitrogen, phosphorus, phyto- and zooplankton, fish,
eutrophic conditions, efficiency of substance transfer, mesocosm
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Рассмотрены особенности биологии, экологии и годового цикла чечетки в Приобской лесотундре
и субарктических тундрах Ямала: распространение, местообитания, плотность гнездования, сроки
и характер весенней миграции, предгнездовой период. Дается характеристика размножения: сроки
гнездования на разных широтах, гнездостроение, расположение и устройство гнезд, гнездовой ма-
териал, порядок откладки яиц, размер кладки, длительность насиживания и выкармливания птен-
цов, вторые и третьи кладки. Описание послегнездового периода содержит сведения о длительности
пребывания в окрестностях гнезда и переход к кочевкам, ход линьки молодых и взрослых при есте-
ственном освещении и в экспериментах с искусственным фотопериодом. Исследовали миграцион-
ное состояние и ход осенней миграции, влияние на нее условий среды, переход к зимним кочевкам.
Подтверждено отсутствие у чечеток привязанности к местам гнездования и рождения.

Ключевые слова: обыкновенная чечетка, тундряная чечетка, биология, экология, Приобская лесо-
тундра, полуостров Ямал
DOI: 10.31857/S0044513420120077

В настоящее время для пространства Северной
Евразии на основе внешних признаков, прежде
всего – окраски оперения, выделяют обыкновен-
ную чечетку (Acanthis flammea L.) с подвидами
A. cabaret и A. f. flammea и тундряную (пепельную)
чечетку (Acanthis hornemanni Holboell) (Cramp,
Perrins, 1994; Коблик и др., 2006). Другие авторы
объединяют их в один вид с рядом подвидов
(Портенко, 1939). В нашем районе, на севере За-
падной Сибири, встречаются обе формы. Мы
поймали и осмотрели свыше 6000 чечеток, приле-
тающих в Нижнее Приобье, десятки гнездящихся
пар в лесотундре Нижнего Приобья, кустарнико-
вых тундрах Южного и Среднего Ямала. И при-
шли к выводу о непрерывном ряде изменчивости
птиц по таким внешним признакам как размеры
тела, длина крыла, окраска оперения – от круп-
ных темных var. A. f. holboellii Brehm (Портенко,
1939) до мелких светлых A. f. exilipes/A. hornemanni
(Данилов и др., 1984; Алексеева, 1988; Рябицев,
2008, 2014).

Многие полевые орнитологи на практике вы-
шли из проблемы “неопределимости” большей
или меньшей части встреченных птиц обсуждае-

мой группы путем объединения всех встречаю-
щихся чечеток под одним названием – обыкно-
венная чечетка, или просто чечетка (например,
Головатин, Пасхальный, 2005; Минеев, Минеев,
2012). Другие делят их по подвидам, но осторож-
но: “…все встреченные птицы [Анадыря], скорее
всего, принадлежали к подвиду A. f. exilipes…”
(Кречмар и др., 1991, с. 248). Или, выделяя пе-
пельную чечетку как отдельный вид, отмечают,
что “…многие птицы обладали переходными при-
знаками, и таких было много больше, чем “чи-
стых” тундряных чечеток” (Рогачева и др., 2008,
с. 636).

В предлагаемой статье не обсуждается таксо-
номический статус чечеток. Мы называем их
обыкновенными чечетками, как в нашей моно-
графии “Птицы Ямала” (Данилов и др., 1984) и в
более поздних публикациях. Мы поставили перед
собой задачу обобщить результаты многолетнего
изучения чечеток Acanthis flammea sensu lato в ле-
сотундре и тундрах Ямала, чтобы познакомить
коллег с характеристиками биологии и экологии
этих массовых птиц севера Западной Сибири.

УДК 591.545:598.8
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РЫЖАНОВСКИЙ, РЯБИЦЕВ

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Статья основана на результатах полевых на-
блюдений в Нижнем Приобье и на п-ове Ямал; на

материалах, полученных при обработке птиц,
пойманных паутинными сетями и ловушками
(свыше 6000 птиц), на результатах поиска и об-
следования гнезд (свыше 750), на результатах экс-
периментальных исследований – выкармлива-
ния птенцов и последующей передержки при раз-
ных фотопериодических условиях. Полевыми
наблюдениями охвачена территория (рис. 1) от
широты г. Лабытнанги (66°40′ с.ш) в Нижнем
Приобье и долины р. Собь на Полярном Урале
(67°00′ с.ш.) до широты фактории Тамбей
(71°30′ с.ш.) на Северном Ямале в период с 1971
по 1995 и 2006 гг. Отловы птиц проводили в сред-
нем течении р. Собь в 1976–1978 гг., в долине
Нижней Оби (стационар Октябрьский 66°42′ с.ш.)
в 1978–1990 гг. и 2002–2017 гг. Птиц отлавливали
паутинными сетями, начиная с 1976 г. по настоя-
щее время, а в 1979–1988 гг. на берегу протоки
Выл-Посл стояла большая ловушка “рыбачин-
ского” типа, обращенная входом на юг весной, на
север – во второй половине лета. У отловленных
птиц регистрировали вес, упитанность, пол, воз-
раст, длину крыла, описывали состояние опере-
ния по известной методике (Носков, Рымкевич,
1977).

В среднем течении р. Хадытаяха в 1970–1973,
1978–1983 гг. функционировали стационары:
фактория Хадыта (67°00′), Ласточкин берег
(67°08′). Здесь учитывали пары на пробных пло-
щадках, ловили птиц паутинными сетями, отыс-
кивали и прослеживали гнезда. В нижнем тече-
нии р. Нурмаяха на Среднем Ямале в 1974, 1975,
1982–1993 гг. на стационаре Хановей (68°40′ с.ш.)
учитывали пары, отыскивали гнезда и регулярно
их контролировали, ловили у гнезд и метили птиц
цветными кольцами, подробно описывали при-
знаки гнездящихся пар. На Северном Ямале в
1988–1995 гг. на стационаре Яйбари (71°04′ с.ш.)
учитывали птиц на контрольных площадках,
отыскивали гнезда.

Помимо этого, было организовано несколько
сезонных стационаров, указанных на рис. 1: Пор-
сыяха, Сеяха (Зеленая), Ясавэйяха. Указаны так-
же пункты исследований коллег на Ямале: Щу-
чья, Байдарата, Ензоръяха, Еркутаяха, Юрибей,
Бованенково, Харасавэй. Не указаны на карто-
схеме маршруты наших “ходовых” экспедиций
разных лет, которые охватывали большую часть
Ямала от его южной оконечности до окрестно-
стей пос. Харасавэй и фактории Тамбей.

При обработке материалов применялись об-
щепринятые методы статистики программы
Statistika v. 6.0 (StatSoft Ink., 1984–2003).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В предгорьях Полярного Урала, в Приобской
лесотундре и в тундрах Ямала чечетки гнездятся

Рис. 1. Район исследований. Кружки с цифрами –
многолетние стационары: 1 – Собь, 2– Харп, 3 – Ок-
тябрьский, 4 – Хадыта, 5 – Ласточкин берег, 6 – Ха-
новэй, 7 – Яйбари. Буквами обозначены сезонные
стационары и пункты исследований коллег: Щ – Щу-
чья, Ба – Байдарата, Ен – Ензоръяха, Ер – Еркутаяха,
П – Порсыяха, Ю – Юрибей, Се – Сеяха, Я – Яса-
вэйяха, Бо – Бованенково, Х – Харасавэй, С – Сабет-
та, оБ – о-в Белый. Штриховыми линиями обозначе-
ны границы подзон.
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регулярно. Наиболее северная точка нахождения
гнезд – стационар Яйбари. Несомненно, в каче-
стве редкого вида чечетки гнездятся на Ямале и
севернее, до предела кустарниковой растительно-
сти в подзоне арктических тундр. Но при марш-
рутном обследовании окрестностей Харасавэя,
Сабетты и Тамбея мы чечеток не встречали, в
публикациях по северному Ямалу и о-ву Белый
чечетка не упоминается (Пасхальный, 1985; Мо-
розов, Савинецкий, 1986; Сосин, Пасхальный,
1995; Дмитриев и др., 2006; 2015; Низовцев, 2017).

Биотопическое распределение. В северной тай-
ге и лесотундре чечетки предпочитают гнездиться
в пойменных смешанных лесах, в лиственничных
редколесьях, зарослях ивняков по берегам озер и
ручьев. В горах Полярного Урала беспокоящиеся
птицы и гнезда не встречены выше 380 м над
ур. м., кочующие попадались до 650 м над ур. м.
(Головатин, Пасхальный, 2005). В Нижнем Прио-
бье и на Ю. Ямале 71 из 85 найденных гнезд были
в пойменном лесу, 10 – в лиственничном редко-
лесье плакора, 4 – в ивняках и ерниках разной
высоты по берегам водоемов. В кустарниковых и
мохово-лишайниковых тундрах Среднего Ямала
все гнезда (n = 523) были в зарослях ив (чаще –
ивы сизой и ивы мохнатой) и карликовой березки
на склонах балок разной экспозиции, в поймах,
по берегам ручьев и озер. В лесотундре с началом
послегнездовых кочевок птицы встречались по-
всеместно, от пойм рек до горных тундр Поляр-
ного Урала. Осенью стаи концентрируются в за-
рослях ольхи и в березняках, зимой небольшие
стайки эпизодически встречаются в поймах.

Плотность гнездования. Чечетке свойственны
значительные колебания численности гнездя-
щихся птиц по годам, от полного отсутствия пар
на контрольных участках до весьма высокой
плотности. Причем в большей мере такие колеба-
ния и максимальная плотность характерны для
лесотундры. На тундровом, с ивняками и отдель-
ными лиственницами участке стационара Харп
площадью 300 га (без озер), в 1982 и 2004 гг. гнез-
дящихся пар не обнаружили, в 1970–1984, 2002,
2003 гг. было от 1 до 22 пар (0.3–7.4 пар/км2).
В долине Оби на участке леса стационара Ок-
тябрьский площадью 22.4 га в 2004 г. чечеток не
было, в 1978–1982, 2002–2003 гг. они гнездились
с плотностью 2.1–187 пар/км2 (1–42 пары на
участке). На участке пойменного леса стационара
Хадыта площадью 14 га в 1978–1981 гг. гнездились
11–14 пар (78.6–107.1 пар/км2). На тундровом
участке площадью 77 га гнездилось не более 5 пар
(0–6.5 пар/км2). На лесном участке стационара
Ласточкин берег площадью 13 га в 1971–1973 гг.
гнездились 4–25 пар (30.8–192 пар/км2). Макси-
мально высокая плотность гнездования чечеток в
лесотундре приводится для долины р. Щучья:

в лиственничниках с ольхой в 1973 г. учтено
270 пар/км2 (Кучерук и др., 1975).

Севернее границы лесной растительности, в
подзоне кустарниковых тундр, плотность гнездо-
вания существенно ниже. В среднем течении
р. Еркутаяха, впадающей в Байдарацкую губу, че-
четка названа обычным гнездящимся видом (Шт-
ро и др., 2000), по данным Соколова (2006) в
2005 г. чечетки гнездились здесь с плотностью
6.3 пар/км2, в 2006 г. – 4.2 пар/км2. В верховьях
р. Порсыяха в 1976 г. в пойменных ивняках на
участке 41 га нами учтено 10 пар (22.4 пар/км2), на
окружающем тундровом плакоре мы их не нашли.
В нижнем течении р. Нурмаяха (стационар Хано-
вей) на участке площадью 1.46 км2, включавшем
пойму и плакор, в 1974, 1975, 1982–1993 гг. гнез-
дились от 8 до 40 пар, т.е. 4.4–25.0 пар/км2. По
данным Головатина и Пасхального (2008), в бас-
сейне р. Юрибей в 2004 и 2005 гг. на всем протя-
жении реки на плакоре чечетки гнездились с
плотностью 1.4–2.9 пар/км2, в пойме – 6.6–
12.8 пар/км2. Севернее, на р. Ясавейяха в 1975 г.
чечетки найдены нами только в пойме – 2 пары
на площадке 50 га (4 пар/км2). Практически в том
же районе, в низовьях р. Сеяха–Зеленая в 2006 г.
чечетки были обычны, найдены гнезда в пойме и
в овражной сети плакора (Рябицев, Примак,
2006). Несколько северо-западнее этого участка,
на территории Бованенковского ГКМ чечетки в
1988–1990 гг. были обычны в пойменных ивняках
(8.7–27.2 пар/км2), ивняках плакора (6.1–
30.1 пар/км2) (Мониторинг …, 1997). В 2006 г.
здесь же чечетка была обычным гнездящимся ви-
дом в ивняках (Слодкевич и др., 2007). На Север-
ном Ямале, в районе стационара Яйбари чечетка
зарегистрирована на гнездовании только в два го-
да из 8 (1990 и 1993) как редкий вид, найдено по
одному гнезду в пойме за пределами учетной пло-
щадки 3 км2. В другие годы на Яйбари эпизодиче-
ски регистрировали одиночных птиц и пары.

Для чечеток характерно одиночное и группо-
вое гнездование. Последнее влияет на результаты
учетов, т.к. группа гнезд может быть за пределами
небольшой учетной площадки или, напротив,
может занимать всю площадку. Поэтому прихо-
дится говорить о локальной плотности гнездова-
ния (число пар на участке концентрации гнезд) и
плотности для достаточно большой территории.
В лесотундре в пойменных лесах чечетки тяготе-
ют к колониям дроздов-рябинников (Turdus pilar-
is), но не всегда (Рыжановский, 1999).

В районе стационара Октябрьский в 1978–
1990 гг. колонии рябинников были в течение 8 из
10 лет работы с дроздами. Поселения чечеток в
колониях были в течение 4 разных лет, в осталь-
ные годы чечетки гнездились разреженно (рис. 2).
Некоторые пары устраивали гнезда в нескольких
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метрах от гнезда дрозда и соседнего гнезда своего
вида. В результате такой концентрации в 1978 г.
33 гнезда чечеток, из 42 контрольных, находились
на площадке 4.5 га совместно с 7 гнездами рябин-
ников. В 1988 г. на 26 гнезд рябинников в трех ко-
лониях было 21 гнездо чечеток по 3–7 гнезд в
каждой колонии. В 1989 г – на 39 гнезд рябинни-
ков в двух больших колониях (по 10–12 гнезд) и
четырех группах из 2–3-х гнезд пришлось 36 гнезд
чечеток, расположенных преимущественно неда-
леко от гнезд дроздов (рис. 2).

В тундрах Среднего Ямала колоний рябинни-
ков не было, но групповые поселения чечеток бы-
ли обычны. Чаще они были приурочены к порос-
шим кустарниками склонам оврагов с удалением
гнезд друг от друга на 10 и более м. На территории
стационара Хановэй, на учетной площадке 1.46 км2

удалось выделить 12 участков, где в 1982–1993 гг.
чечетки занимали гнездовые территории в боль-
шинстве лет наблюдений, а в трех точках чечетки
гнездились ежегодно в количестве от 2 до 19 пар с
локальной плотностью 3–10 пар/10 га. В подзоне
мохово-лишайниковых тундр, в бассейне р. Морды-
яха (район пос. Бованенково), было до 30 пар/км2

при гнездовании небольшими группами и оди-
ночно. В окрестностях Яйбари регистрировали
только одиночные гнезда.

Весенняя миграция. Обыкновенная чечетка
имеет большой зимовочный ареал, выраженное
стремление к стайности, благодаря чему особь
может быть увлечена за сотни и тысячи километ-
ров от гнездового района. Но некоторое число
чечеток, преимущественно светлой окраски,
первую половину зимы проводит в лесотундре и с
усилением морозов откочевывает в тайгу. В теп-
лые зимы мы встречали чечеток в пойме Оби и
долине р. Собь в январе–феврале.

Весной в Приобской лесотундре наблюдали
два периода прилета чечеток: в конце марта – ап-

реле и в конце мая – начале июня. Первый пери-
од был растянут на 2–4 недели, птицы появля-
лись при первом потеплении после весеннего
равноденствия, иногда – раньше (14.04.1976,
28.04.1982, 7.04.1986, 18.03.1987, 2.04.1988, 5.04.2003,
28.04.2005, 26.04.2008, 14.04.2017), летели неболь-
шими стайками и поодиночке. Появление птиц
второго периода прилета наблюдали 27.05.1972,
22.15.1974, 30.05.1975, 15.05.1976, 20.05.1978,
22.05.1979, 20.05.1980, 23.05.1981, 16.05.1982,
24.05.1983, 30.05.1986, 15.05.1987, 18.05.1988,
26.05.1989, 21.05.2002, 17.05.2004. Начало второй
волны обычно совпадало с ледоходом на Оби и
снеготаянием; в отдельные годы это был массо-
вый прилет, иногда его практически не наблюда-
ли. Среднесуточная температура воздуха при на-
чале прилета чечеток первой волны –17.8–3.2,
в среднем –6.2°С (n = 8), при начале прилета вто-
рой волны –7.5–4.9, в среднем –0.7°С (n = 16).
Продолжался прилет второй волны от 6 до 34 сут,
в среднем 24.1 сут (n = 10).

Число пойманных мигрирующих чечеток в до-
лине Нижней Оби из второй волны по годам раз-
личалось значительно. В 1978 г. линией из шести
паутинных сетей в период с 26 мая по 10 июня
поймано 1513 чечеток (2596 особей/100 м. сетей),
в 1986 г. этой же линией и большой ловушкой за
весь период прилета поймана 1 чечетка. Но чаще
мы ловили от 10 до 100 птиц за весну. Самцы и
самки прилетали одновременно, совпадали и пе-
риоды их массового отлова. В сетях и ловушке пре-
обладали самцы, суммарно – 1180 самцов : 897 са-
мок. Чем меньше было поймано птиц, тем ниже
была доля самок: 7 : 0 (1977 г.), 14 : 3 (1987 г.),
20 : 7 (1982 г), 113 : 72 (1979 г.), 823 : 690 (1978 г.).
Возможно, в годы с низкой численностью ми-
грантов мы ловили чечеток первой волны, где
самцы при более раннем прилете активно разыс-
кивали самок и чаще попадали в сети. В 1978 г.,
когда наблюдался интенсивный пролет, соотно-
шение полов в стаях было близко к 1 : 1; в 1979 г.
пролет был выражен в меньшей мере, но это так-
же был пролет на север и соотношение полов бы-
ло соответствующим.

Прилет чечеток на Средний Ямал (стационар
Хановей) начинался в сроки, близкие к срокам,
характерным для лесотундры, в конце мая. В на-
чале июня чечетки были обычны все годы наблю-
дений (1982–1994 гг.), но прилет первых чечеток
мы не регистрировали в связи с относительно
поздним началом наблюдений. На Северном
Ямале регистрировали начало прилета по голо-
сам: 31.05.1989; 31.05.1990; 25.05.1991; 31.05.1993.
При благоприятной погоде чечетки из лесотунд-
ры до арктических тундр долетали за 3–5 сут.

Предгнездовой период. Первое время после
прилета чечетки держатся небольшими стайками,
в которых происходит формирование пар, но не-

Рис. 2. Динамика числа пар рябинников (1) и чечеток
(2) на участке 1 км2 в долине Нижней Оби.
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которые птицы прилетали парами. Данных о го-
надах птиц из первой волны нет, самцы второй
волны прилетали с полностью сформированны-
ми гонадами, вес их колебался от 51 до 93 мг, в
среднем 83.0 мг (n = 35). Яичники самок были
слабо развиты, размеры наибольших фолликулов
0.4–1.0 мм, иногда 2.0 мм (Данилов и др., 1984).

Среди чечеток, пойманных в конце мая – на-
чале июня, иногда встречались самки с наседны-
ми пятнами. Как правило, такие птицы попадали
в сети и ловушку в составе стаи, где соотношение
полов было близким к 1 : 1. Например, 1.06.1981 г.
сетью поймана стайка чечеток из 8 самцов и 10 са-
мок, где все самки имели наседные пятна стадии
яйцекладки – начала насиживания; 30.05.1989 г.,
на третий день с начала прилета чечеток, в ловуш-
ку залетела стая из 11 самцов и 7 самок, причем
6 самок имели наседные пятна 4-й стадии (вы-
кармливание птенцов), что позволяет предпола-
гать утрату гнезд с птенцами где-то в тайге. Но в
1978 г. среди 760 самок особей с наседными пят-
нами не было.

Гнездостроение и яйцекладка. Расположение
гнезд зависит от биотопа. В редколесьях плакора
гнезда (n = 16) находили на ивах, лиственницах,
березах, карликовой березке на высоте от 0.3 до
1.5 м. В пойменных лесах из 187 гнезд 120 были
построены на елях, 20 – на березах, 19 – на ивах,
13 – на ольхе, 10 – на лиственницах, 3 – на жимо-
лости, 2 – на пнях. Гнезда на деревьях располага-
лись у ствола или на боковых ветвях на высоте от
0.3 до 14 м, в среднем 2.54 ± 0.37 м (n = 110). В ку-
старниковых тундрах единично находили гнезда
на земле: в корнях ив и карликовой березки, в
пучках сухой осоки, в старых наземных гнездах
дроздов-белобровиков. Но подавляющая часть
гнезд в тундрах была построена в развилках и пе-
реплетениях ветвей ив и карликовой березки ближе
к вершине куста, на средней высоте 0.49 ± 0.02 м
(n = 180). В низинах были обычны гнезда над во-
дой. В тех оврагах стационара Хановей, где чечет-
ки гнездились регулярно, некоторые гнезда со-
оружались над прошлогодними или брошенными
не достроенными гнездами текущего года. На се-
верном Ямале (Яйбари) оба найденных гнезда
были устроены на земле в пойменных ивняках
высотой всего около 20 см.

Строили гнезда только самки. Каркас образо-
вывали тонкие веточки, стебли сухих трав, мох,
пух ивы. Выстилка лотка была из перьев (чаще –
из перьев белых куропаток) растительного пуха,
шерсти, прошлогодней хвои лиственниц. Боль-
шинство гнезд являются плотной компактной
постройкой со значительным количеством пе-
рьев и пуха, но встречались и рыхлые, неряшли-
вые, просвечивающие, плохо укрепленные на
ветвях. Строительство гнезда занимало от 2 до 7,
обычно 3–4 сут, наиболее активно строили в пер-

вой половине дня. Защита территории у чечеток
практически не выражена, что и позволяет им се-
литься очень плотными группировками, где гнез-
да располагаются всего в нескольких метрах одно
от другого.

Формирование яиц в яйцеводе певчих птиц
продолжается 4–5 сут (Зимин, 1988) и происходит
одновременно со строительством гнезда. В лесо-
тундре овогенез и гнездостроение начинается при
среднесуточной температуре –1.0–8.1, в среднем
3.2°С (n = 15), яйцекладка в эти же годы начина-
лась при 1.6–13.3, в среднем 6.4°С (n = 15). Не-
смотря на зимовку при низких температурах и
достаточно ранний прилет части птиц, чечетки
имеют те же температурные пороги начала строи-
тельства гнезда и откладывания яиц, что отлетаю-
щие в низкие широты коньки, трясогузки, овсян-
ки (Рыжановский, 2001).

В Нижнем Приобье в 1971–1989 гг. первые яй-
ца в контрольных гнездах появлялись между 28.05
(1989) и 20.06 (1983), средняя за 16 лет наблюде-
ний дата начала яйцекладки – 10.06. На Среднем
Ямале в 1974–1994 гг. начало сезона откладыва-
ния яиц зарегистрировано между 1.06 (1991) и
23.06 (1975), средняя дата – 13.06 (n = 15). Таким
образом, на пространстве от широты Полярного
круга (66°30′ с.ш.) до широты стационара Хано-
вей (68°40′ с.ш.) среднее запаздывание сроков на-
чала откладывания яиц 1.5 сут на 1° широты, что
меньше величины широтного градиента Гопкин-
са 4 сут (Hopkins, 1938 цит. по: Шульц, 1981). Но
сопоставление дат начала яйцекладки в отдель-
ные годы свидетельствует, что она может начать-
ся как одновременно, так и с запаздыванием на
севере до двух декад (табл. 1) в связи с поздним
прилетом.

В годы с достаточно большим числом кон-
трольных гнезд (20 и более) период начала яйце-
кладки в лесотундре продолжался 10–37 сут,
на Среднем Ямале – 18–31 сут. Главный период

Таблица 1. Сроки начала откладывания яиц на разных
широтах в некоторые годы

Примечания. В скобках число контрольных кладок. Про-
черк – нет данных.

Год
Широта, град.

66°40′ 68°40′ 70°10′

1974 14.06 (5) 18.06 (9) –
1975 14.06 (7) 17.06 (5) 20.06 (7)
1983 20.06 (3) 20.06 (25) –
1984 8.06 (13) 16.06 (54) –
1985 10.06 (3) 10.06. (49) –
1988 2.06 (9) 8.06 (58) 16.06 (5)
1989 28.05 (27) 18.06 (18) 25.06 (2)
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начала яйцекладки, во время которого в 80% кон-
трольных гнезд появляется первое яйцо
(Väisanen, 1977), продолжался 13–28 сут в разные
годы при длительности главного периода у других
северных видов 5–11 сут (Рыжановский, 2001).
Значительная растянутость начала гнездового пе-
риода чечетки связана не только с повторным
гнездованием после утраты гнезда, но и со вто-
рым нормальным гнездованием небольшой части
пар (Алексеева, 1986) или поздним прилетом
птиц, вероятно, выкормивших птенцов первого
выводка или утративших кладку в более южных
районах (Hilden, 1969). В лесотундре не наблюда-
ли прилет чечеток для второй кладки с севера, по-
казанной для тайги окрестностей г. Архангельска
(Андреев, 2016).

По объединенным данным в полной кладке
чечетки было 4.79 ± 0.02 яйца (n = 757): 2 яйца бы-
ло в 7 гнездах, 3 яйца – в 24 гнездах, 4 – в 146, 5 –
в 522, 6 – в 58 гнездах. В лесотундре в полной
кладке было 4.63 ± 0.04 (n = 228), в тундрах Сред-
него Ямала в кладке было 4.82 ± 0.03 (n = 525). Во
втором районе было больше кладок с 5 и 6 яйца-
ми, но увеличение величины кладки к северу не
достоверно. На севере Скандинавии (Jarvinen,
1986) в гнездах было недостоверно больше яиц,
чем на Ямале 4.98 ± 0.08 (n = 59), а в Северной Ла-
пландии кладка была достоверно больше, чем в
Южной Финляндии, что объясняют (Hilden,
1969) большей длиной светового дня.

Для чечеток кустарниковых тундр Ямала отме-
чен положительный недостоверный тренд связи
размера кладки с плотностью гнездования (рис. 3) и
отрицательный недостоверный тренд связи раз-
мера кладки и сроков начала сезона гнездования
(рис. 4). На участке Хановей в гнездах было боль-
ше яиц в годы с высокой плотностью пар, но чем
позднее начинался сезон откладывания яиц, в ос-

новном в связи с поздним прилетом, тем меньше
яиц было в гнездах.

Насиживание и выкармливание. Самки откла-
дывают яйца в ночное время, сразу после оконча-
ния строительства, иногда в недостроенное, без
пуховой выстилки, гнездо, иногда – на 2–4-е сут-
ки после окончания строительства. В лесотундре
чечетки чаще приступали к регулярному насижи-
ванию в середине–конце периода яйцекладки, но
в тундре Среднего Ямала в гнездах с 1 яйцом в
дневное время самки отсутствовали в трети посе-
щений, кладки с 2 и более яйцами насиживали
обычно плотно.

Период от первого яйца до вылупления перво-
го птенца длился 10–15, в среднем 12.9 ± 0.19 сут
(n = 36). При соответствии порядка вылупления
порядку яйцекладки это длительность инкубации
первого яйца. Сопоставление длительности раз-
вития первого яйца чечетки с развитием яиц дру-
гих северных воробьиных (Рыжановский, 2001)
выявило достоверно более короткую длитель-
ность инкубации первого яйца чечетки по срав-
нению с длительностью инкубации первого яйца
краснозобого конька (Anthus cervinus), варакушки
(Luscinia svecica), овсянки-крошки (Ocyris pusil-
lus), подорожника (Calcarius lapponicus), юрка
(Fringilla montifringilla). Период от откладки пер-
вого яйца до вылупления последнего птенца
(суммарный период насиживания) длился 12–18,
в среднем 14.23 ± 0.18 сут (n = 36) и также был ко-
роче, чем у перечисленных выше видов. Мы объ-
ясняем такие темпы развития очень плотным на-
сиживанием кладки. Вылупление в гнезде в связи
с ранним началом насиживания обычно растяги-
вается на 2–3 сут. Потревоженные наблюдателем
птенцы сидят в гнезде не менее 8 сут, на 9–10-е
сутки хорошо перепархивают, улетают из гнезда и
вскоре возвращаются или держатся рядом с гнез-
дом. Не потревоженные птенцы сидят в гнезде
максимально 15 сут, средняя длительность гнез-
дового выкармливания 12.3 ± 0.39 сут (n = 23).

Рис. 3. Связь величины кладки чечетки с плотностью
гнездования на Среднем Ямале.
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Общая продолжительность периода от первого
яйца до вылета последнего птенца из гнезда со-
ставляет 20–31 сут, в среднем 25.6 ± 0.47 сут (n = 31).
Три пары выкормили по 2 выводка за 55–60 сут,
одна пара в конце августа насиживала третью
кладку из 3 яиц с расчетным вылетом птенцов в
первых числах сентября, через 75–80 сут после
начала размножения 20.06.1993. В лесотундре в
разные годы сезон размножения длился 39–62, в
среднем 47.1 ± 1.6 сут (n = 8), в субарктических
тундрах – 35–75 сут, в среднем 51.1 ± 3.4 сут (n = 11).
Растянутость сезона до 75 сут связана с нахожде-
нием третьей кладки в 1993 г. В отловах количе-
ство чечеток поздних сроков вылупления, из вто-
рых и даже третьих выводков, не превышало не-
скольких процентов: 12 из 311 в 1978 г.; 3 из 260 в
1982, 0 из 242 в 1985 г.

Послегнездовые кочевки. Два окольцованных в
соседних гнездах слетка пойманы на участке в
возрасте 18 и 23 сут. Два других слетка, окольцо-
ванных в возрасте 17–20 сут, пойманы повторно
через 35 и 56 сут. Судя по возрасту первого отлова,
это были птицы местного происхождения, т.е. че-
четки могут находиться в районе вылупления
свыше двух месяцев. С учетом послегнездового
стайного поведения, где группы постоянно пере-
мещаются по пойменному лесу и редколесью
плакора, распадаются и объединяются, не долж-
но быть территориальной привязанности к не-
большому району. Но она есть: из 1305 первогод-
ков, окольцованных в 1977–1981 гг., повторно
поймано 68 (5.2%). Большинство повторно пой-
манных находились на участке не более 10 сут, но
5 молодых особей были пойманы через 16–56 сут
(Рыжановский, 1997). Анализ повторных отловов
и состояния линьки чечеток из долины р. Собь
показал, что в июле–августе 1977 г. в районе отло-
ва были местные, начинающие линьку, птицы.
В середине августа они перестали отлавливаться,
но в большом числе появились чечетки на сред-
них этапах линьки, предположительно, приле-
тевшие из тайги, так как в середине–конце авгу-
ста в некоторые годы в лесотундре мы неодно-
кратно наблюдали весьма активный пролет стай
на север.

Взрослые птицы, окольцованные в гнездовой
период, отлавливались на контрольном участке в
лесотундре повторно до середины сентября, две
особи пойманы через 69 и 75 сут после кольцева-
ния на гнездах в июне, т.е. находились на участке
все лето. Большинство взрослых чечеток, переле-
тев совместно с молодыми птицами из тайги в ле-
сотундру, также ограничивают подвижность. На-
пример, в 1977 г. долине р. Собь из 427 окольцо-
ванных птиц повторно пойманы 42 (9.84%) через
2–49 сут, до снятия сетей в середине сентября
(Рыжановский, 1997). На маршрутах стаи чечеток
встречались до октября–ноября с постепенно
убывающей численностью. В Северной Англии

во время линьки взрослые чечетки живут оседло
(Ewans, 1969), в Приобской лесотундре период
послегнездовой оседлости чечеток также долгий.

Постювенальная линька охватывает все кон-
турное оперение головы и туловища, большую
часть кроющих крыла (рис. 5) и пуховые перья на
аптериях. Карпальное перо, большие верхние
кроющие первостепенных маховых, маховые
крыла и крылышка, рулевые остаются юноше-
скими. Из больших верхних кроющих второсте-
пенных маховых обычно заменяется меньше по-
ловины перьев, но иногда не линяют все. Часть
птиц не сменяет средние верхние кроющие вто-
ростепенных маховых. Из нижних кроющих ма-
ховых чаще линяют кроющие второстепенных и
третьестепенных маховых, но иногда – все (Рым-
кевич, Рыжановский, 1987). У 11 из 260 осмотрен-
ных в 1982 г. чечеток дополнительно линяли тре-
тьестепенные маховые, но в 1977 и 1978 гг. птиц с
такой линькой не ловили. Не найдено отличий
полноты линьки чечеток Нижнего Приобья от че-
четок Приладожья (Носков, Смирнов, 1990) при
большой индивидуальной изменчивости, вы-
званной фотопериодическими условиями.

В Приладожье и Карелии, в зависимости от
экспериментальных фотопериодических усло-
вий, линька начиналась в возрасте 28–70 сут
(Носков, Смирнов, 1986). Чечетки, взятые из
гнезд слетками в Нижнем Приобье, начинали
линьку при короткодневном фотопериоде (16С : 8Т)
в возрасте 25, 25, 26 сут (n = 3), при естественном
фотопериоде широты Полярного круга – в воз-
расте 37, 44, 45 сут (n = 3), при длиннодневном
фотопериоде (24С : 0Т) линька начиналась в 47–
64, в среднем 54.6 ± 2.4 сут (n = 7). Таким образом,
возраст начала линьки у чечеток лесотундры, как
и у чечеток северной тайги Карелии, контролиру-
ется фотопериодом. Чечетки, взятые из гнезд на
Среднем Ямале, выкормленные и передержан-
ные при 24-часовом дне, начали линьку в возрасте
24, 32, 34 сут. Небольшая выборка не позволяет
углубляться в последние данные, но полученные
результаты позволяют сделать предположение об
эндогенном контроле возраста начала линьки че-
четок из субарктических тундр, как у ряда север-
ных видов и популяций (Рыжановский, 2007).

В лесотундре чечетки в юношеском наряде от-
лавливались до начала сентября (последняя реги-
страция 8.09.1978 г.), значительно дольше других
северных воробьиных. Связано это со вторым
циклом гнездования и достаточно поздним в
условиях фотопериода высоких широт возрастом
начала линьки. Вступающих в линьку чечеток от-
лавливали с третьей декады июля (20.07.1982 г.
первая регистрация) до начала сентября. Период
вступления в линьку в разные годы был растянут
на 25–35 сут. Закончивших постювенальную
линьку чечеток отлавливали, начиная с третьей
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декады августа: 25.8.1977, 10.09.1978, 28.08.1979,
23.08.1982 гг. Индивидуальную продолжитель-
ность линьки в клетках установить сложно, т.к.
птицы постепенно ощипывали друг друга. При
коротком дне три особи, жившие одиночно, пе-
релиняли за 45, 50, 50 сут. Примерная длитель-
ность при естественном фотопериоде лесотундры –
50–70 сут, как и в опытах, проведенных Носковым
и Смирновым (1986). Сезон линьки продолжался
до начала октября, в частности, 5.10.1982 пойма-
ны 2 особи на завершающих этапах регенерации
оперения.

Послебрачная линька полная, т.е. заменяется
все оперение. В лесотундре начинающих линьку
чечеток ловили со второй декады июля, не начав-
шие линьку птицы встречались до конца августа.
Средние, по регрессии, даты начала линьки в те-
чение ряда лет отличаются незначительно –
6.07.1977; 1.08.1978; 1.08.1979; 3.08.1980; 26.07.1982 гг.,
средние даты окончания – 15.09.1977; 25.09.1978;
13.09.1979; 22.09.1980; 4.09.1982 гг. (Рыжановский,
1997). Среди четырех взятых с птенцами чечеток
одна самка, кормившая 10-дневных птенцов ав-
густовского (второго) выводка, находилась на
2-й стадии линьки, две самки начали линьку че-
рез 25–27 сут после вылупления птенцов первого
выводка, самец – через 29 сут. В случае моноцик-
личного гнездового сезона линька не совмещает-
ся с выкармливанием птенцов, при полициклич-
ном сезоне такое совмещение должно быть обыч-
ным. Связанных с полом различий в сроках
линьки у стайных птиц не выявлено, среди пер-
вых в сезон линяющих чечеток ловили самцов и
самок. Среднесезонная длительность линьки в
течение 5 разных лет составляла 42–56, в среднем
46.6 ± 2.6 сут.

Осенняя миграция. Южное направление полета
стай чечеток преобладает со второй половины

сентября, но в отдельные годы стайки летели в
окрестностях Октябрьского на юг уже в середине
августа, возможно, в процессе кочевок. В середи-
не октября чечеток серой окраски в лесотундре не
наблюдали, стайки светлых (пепельных) встреча-
ли зимой. Миграционное ожирение у трех перво-
годков в клетках начиналось в возрасте 50, 55,
65 сут. Птицы с запасами жира “больше средне-
го” начинали регулярно отлавливаться с третьей
декады августа, на последних этапах постюве-
нальной линьки. В середине сентября в отловах
доля жирных и заканчивающих линьку первогод-
ков достигла 67%. Увеличение массы тела взрос-
лых птиц началось в последней пятидневке авгу-
ста, продолжилось в сентябре. К середине сен-
тября доля среднежирных птиц достигала 40%.

В низовьях р. Ензоръяха (южный “угол” Бай-
дарацкой губы) интенсивные перемещения чече-
ток в южном и юго-западном направлениях в
1992 г. отмечены 31.07, 2.08 и 22.08 (Черничко
и др., 1997). В междуречье Байдараты и Ензоръ-
яхи в 1980 г. размножение было явно неудачным и
основная масса чечеток отлетела на юг еще в
июле, последние пролетные стайки встречены
1.09. (Калякин, 1986). На р. Еркутаяха в 2001 и
2002 гг. Соколов (2003) отмечал чечеток как
обычных птиц кустарниковых зарослей до конца
сентября, когда он заканчивал полевые работы.

Зимние кочевки. На зиму серые чечетки отко-
чевывают в таежные и смешанные леса, что под-
тверждают два зимних возврата от птиц, окольцо-
ванных осенью в Нижнем Приобье: Рыбинский
р-н Ярославской обл. и г. Нижний Тагил Сверд-
ловской обл. Пепельные чечетки зимой встреча-
ются в пойме Нижней Оби и значительно южнее,
в частности в бассейне р. Малая Сосьва (Васин и
др., 2015). Местные жители юго-западного Ямала
отмечали стайки чечеток в январе–феврале на

Рис. 5. Полнота постювенальной линьки кроющих крыла обыкновенной чечетки в Нижнем Приобье: 1 – линяет у всех
птиц, 2 – линяет у части птиц, 3 – не линяет.

1 2 3
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р. Еркатаяха (Соколов, 2003а). Пиминов (2005)
неоднократно встречал чечеток в конце ноября и
в марте в период с 1977 по 1989 г. в нижнем тече-
нии р. Щучьей и предполагает, что они держались
там всю зиму.

Верность месту и филопатрия. Чечетка – ти-
пичный представитель группы лабильных видов,
не имеющих территориального консерватизма
или привязанности взрослых птиц месту гнездо-
вания (Рябицев, 1993). Из более чем 1000 взрос-
лых особей, окольцованных нами в гнездовое
время, в последующие годы не вернулась ни одна
птица. По известной закономерности (Соколов,
1991), уровень филопатрии, т.е. верности месту
рождения молодых птиц, многократно ниже вер-
ности взрослых птиц месту гнездования. От че-
четки как ярко выраженного номадного вида не
приходится ожидать возвратов к месту рождения
молодых. Тем не менее, мы зарегистрировали
возвращение одной молодой птицы на стационар
Октябрьский весной на следующий год после ее
рождения. Это была единственная особь из 3.5 тыс.
окольцованных первогодков.

Питание. Нерегулярное гнездование и инвазии
чечеток в Европе связывают с состоянием расти-
тельных кормов: семян ели, березы, ольхи, трав
(Peiponen, 1967; Eriksson, 1970). В лесотундре За-
падной Сибири в желудках взрослых птиц поми-
мо семян трав были мелкие беспозвоночные (ци-
кады, червецы, комары, личинки жуков Curculi-
onidae), а в пробах корма птенцов доминировали
тли, медяницы, червецы, хирономиды и семена
пушицы (Данилов и др., 1984). Корм такого со-
става в летний период есть всегда и повсеместно,
влияние его на динамику обилия чечеток не
должно быть значительным. Осенью в долине
Оби чечетки концентрируются в зарослях ольхи,
питаясь ее семенами; зимой кормятся по краям
соров с зарослями арктофилы рыжеватой, вейни-
ка Лангсдорфа, вейника незамечаемого, осоки
острой. В зимнем питании чечеток существенную
роль играют мелкие семена трав. Пиминов (2005)
главным зимним кормом называет семена ольхи.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Данилов (1966) включил обыкновенную чечет-

ку в группу птиц, связанную происхождением с
Субарктикой. Прилет растянут на две волны –
сначала прилетают зимующие в лесотундре пти-
цы, затем кочующие по средним широтам. В не-
которые годы в лесотундре весенней миграции и
гнездования чечеток практически не было, ин-
тенсивная миграция в другие годы сопровожда-
лась высокой плотностью гнездования. В кустар-
никовых тундрах миграция мало заметна, но на
контрольной территории чечетки гнездились все
годы наблюдений с плотностью на порядок ниже,
чем в лесотундре.

Прилет в лесотундру чечеток с развитыми на-
седными пятнами свидетельствует о попытке
гнездования в тайге. Успешно гнездившиеся в
тайге птицы в лесотундру для второго цикла гнез-
дования, вероятно, прилетали редко, поэтому не
отлавливались. Возвращение для второго гнездо-
вания из тундр в лесотундру также не наблюдали,
т.е. гнездовое население чечеток региона относи-
тельно стабильно. Групповое гнездование чече-
ток в лесотундре привязано к колониям рябинни-
ков, защищающих свою территорию от врано-
вых, что повышает успех размножения. Но в
тундрах, где рябинников нет, чечетки также тяго-
теют к формированию групп, проецируя стремле-
ние к стайности на гнездовой период.

На пространстве Нижнего Приобья и Ямала
широтной изменчивости числа яиц в гнезде не
выявлено, кладка была несколько больше при
раннем ее начале и высокой плотности пар. Для
чечеток Субарктики характерны высокие темпы
роста–развития эмбрионов и птенцов, что позво-
ляет выкормить два, иногда – три выводка. После
распадения выводков взрослые птицы в связи с
началом линьки частью остаются в гнездовом
районе, частью перелетают в другой район, где
останавливаются на период линьки. Молодые
птицы в связи с линькой значительной полноты
не должны совершать больших перелетов, но в
некоторые годы в августе линяющие чечетки в
массе появлялись в лесотундре, предположитель-
но, из тайги.

Вид адаптирован к фотопериодическим усло-
виям высоких широт. Выражается это в созрева-
нии гонад на подлете к широте Полярного круга,
высоких темпах линьки при 24-часовом дне, в ча-
стичном совмещении послебрачной линьки с вы-
кармливанием птенцов второго выводка, относи-
тельно раннем начале формирования миграционно-
го состояния у первогодков. Фотопериодический
контроль сроков начала постювенальной линьки
чечеток, родившихся в лесотундре, и предполага-
емый эндогенный контроль линьки чечеток, взя-
тых из гнезд в субарктических тундрах, требует
дополнительных исследований. Зимой на широте
Полярного круга чечетки начинали кормовую ак-
тивность при освещенности менее 1 люкс и ми-
нимальной длине кормового дня 5 час (Рыжанов-
ский, Пасхальный, 2008), что достаточно для
обеспечения энергией на ночь, но, несомненно,
ограничивает зимовку севернее, в зоне полярных
ночей субарктических тундр Ямала.

Спектр питания и места сбора корма, вероят-
но, не ограничивают распространение вида.
Птенцам требуется частично животная пища,
взрослые питаются семенами, которых достаточ-
но в тундрах и тем более в средней и южной тайге.
Различия в величине клюва между морфами –
чем светлее особь, тем короче клюв – вероятно,
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связаны с разной величиной объектов питания.
Клюв пепельной чечетки слишком мал для обра-
ботки шишек ольхи в тайге и лесотундре, но удо-
бен для шелушения зерновок и колосков тундро-
вых трав. Помимо этого, маленький клюв сни-
жает теплоотдачу в соответствии с правилом
Дж. Аллена.

БЛАГОДАРНОСТИ
Наибольший вклад в сбор материала по чечеткам в

ходе наших исследований внесла Н.С. Алексеева. Кро-
ме нее в этих работах участвовали Ю.А. Тюлькин,
Э.А. Поленц, С.В. Шутов, В.В. Тарасов, С.П. Пасхаль-
ный, Ю.М. Малафеев, Г.Н. Бачурин, В.А. Соколов,
М.Г. Головатин, студенты нескольких российских
университетов. Выражаем коллегам искреннюю бла-
годарность.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Алексеева Н.С., 1986. Вторая кладка у обыкновенной

чечетки на Ямале // Орнитология. М.: Изд-во Мос-
ковского ун-та. Вып. 21. С. 145.

Алексеева Н.С., 1988. Морфологическая изменчивость
чечетки на Ямале // Изучение и охрана птиц в эко-
системах Севера. Владивосток. С. 5–7.

Андреев В.А., 2016. Чечетка Acanthis flammea в Архан-
гельске и его пригородной зоне // Русский орнито-
логический журнал. Т. 25. № 1274. С. 1359–1367.

Васин А.М., Лыхварь В.П., Буйдалина Ф.Р., Загузов А.В.,
Сыжко В.В., 2015. Позвоночные животные заповед-
ника “Малая Сосьва” (Северное Зауралье). Анно-
тированный список и краткий очерк. Ижевск: Изд-
во Пермяков. 136 с.

Головатин М.Г., Пасхальный С.П., 2005. Птицы Поляр-
ного Урала. Екатеринбург: Изд-во Уральского ун-
та. 560 с.

Головатин М.Г., Пасхальный С.П., 2008. Современное
состояние орнитофауны долины р. Юрибей (Юж-
ный Ямал) и перспективы создания в бассейне ре-
ки природного парка // Научный вестник ЯНАО.
№ 8. С. 81–102.

Данилов Н.Н., 1966. Пути приспособления наземных
позвоночных животных к условиям существования
в Субарктике. Т. 2. Птицы // Труды Ин-та биоло-
гии. Вып. 56. Свердловск: Изд-во Уральский рабо-
чий. 140 с.

Данилов Н.Н., Рыжановский В.Н., Рябицев В.К., 1984.
Птицы Ямала. М.: Наука. 334 с.

Дмитриев А.Е., Емельченко Н.Н., Слодкевич В.Я., 2006.
Птицы острова Белого // Материалы к распростра-
нению птиц на Урале, в Приуралье и Западной Си-
бири. Вып. 11. С. 57–67.

Дмитриев А.Е., Низовцев Д.С., Харитонов С.П., 2015.
Птицы острова Белый (Ямало-Ненецкий автоном-
ный округ) – результаты исследований 2014 года //
Фауна Урала и Сибири. № 2. С. 61–71.

Зимин В.Б., 1988. Экология воробьиных птиц северо-
запада СССР. Л.: Наука. 184 с.

Калякин В.Н., 1986. Птицы междуречья Байдараты и
Ензор-яхи // Фауна позвоночных Урала и сопре-
дельных территорий. Свердловск: Изд-во Ураль-
ского ун-та. С. 96–102.

Коблик Е.Ф., Редькин Я.А., Архипов В.Ю., 2006. Список
птиц Российской Федерации М.: Товарищество на-
учных изданий КМК. 281 с.

Кречмар А.В., Андреев А.В., Кондратьев А.Я., 1991. Пти-
цы северных равнин. СПб.: Наука. 288 с.

Кучерук В.В., Ковалевский Ю.В., Сурбанос А.Г., 1975.
Изменения населения фауны птиц Южного Ямала
за последние 100 лет // Бюллетень Московского об-
щества испытателей природы. Отд-ние биол. Т. 80.
№ 1. С. 141–148.

Минеев Ю.Н., Минеев О.Ю., 2012. Птицы Большезе-
мельской тундры и Югорского полуострова. СПб.:
Наука. 384 с.

Мониторинг биоты полуострова Ямал в связи с разви-
тием объектов добычи и транспорта газа, 1997. Под
ред. Добринского Л.Н. Екатеринбург: Изд-во Аэро-
космоэкология. 191 с.

Морозов В.В., Савинецкий А.Б.,1986. К авифауне
С. Ямала // Орнитология. М.: Изд-во Московского
ун-та. Вып. 21. С. 139–140.

Низовцев Д.С., 2017. Дополнения к орнитофауне остро-
ва Белый (Ямало-Ненецкий автономный округ) //
Фауна Урала и Сибири. № 2. С. 171–172.

Носков Г.А., Рымкевич Т.А., 1977. Методика изучения
внутривидовой изменчивости линьки у птиц // Ме-
тодика исследования продуктивности и структуры
видов в пределах их ареалов. Вильнюс: Изд-во
Мокслас. Т. 1. С. 37–48.

Носков Г.А., Смирнов Е.Н., 1986. Некоторые особенно-
сти фотопериодического контроля  сроков и пол-
ноты постювенальной линьки обыкновенной че-
четки // Актуальные проблемы орнитологии. М.:
Наука. С. 69–75.

Носков Г.А., Смирнов Е.Н., 1990. Чечетка – Acanthis
flammea (L) // Линька воробьиных птиц Северо-За-
пада СССР. Л.: Изд-во Ленинградского ун-та.
С. 131–135.

Пасхальный С.П., 1985. К фауне куликов и воробьиных
арктической тундры Ямала // Распределение и чис-
ленность наземных позвоночных полуострова
Ямал. Свердловск: УНЦ АН СССР. С. 34–38.

Пиминов В.Н., 2005. К зимней орнитофауне Южного
Ямала // Материалы к распространению птиц на
Урале, в Приуралье и Западной Сибири. Екатерин-
бург: Изд-во Уральского ун-та. С. 225–228.

Портенко Л.А., 1939. Фауна Анадырского края. Птицы.
Ч. 1. Л.: Изд-во Главсевморпути. 209 с.

Рогачева Э.В., Сыроечковский Е.Е., Черников О.А., 2008.
Птицы Эвенкии и сопредельных территорий. М.:
Товарищество научных изданий КМК. 754 с.

Рыжановский В.Н., 1997. Экология послегнездового
периода жизни воробьиных птиц Субарктики. Ека-
теринбург: Изд-во Уральского ун-та. 288 с.

Рыжановский В.Н., 1999. Взаимоотношение чечеток
Acanthis flammea и дроздов-рябинников Turdus pilar-
is в Нижнем Приобье // Русский орнитологический
журнал. Т. 8. № 58. С. 9–14.

Рыжановский В.Н., 2001. Гнездовой сезон как часть го-
дового цикла воробьиных Субарктики // Гнездовая
жизнь птиц. Пермь: Пермский гос. пед. ин-т. С. 3–22.

Рыжановский В.Н., 2006. Доказательства существова-
ния и границы распространения на п-ве Ямал вы-
сокоширотной популяции белой трясогузки //
Экология. № 2. С. 134–139.

Рыжановский В.Н., 2007. Роль фотопериодических
условий высоких широт в дифференциации попу-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 2  2021

БИОЛОГИЯ И ЭКОЛОГИЯ ЧЕЧЕТКИ 219

ляций воробьиных птиц // Русский орнитологиче-
ский журнал. Т. 16. № 380. С. 307–314.

Рыжановский В.Н., Пасхальный С.П., 2008. Фотопери-
од в жизни воробьиных птиц Субарктики // Сибир-
ский экологический журнал. № 1. С. 145–159.

Рымкевич Т.А., Рыжановский В.Н., 1987. Линька птиц
на Полярном Урале // Орнитология. М.: Изд-во
Московского ун-та. Вып. 22. С. 84–95.

Рябицев В.К., 1993. Территориальные отношения и ди-
намика сообществ птиц в Субарктике. Екатерин-
бург: Наука. 297 с.

Рябицев В.К., 2008. Птицы Урала, Приуралья, и Запад-
ной Сибири: справочник – определитель. 3-е изд.,
испр. и доп. Екатеринбург: Изд-во Уральского ун-
та. 634 с.

Рябицев В.К., 2014. Птицы Сибири: справочник-опре-
делитель в 2 т. М.– Екатеринбург: Кабинетный уче-
ный. Т. 1. 438 с. Т. 2. 452 с.

Рябицев В.К., Примак И.В., 2006. К фауне птиц Средне-
го Ямала // Материалы к распространению птиц на
Урале, в Приуралье и Западной Сибири. Екатерин-
бург: Изд-во Уральского ун-та. С. 184–191.

Слодкевич В.Я., Пилипенко Д.В., Яковлев А.А., 2007. Ма-
териалы по орнитофауне долины реки Мордыяха //
Материалы к распространению птиц на Урале, в
Приуралье и Западной Сибири. Екатеринбург:
Изд-во Уральского ун-та. С. 221–234.

Соколов В.А., 2003. Осенний аспект населения птиц на
юго-западном Ямале // Материалы к распростра-
нению птиц на Урале, в Приуралье и Западной Си-
бири. Екатеринбург: Изд-во Уральского ун-та.
С. 170–175.

Соколов В.А., 2003а. К орнитофауне юго-западного
Ямала // Материалы к распространению птиц на
Урале, в Приуралье и Западной Сибири. Екатерин-
бург: Изд-во Уральского ун-та. С. 167–169.

Соколов В.А., 2006. Население птиц на юго-западном
Ямале и его динамика. Дис. … канд. биол. наук.
Екатеринбург. 16 с.

Соколов Л.В., 1991. Филопатрия и дисперсия птиц.
Л.: Труды Зоологического ин-та. Т. 230. 232 с.

Сосин В.Ф., Пасхальный С.П., 1995. Материалы по фау-
не и экологии наземных позвоночных о. Белый //
Современное состояние растительного и животно-
го мира полуострова Ямал. Екатеринбург: Наука.
С. 100–140.

Черничко И.И., Громадзкий М., Дядичева Е.А., Гринчен-
ко А.Б., 1997. Летне-осенний состав птиц восточно-
го побережья Байдарацкой губы // Материалы к
распространению птиц на Урале, в Приуралье и За-
падной Сибири. Екатеринбург: Изд-во Уральского
ун-та. С. 149–155.

Штро В.Г., Соколов А.А., Соколов В.А., 2000. Орнитофа-
уна реки Еркатаяха // Материалы к распростране-
нию птиц на Урале, в Приуралье и Западной Сиби-
ри. Екатеринбург: Изд-во Уральского ун-та С. 183–
187.

Шульц Г.Э., 1981. Общая фенология. Л.: Наука. 188 с.
Cramp S., Perrins C.M. (Eds)., 1994. Handbook of the birds

of Europe, the Middle East and North Africa. The birds
of the Western Palearctic. V. 8. Crows to finches, Ox-
ford: Oxford Univ. Press. 899 p.

Eriksson K., 1970. Ecology of the irruption and wintering of
Fennoscandian redpolls (Carduelis flammea coll) // An-
nali Zoolgici Fennici. V. 7. № 3. P. 273–282.

Ewans P.R., 1969. Ecological aspects of migration and pre-
migratory fat deposition in the Lesser Redpoll Carduelis
flammea carabet // Condor. № 3. P. 316–330.

Hilden O., 1969. Ueber Vorkommen und Brutbiologie des
Birkenzeisigs (Carduelis flammea) in Finisch-Lappland
im Sommer 1968 // Ornis fennica. V. 46. № 3. P. 93–
112.

Jarvinen A., 1986. Clutch size of passerines in harsh envi-
ronment // Oikos. № 46. P. 365–371.

Peiponen V.A., 1967. Südliche Fortpflanzung und Zug von
Carduelis flammea (L.) in Jahre 1965 // Annales Zoolo-
gici Fennici. V. 4. № 4. P. 547–559.

Väisanen R.A., 1977. Geographic variation in timing of breed-
ing and egg sizes eight European specials of waders // An-
nales Zoologici Fennici. V. 14. P. 1–25.

BIOLOGY AND ECOLOGY OF THE REDPOLL (ACANTHIS FLAMMEA SENSU 
LATO, PASSERIFORMES, FRINGILLIDAE) ON THE YAMAL PENINSULA

AND IN THE NEAR-OB FORESTED TUNDRA
V. N. Ryzhanovskiy1, *, V. K. Ryabitsev1, **

1Institute of Plant and Animal Ecology, Urals Branch, Russian Academy of Sciences, Ekaterinburg, 620144 Russia
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Redpolls arrive to the forested tundra in two waves: first ones that winter in the forested tundra, then those
wandering in the middle latitudes. Сonsiderable oscillations in nesting density are typical of redpolls. High
rates of the growth and development of embryos and nestlings are revealed. This allows them to rear two or
sometimes three broods. After the brood break up, this being associated with the beginning of molting, adults
partly remain within the nesting area, but partly migrate to other localities for the molting period. The species
is adapted to the photoperiodic conditions of high latitudes, as redpolls arrive towards the Polar circle with
mature gonads, show high rates of molting during a 24-hour daytime, are capable of partly combining the
post-nuptial molt with rearing the second brood, and the yearlings acquire migration conditions rather early.

Keywords: redpolls, biology, ecology, near-Ob forested tundra, Yamal Peninsula
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Рассмотрен феномен маркировочного поведения самцов лося в Центральной Якутии. В период
гона лоси повреждают рогами древесно-кустарниковую растительность и выкапывают в грунте
“гонные” ямки. Обнаружено 8 видов деревьев и кустарников, маркируемых лосями. Среди них пре-
обладают представители лиственных пород. Cредняя толщина маркированных стволов составляет
12.5 ± 2.7 см (макс. 24 см). Маркировочная деятельность лося включает 4 типа повреждений дере-
вьев и кустарников. Сигнальные метки лося на земле представляют собой сильно пахнущие выде-
лениями животных углубления в грунте. Их размеры составляют в среднем 50.3 ± 8.0 см в длину,
32.7 ± 8.7 см в ширину. Лось играет определенную средопреобразующую роль в лесных биоценозах,
в частности наносит вред древесно-кустарниковым растениям в результате маркировочной дея-
тельности. Однако при относительно низкой плотности вида (0.44 экз. на 10 км2) в лесах Централь-
ной Якутии вред, причиняемый лосем древесным насаждениям во время маркировочной деятель-
ности, незначителен.

Ключевые слова: лось, сигнальное поле, маркировочная деятельность, деревья, кустарники, “гонная”
ямка, ольфакторная метка
DOI: 10.31857/S0044513421020161

Лось (Alces alces L.) – самый крупный предста-
витель современных оленей. Нанося различного
рода повреждения фитоценозам, лось играет
определенную роль в сукцессиях древесно-ку-
старниковой растительности в биоценозах сред-
ней и северной тайги. В течение жизненного цик-
ла лось, независимо от пола и возраста, оставляет
в окружающем пространстве различные ольфак-
торно-оптические метки, играющие важную роль
во внутривидовой коммуникации. Это могут быть
лежки, тропы, экскременты, повреждения расте-
ний, возникающие в результате трофической и
маркировочной деятельности и т.п. В данной статье
из всего многообразия следов жизнедеятельности
лося мы рассмотрим элементы маркировки, кото-
рые присущи самцам в период гона и которые име-
ют четко выраженную коммуникативную функ-
цию. К ним относятся обдиры и заломы деревьев и
кустарников, а также “гонные” ямки самцов. Эти
метки выполняют функцию сигнальных и участву-
ют в опосредованной коммуникации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал собран в 2011–2017 гг. в Централь-
ной Якутии. Полевые работы проводились в сен-

тябре–октябре в разных пунктах Лено-Вилюй-
ского (далее – I) и Лено-Амгинского междуречий
(далее – II). На I работы проводились в бассейне
р. Ханчалы (левый приток Лены) и на прилежа-
щих территориях Лено-Кенкеминского водораз-
дела. На II исследованиями охвачены бассейны
рек Мыла и Хомпу (правые притоки Лены). В бас-
сейне р. Ханчалы лесные стации были представ-
лены обширными лиственничными гарями 10–
15-летнего возраста, на некоторых участках были
распространены зрелые лиственничные леса с
участием сосны на возвышенностях. Открытые и
полуоткрытые стации лося встречались по ерни-
ковым марям и мелкодолинным травяным ру-
чьям. На II на водораздельной территории рек
Мыла и Хомпу лесные стации были представлены
также как и в бассейне р. Ханчалы, молодыми
лиственничными гарями с примесью сосны.
Здесь отсутствовали обширные ерниковые поля-
ны, открытые и полуоткрытые биотопы встреча-
лись только по долинам ручьев и малых водото-
ков. Плотность населения лося колебалась от 0.23
до 0.65 экз. на 10 км2 (в среднем 0.44 экз. на 10 км2)
(Аргунов, 2012). Маршруты (пешие и верховые)
прокладывались произвольно. Общая их протя-
женность составила 280 км. Фиксировали только
свежие (текущего года) повреждения деревьев и
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кустарников, нанесенные рогами лосей. Измере-
ния параметров поврежденных объектов произ-
водились мерной лентой, с точностью до 1 мм.
Описание маркированных деревьев и кустарни-
ков проводили по схеме для благородного оленя
(Смирнов, 2007), с некоторыми изменениями.
Измерения проводили по четырем параметрам:
обхват ствола дерева в середине обдира; высота
нижнего края обдира от земли; высота верхнего
края от земли; общая длина повреждения ствола
(обдир – это сдирание коры дерева рогами ко-
пытного животного). Также у заломленных рога-
ми животных деревьев и кустарников замеры бра-
ли по двум параметрам: обхват ствола на месте за-
лома и высота ствола на месте залома. Метки лося
на земле (“гонные” ямки) описывали с указанием
местности и биотопа, глубины, ширины и длины.
Всего зарегистрировано 8 видов древесно-кустар-
никовых растений, используемых лосем в каче-
стве маркировочных объектов. Описано 187 экз.
маркированных лосями древесно-кустарниковых
растений и 28 “гонных” ямок. Расчеты проведены
по общепринятым методам вариационной стати-
стики (Ивантер, 1979), с использованием пакета
программы Microsoft Excel. Различия параметров
маркировочных объектов приведены по крите-
рию Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Первые признаки маркировочной деятельно-

сти самцов лося перед гоном появлялись с первой
декады сентября и совпадали с периодом очистки
рогов. Разгар маркировочного поведения наблю-
дался с середины сентября по начало октября в
период активной фазы гона. В местах обитания
половозрелых самцов, как основные элементы
сигнального поля животных, повсеместно встре-
чались повреждения деревьев и кустарников, на-
несенные рогами и “гонные” ямки, выбитые ко-
пытами.

Маркировка деревьев и кустарников. Отмечено
8 видов древесно-кустарниковых растений (табл. 1),
которые используют лоси для маркировки терри-
тории. Большая их часть (90.3%) – лиственные
породы. Из них наиболее часто маркировалась
береза повислая (31%). Далее шли разные виды
ив. На долю ивы Бебба приходилось 19.7%, ивы
ложнопятитычинковой – 17.1%, ивы грушанко-
листной – 14.9%, в соответствии с их встречаемо-
стью в древостоях. Меньше маркировались бере-
за кустарниковая (Betula fruticosa) (4.8%) и ольха
кустарниковая (2.6%), независимо от их обилия в
фитоценозах.

На долю хвойных пород приходилось 9.5% ме-
ток: лиственница (Larix cajanderi) – 5.8%, сосна
обыкновенная – 3.7%. Редкие встречи меток на
сосне соответствовало и ее редкости в составе на-
саждений. Небольшое внимание к лиственнице
Каяндера – главной лесообразующей породы в
Центральной Якутии – свидетельствует об изби-

рательности маркировочного поведения лося.
Интересно, что, по нашим данным, изюбри (Cer-
vus elaphus L.) в Якутии, в отличие от лосей, пред-
почитали маркировать хвойные деревья – сосну,
лиственницу и ель. В бассейне р. Буотама, напри-
мер, среди помеченных ими деревьев сосны со-
ставляли 77%, а остальные помеченные деревья –
лиственницы, ели, ивы и березы (Степанова,
Охлопков, 2009). По наблюдениям Глушкова
(1991), самцы европейского подвида лося в пери-
од гона метят не только ивы, но и хвойные поро-
ды – пихты и ели.

Все маркированные деревья и кустарники бы-
ли живыми и имели только свежие повреждения,
старых и прошлогодних меток не было. Случай
мечения сухого дерева отмечен только один раз.
Лось наклонил рогами молодые высохшие лист-
венницы, терся о них, затем вырвал одну из них с
корнем и протащил на рогах 13 м. Использование
сухих деревьев или кустарников для мечения опи-
сывалось и в других частях ареала (Глушков,
1991), но в целом встречалось нечасто. При мар-
кировке лось отдает предпочтение свежим дере-
вьям и кустарникам, обдиры и заломы которых
более заметны на фоне леса. Метки лося не воз-
обновляются. Такое поведение связано с прису-
щей виду пространственной организацией и от-
сутствием круглогодично используемых самцами
индивидуальных участков (Глушков, 2001). Воз-
можно, сезонные и локальные кочевки и мигра-
ции, у какой-то части населения (Данилкин,
1999; Глушков, 2001; Собанский, 2008; Смирнов,
2014), обусловили появление нового стереотипа
маркировочного поведения, при котором поки-
нувшие прежние места гона особи осваивают но-
вые территории и маркируют новые объекты.

Максимальная толщина обхвата ствола мар-
кируемых лосем деревьев и кустарников не пре-
вышала 24 см. Толщина стволов хвойных пород
больше чем лиственных, различия достигают вы-
сокой статистической значимости по критерию
Стьюдента (t = 4.3, df = 141, p < 0.001; табл. 1).
Средняя толщина окружности стволов у обеих
пород составила 12.5 ± 2.7 см (X ± SD, n = 143).
Среди поврежденных лосем хвойных пород пре-
обладали деревья с толщиной ствола от 14 до 24 см
(66.6%), деревьев толщиной 12–13 см было мень-
ше (33.3%). На лиственных породах лоси исполь-
зовали для мечений преимущественно деревца
толщиной до 13 см (86.9%), доля деревьев от 14 см
и более составляла всего 7.6% всех помеченных
объектов этих пород.

Параметры повреждений на разных породах
несколько различаются по нанесению рогами ло-
ся ран на поверхности стволов (табл. 1). На хвой-
ных породах средние значения высоты нижнего и
верхнего края обдира заметно выше, а протяжен-
ность обдира по стволу достоверно меньше, чем у
лиственных пород, различия статистически зна-
чимы (p < 0.001). Оставляемые лосем метки на
хвойных деревьях довольно симметричны и нахо-



222

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 2  2021

АРГУНОВ

дятся практически на одинаковой высоте, как у
сосны, так и у лиственницы.

В районе исследований маркированные лося-
ми деревья и кустарники были обнаружены пре-
имущественно на открытых и полуоткрытых ста-
циях по долинам ручьев и ерниковых марей.
В период гона эти стации служат основными ма-
гистральными путями для перемещений лосей и,
по-видимому, главной ареной коммуникативных
взаимоотношений. В этих биотопах обнаружено
76.4% всех меченых лосем деревьев и кустарни-
ков. В лесных биотопах маркированные лосями
древесно-кустарниковые растения встречались
на наиболее открытых участках: на лесных прога-
линах, вдоль звериных троп и просек. Здесь обна-
ружено 44 экз. (23.5%) маркированных объектов,
состоящих из лиственницы, сосны, березы по-
вислой, ив и ольхи кустарниковой.

По характеру наносимых лосем повреждений
на деревья и кустарники можно выделить 4 типа
меток: кольцевой обдир по окружности ствола;
вертикальный обдир по стволу; скручивание и за-
ламывание ствола; заламывание ствола (рис. 1).
Кольцевой обдир в основном встречается у хвой-
ных пород деревьев. У сосны такой тип меток от-

мечен на двух из семи деревьев (28.5%), у лист-
венницы на четырех из 11 деревьев (36.3%).
У остальной части этих деревьев отмечен верти-
кальный обдир по стволу: сосна (71.4%), листвен-
ница (63.6%). Среди лиственных пород кольце-
вой обдир встречается гораздо реже. На березе
повислой он отмечен всего у 10.3% описанных де-
ревьев (n = 58), на трех видах ив – 8.2% деревьев
(n = 97). На других видах – березе и ольхе кустар-
никовой – кольцевой обдир не отмечен.

Вертикальный обдир по стволу у лиственных
пород отмечен у всех маркированных видов, кро-
ме ерника (березы кустарниковой). На березе по-
вислой такой тип повреждения зарегистрирован у
29.3% меченых деревьев. На ивах вертикальный
обдир присутствовал у 58.7% деревьев, а у ольхи
кустарниковой – все 5 описанных кустарников
имели следы данного типа повреждения.

Скручивание и заламывание ствола зареги-
стрировано только на ивах. На долю такого типа
мечения на трех видах ив приходилось 32.9% всех
описанных ив. Самцы лосей повреждают таким
способом в основном только молодые низкорос-
лые кустарники высотой ствола до 2–3 м. При
этом для маркировки животные выбирают, как

Таблица 1. Видовой состав и параметры повреждений древесно-кустарниковых растений лосем (всего 143)
в Центральной Якутии

Примечания. N – число деревьев и кустарников, X ± SD – среднее± стандартное отклонение, min – минимальный показатель,
max – максимальный показатель.

Вид породы N
Обхват ствола в 

середине обдира, см
Высота нижнего края 
обдира от земли, см

Высота верхнего края 
обдира от земли, см

Общая длина 
повреждения ствола, см

X ± SD min max X ± SD min max X ± SD min max X ± SD min max
Сосна обыкно-
венная (Pinus 
sylvestris L.)

7 15.8 ± 3.7 12.7 23.2 122.1 ± 37.8 58.6 149.3 169.5 ± 6.0 162.7 180 47.3 ± 42.5 18.1 121.4

Лиственница 
Каяндера 
(Larix cajanderi)

11 16.6 ± 4.3 11.8 24.2 112.0 ± 29.6 61 148.7 167.7 ± 9.3 153 183.4 55.9 ± 32.2 26.6 122.4

Береза повис-
лая (Betula 
pendula)

23 13.5 ± 2.9 9.5 21.7 81.2 ± 39.4 23 148.2 159.2 ± 24.7 110 205.6 78.1 ± 29.7 22.1 132.1

Ива Бебба 
(Salix bebbiana)

37 11.4 ± 1.6 7.8 14.2 66.2 ± 28.7 18.7 116.6 147 ± 36.2 62.3 209 81.7 ± 29.3 23.4 131

Ива ложнопя-
титычинковая 
(Salix pseu-
dopentandra)

32 12.1 ± 1.2 9.3 15.2 58.6 ± 26.2 24.6 142.1 156.5 ± 32.6 89 196 96.7 ± 36.3 23.0 146.1

Ива грушанко-
листная (Salix 
pyrolifolia)

28 11.2 ± 1.5 7.2 14 65 ± 31.3 27 154.7 153.2 ± 35.3 78.2 194.2 88.2 ± 33.2 28.2 145.1

Ольха кустар-
никовая (Alnus 
crispa (Aiton))

5 13.1 ± 0.8 12.3 14.2 50.1 ± 14.3 37 74.6 127.8 ± 18.0 102.6 148.3 77.7 ± 14.8 54.4 92.2

Хвойные 
породы

18 16.3 ± 4.0 11.8 24.2 115.6 ± 31.9 58.6 149.3 168.4 ± 8.1 153 183.4 52.9 ± 35.1 18.1 122.4

Лиственные 
породы

125 12.0 ± 2.0 7.2 21.7 66.1 ± 31.2 18.7 154.7 152.7 ± 31.9 62.3 209 86.2 ± 32.4 22.1 146.1
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правило, отдельно стоящие кусты, произрастаю-
щие на открытой местности. Вокруг помеченного
куста напочвенный покров вытаптывается жи-
вотными и представляет собой площадку из по-
мятой травы и иного субстрата (рис. 1c). Такая де-
монстрация маркировочного поведения лося,
очевидно, имеет и вторую функцию для передачи
визуальной информации оставленной им метки.

В открытых и полуоткрытых биотопах в условиях
густой травянисто-кустарниковой растительно-
сти, такие истоптанные круговые площадки сам-
цов с поврежденными кустами хорошо выделя-
лись на фоне окружающей местности.

Повреждения, которые представляли собой
только заламывания ствола без повреждения дру-

Рис. 1. Типы меток лося на деревьях и кустарниках: a – кольцевой обдир на лиственнице, b – вертикальный обдир на
сосне, c – скрученный и заломленный ствол ивы, d – залом стволов березы.

a b

c d
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гих его частей, отмечены у березы повислой и бе-
резы кустарниковой. У березы повислой данный
тип мечения является доминирующим, на его до-
лю приходилось 60.3% следов маркировки
(n = 58). Медианное значение толщины обхвата
заломленных стволов составляла 11.8 ± 1.0 см
(X ± SD, min 9.7, max 13.7; n = 35), а параметры
высоты стволов на месте залома – 153 ± 14.0 см
(X ± SD, min 119.6, max 175) Заломы стволов этой
березы, как правило, встречались только в откры-
тых биотопах по долинам ручьев и ерниковых ма-
рей. При мечении этого дерева лоси обычно по-
очередно заламывали отстоящие одно от другого
на 2–5 м стволы. Участок поврежденных лосем
объектов выглядел в виде извилистой линии или
дуги. Иногда лоси выбирали для меток куртины
отдельно стоящих берез и заламывали весь под-
рост (рис. 1d). Такие заломы лося встречались в
центре открытого участка или несколько ближе к
периферии, но не на краю открытых мест. За счет
произведенной таким способом маркировки мет-
ка на этой березе хорошо заметна и обнаружива-
ется с довольно большого расстояния.

На березе кустарниковой наблюдалось только
заламывание ствола. Заломы ствола обнаружены
на всех 9 описанных кустарниках. Их параметры
составляют в обхвате по окружности ствола в
среднем 3.1 ± 0.2 см (X ± SD, min 2.7, max 3.5; n = 9),
в высоту – 111.4 ± 8.1 см (X ± SD, min 94.3,
max 124.1). Метки лося на этом кустарнике заре-
гистрированы только два раза в открытых биото-
пах вдоль звериной тропы. Мечение кустарников
лось производил по ходу следования, отламывая
рогами тонкие стволы ерника. Поврежденные ло-
сем участки на стволах выделялись на темном фо-
не зарослей кустов в виде мелких белесых образо-
ваний размером 2–3 см, заломленных на одина-
ковой высоте. Хотя такой тип метки, так же как и
другие типы меток лося, дает информацию для
визуального восприятия, его малая доля в составе
маркировочных объектов указывает на второсте-
пенное значение этого кустарника в сигнальном
поле лося. Недостаточная толщина стволов и не-
большие размеры кустов не позволяют лосю осу-
ществить на этом кустарнике другие виды марки-
ровки.

Число мечений деревьев самцами лося колеба-
лась на разных участках от 0.4 до 1.2 дерева на 1 км
маршрута, в среднем 0.6 дерево на 1 км маршрута.
Из общего числа меченых лосями объектов денд-
рофлоры (n = 187), к погибшим или погибающим
относились 44 экз. древесных растений (23.5%),
у которых были заломлены стволы. Несомненно,
лось играет определенную средопреобразующую
роль в лесных биоценозах, повреждая деревья и
кустарники в процессе кормления и в результате
маркировочной деятельности. Однако при отно-
сительно низкой плотности вида (0.44 экз. на 10 км2)
в лесах Центральной Якутии, вред, причиняемый
лосем во время маркировочной деятельности, не-
значителен.

Сигнальные метки на грунте. Наряду с метками
на древесно-кустарниковой растительности,
важную роль играют вырытые в земле “гонные”
ямки животных. Они представляют собой сильно
пахнущие мочой животных эллипсоидные углуб-
ления (рис. 2). Длина ямок от 37 до 65 см, в сред-
нем 50.3 ± 8.0 см (n = 28); ширина – от 19 до 57 см,
в среднем 32.7 ± 8.7 см. Глубина ямок от 1 до 17 см,
в среднем 5.2 ± 5.5 см (n = 28). Преобладающая
часть обнаруженных “гонных” ямок имела глуби-
ну до 5 см (78.5%), доля ямок глубиной более 9 см
была меньше – 21.4%.

Все ямки небольшой глубины были обнаруже-
ны в открытых биотопах. На твердой поверхности
открытых мест при копании ямок лоси чаще все-
го удаляли копытами только самый верхний на-
почвенный слой из травянистой ветоши, оголяя
место копки. При этом в зависимости от твердо-
сти грунта появлялись углубления различной глу-
бины, но не превышающей 5 см. В лесных биото-
пах лоси выкапывали гораздо более глубокие
ямки, что, видимо, связано с большей мягкостью
верхних слоев лесного грунта. Большинство
“гонных” ямок располагались около звериных
троп или чуть в стороне. В редких случаях лоси
копали их прямо на тропе.

На поверхности “гонных” ямок встречались
следы мочи зверей, которые при недавних мече-
ниях оставались влажными. Более давние ямки
лося были сухими, следы выделений животных на
некоторых из них сохранялась в виде белых пя-
тен, образованных проступающими на глини-
стом субстрате солями мочи животного. От всех
“гонных” ямок исходил сильный едкий запах. За-
пах от свежих ямок ощущался на расстоянии 5–10 м.

Ольфакторная метка у млекопитающих явля-
ется элементом опосредованной хемокоммуни-
кации и направлена на поддержание информаци-
онных связей между особями в популяции (Рож-
нов, 2004, 2011). У разных видов копытных
функциональная ее значимость заключается в
выполнении двух функций – территориальной и
коммуникативной (Bakke, Figenschou, 1990;
Miquelle, 1991). У лося в отличие от других видов
оленьих территориальное поведение не выраже-
но (Глушков, 1991; Данилкин, 1999; Приходько,
2015). Например, у самцов косули, обладающих
ярко выраженным территориальным консерва-
тизмом (Смирнов, 1978; Данилкин, 1999, 2014),
оставленная ими сигнальная метка передает ши-
рокий спектр информации, при этом “террито-
риальная” сигнализация (Смирнов, 1978) служит
для оповещения других особей популяции о заня-
тости конкретной территории. У лося запаховая
метка не связана с территориальным поведением
и предназначена, главным образом, для поиска
полового партнера в брачный период (Miquelle,
1991; Van Ballenberghe, Miquelle, 1993). Известно,
что самцы европейского и аляскинского подви-
дов лося валяются в вырытой ими ямке, чтобы
помазаться на собственной моче и пропитаться
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специфическим запахом секрета (Глушков, 1991;
Смирнов, 2014; Miquelle, 1991). Интересно, что и
самки аляскинского лося, участвующие в гоне,
также валяются на “гонных” ямках самцов (Bow-
yer et al., 1994). Считается, что запах феромонов,
содержащийся в моче самцов, способствует быст-
рому наступлению у них эструса и овуляции
(Whittle et al., 2000). Подобное явление присуще в
брачный сезон и другим видам копытных (Co-
blentz, 1976). Однако нами не обнаружено ни од-
ной “гонной” ямки, где валялся бы зверь. Травя-
нистый покров или иная поверхность вокруг ям-
ки ни в одном случае не были примяты телом
валяющегося животного. Как правило, на по-
верхности таких ямок встречались только следы
копыт маркировавшей особи. Различия в исполь-
зовании разных стратегий в брачном репертуаре ло-
ся на ольфакторной метке, вероятно, могут свиде-
тельствовать о различиях поведенческих реакций в
половом поведении у разных подвидов лося.

Как показывают наши наблюдения, лось по-
сле завершения всех актов маркировки на сделан-
ной им ямке разбрасывает передними конечно-
стями грунт и топчется, чтобы пропитать пахучим
секретом основания конечностей. Возможно, не-
которая часть запахового компонента попадает и
на другие части тела животного. Химические ин-
гредиенты от “гонной” ямки, пропитавшие тело
животного, распространяют запаховую метку на
большие расстояния от основного источника сиг-

нальной метки по пути перемещения зверя. При
этом именно прилипший к конечностям живот-
ного устойчивый специфический запах, вероят-
но, является дублирующим источником распро-
странения ольфакторной информации об особи в
окружающую среду. В ходе полевых исследова-
ний замечено, что в период активной фазы гона
самцы лося, идут, периодически обнюхивая зем-
лю по пути следования. То же самое проделывают
и самцы косули в период гона для поиска полово-
го партнера по следу (Аргунов и др., 2015). Без-
условно, “ольфакторный” след самцов является
немаловажным атрибутом брачного репертуара
лося и выполняет важную функцию в поиске по-
ловозрелыми самцами своего оппонента в брач-
ной паре, или в поиске самок для проведения
брачного ритуала.
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Рис. 2. Сигнальные метки лося на грунте: a – на открытой местности, b – в лесу.
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MOOSE (ALCES ALCES) MARKING ACTIVITIES IN CENTRAL YAKUTIA
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The marking behavior and mediated communication of moose males in central Yakutia are studied. During
the rut period, moose damage the tree and shrub vegetation with their horns and dig “rut” pits in the ground.
Eight species of tree and shrub marked with moose are found. Among them, hardwood representatives pre-
dominate. The maximum thickness of a marked tree does not exceed 24 cm, the thickness of trunks averaging
12.5 ± 2.7 cm. The moose marking activity concerns four types of damage to the marked tree or shrub trunks.
Moose signal marks on the ground represent strongly smelling animal secretions left in depressions in the
ground. Their dimensions average 50.3 ± 8.0 cm long and 32.7 ± 8.7 cm wide.

Keywords: elk, marking activity, tree, shrub, “rut” pits, olfactory mark
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Николай Николаевич Карташев, будущий из-
вестный орнитолог, родился 29 сентября 1919 г.
в городе Красноярске, тогда Енисейской губер-
нии, крупном по тем временам центре с населе-
нием в 27 тысяч человек. Это был сложный период,
когда власть в городе переходила то к красным, то
к белым. Зимой 1919–1920 годов проходила Крас-
ноярская наступательная операция Красной ар-
мии против сил Колчака, обстановка была напря-
женной и опасной. Но и после восстановления
советской власти жизнь оставалась очень труд-
ной: в городе царила разруха, население голода-
ло, свирепствовал тиф. Немного легче стало осе-
нью, когда с низовьев Енисея приходили в город
баржи с мукой, медом, икрой и другими товара-
ми. Тогда на двух базарных площадях, становив-
шихся центрами городской жизни, разворачива-
лась торговля, в том числе – рыбой. Рыб осетро-
вых пород ловили тут же в Енисее, который не
был еще перегорожен плотинами крупнейших
Красноярской и Саяно-Шушенской гидроэлек-
тростанций. Пироги с осетриной или черёмухой
были визитной карточкой красноярского дома.
В Красноярске Н.Н. Карташев пошел в первый
класс как раз в то время, когда была упразднена
Енисейская губерния, а город начал относиться
сначала к Сибирскому, позже Западно-Сибир-
скому краю (с центром в Новосибирске), потом –
к Восточно-Сибирскому краю (с центром в Ир-
кутске) и только в 1934 г. стал административным
центром Красноярского края. Ранний интерес
мальчика к природе и птицам сформировался,
несомненно, под влиянием отца, Николая Нико-
лаевича Карташева-старшего, топографа-земле-
мера, знатока местной фауны, охотника и умелого
таксидермиста. Его деятельность выходила дале-
ко за рамки узкой специальности. В Красноярске
он тесно сотрудничал с краеведческим музеем,
тогда – Государственным музеем Приенисей-
ского края, директором которого с 1905 г. был
А.Я. Тугаринов, глава Красноярского отделения
Русского географического общества, орнитолог и
организатор ряда комплексных экспедиций, в не-
которых принимал участие и Н.Н. Карташев-
старший. Их маршруты проходили по низовьям

Енисея, в бассейне Подкаменной Тунгуски, в
районах бывших Красноярского, Ачинского,
Минусинского уездов, а также в Урянхайском
крае (Тыве). Они путешествовали пешком, на ло-
шадях, сплавлялись по рекам на плотах, шли на
лодках бичевой против течения. Были собраны
обширные материалы по фауне края, в том числе
более двух тысяч экземпляров птиц, в сборе и об-
работке которых принимал непосредственное
участие отец Н.Н. Карташева. Во многом благо-
даря им А.Я. Тугаринов в 1911 г. выпустил моно-
графию “Материалы по птицам Енисейской гу-
бернии” совместно с С.А. Бутурлиным, а в 1927 –
фундаментальный труд по орнитологии Сибири
“Птицы Приенисейской Сибири. Список и рас-
пространение”. Богатый опыт наблюдений и лю-
бовь к родной природе, приобретенные за годы
работы, отец сумел передать сыну.

В 1934 г. семья Карташевых перебралась в
Нижний Новгород, который незадолго до этого
был переименован в город Горький и который на-
чал бурно развиваться с пуском автозавода. Здесь
Н.Н. Карташев-старший работал в лесоустрои-
тельной экспедиции, в штате краеведческого му-
зея (с ноября 1941 по август 1951 гг.) и руководи-
телем кружка юннатов Горьковского Дворца пио-
неров (с сентября 1951 по ноябрь 1954 гг.). Мать
Н.Н. Карташева, Мария Васильевна (урожденная
Мариева, родом из минусинских мещан) работа-
ла в библиотеке пединститута. Заведующим отде-
лом природы в областном краеведческом музее в
те годы был профессор И.И. Пузанов, энтузиаст
заповедного дела России, член Комитета по запо-
ведникам при Президиуме ВЦИК. Вместе с груп-
пой московских ученых он подготовил документы
для организации в Горьковской обл. Керженско-
го заповедника. Однако из-за войны и послевоен-
ных событий эти планы реализовались только в
1993 г. И.И. Пузанов изучал и прекрасно знал
природу Нижегородского края. В 1942 г. вышла
монография “Звери, птицы, гады и рыбы Горь-
ковской области”, большая часть которой была
написана И.И. Пузановым. Был в Горьком и еще
один человек, связанный с Карташевым-стар-
шим. В ответе на запрос горьковского краеведа
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В.И. Козлова о природоохранной работе родите-
лей, Н.Н. Карташев упоминает фамилию По-
кровского, но без инициалов. Рискну предполо-
жить, что речь идет о сотруднике музея Н.А. По-
кровском, у которого еще юным натуралистом
учился А.Н. Формозов. Так неожиданно пересе-
каются пути российских зоологов. Как вспоми-
нал Н.Н. Карташев, родители были глубоко по-
гружены не только в краеведение, но и в природо-
охранную работу, были членами Горьковского и
Центрального Совета ВООП. Дома часто обсуж-
дались проблемы охраны природы. Это тоже не
могло не повлиять на мировоззрение сына.

Если в младших классах успеваемость Коли
Карташева была не выше “хорошо”, то в 1937 г. он
окончил среднюю школу почти исключительно
на “отлично”, уехал в Москву и сразу поступил на
биологический факультет МГУ. Здесь он специа-
лизировался на кафедре зоологии позвоночных и
подружился со старшекурсниками, а затем аспи-
рантами В.М. Модестовым, впоследствии руко-
водителем научной работы Кандалакшского за-
поведника, и Ю.М. Кафтановским, одним из
организаторов и научным сотрудником заповед-
ника “Семь островов”. С 1937 г., еще студентами,
они начали работать на Баренцевом море. Юрий
Кафтановский одним из первых в стране начал
проводить кольцевание на птичьих базарах, а ле-
том 1941 г. защитил кандидатскую диссертацию
по чистиковым птицам, по уровню не уступав-
шую докторской. Не удивительно, что его энтузи-
азм и увлеченность передались студенту Карта-
шеву. От старших товарищей он “заразился” ин-
тересом к северным морским птицам, особенно к
чистиковым, и быстро втянулся в их изучение.
Николай Николаевич в 1940 г. работал с чистико-
выми на “Семи островах”, а летом 1941 вместе с
В.М. Модестовым сразу после защиты его канди-
датской “Экология колониально гнездящихся
птиц” (руководитель проф. С.И. Огнёв) начал об-
следование Терского берега Белого моря, в
первую очередь, для учета численности и распре-
деления гаги. Но тут началась война, и в первой
декаде июля всем пришлось возвращаться в
Москву.

В самом начале войны вышел приказ наркома
просвещения о четырехлетнем образовании в МГУ.
Это означало досрочное присвоение студентам,
окончившим 4-й курс, статуса выпускников с по-
следующей мобилизацией и отправкой на фронт.
Но еще до призыва они успели поучаствовать в
противовоздушной обороне Москвы и универси-
тета. “Всем немедленно пришлось заняться подго-
товкой бомбо- и газоубежищ и расчисткой черда-
ков. Дерево покрывалось огнезащитным составом,
повсюду были поставлены ящики с песком, пополня-
лись запасы противогазов и медикаментов. Уже
22 июля была первая бомбежка Москвы. На терри-
торию университета было сброшено 200 термит-

ных “зажигалок”. Одну из первых бомб гасили био-
факовцы Е. Карасева и Н. Карташев”, – пишет
участник этой кампании, зоолог В.В. Груздев.

Явившись по призыву в военкомат, студенты,
окончившие 4-й курс, были, однако, направлены
не на фронт, а на дальнейшую учебу для получе-
ния военной специальности. Н.Н. Карташев вме-
сте с однокурсниками был зачислен в Военно-ве-
теринарную академию, сразу на третий курс, на
особое отделение ускоренного обучения. По это-
му поводу родители прислали ему трогательное
поздравление: “Поздравляем, дорогой, с высокой
честью учиться в высшей школе нашей любимой
Красной Армии! Твердо уверены, что ты оправда-
ешь эту честь и доверие, и будешь учиться так же
хорошо, как ты учился в школе и в университете.
Мы гордимся сыном, заслужившим такую честь”.

Академия располагалась сначала в Москве, за-
тем эвакуировалась на берег Аральского моря, а
заканчивали обучение студенты в мае 1943 г. в Са-
марканде. Условия были далеки от комфортных:
летом изнурительная жара, зимой – лютый холод,
скудное питание. В курс обучения, помимо стро-
евой и огневой подготовки, входили военно-по-
левая хирургия, терапия, анатомия, кормление
животных, латынь и др. По окончании Академии
Н.Н. Карташев получил звание капитана ветери-
нарной службы, а по возвращении в Москву – ди-
плом об окончании МГУ. К этому времени его
старших товарищей уже не было в живых: В. Мо-
дестов погиб 9 августа 1941 г. в Карелии, сравни-
тельно недалеко от Кандалакшского заповедни-
ка, а Ю. Кафтановский – 3 февраля 1942 г. вблизи
г. Демидова Смоленской обл. Не стань Н.Н. Кар-
ташев студентом Военно-ветеринарной акаде-
мии, возможно, и он оказался бы в этом списке.
С июля 1943 г. по май 1944 г. он воевал на Юго-
Западном фронте в составе 20-й Криворожской
стрелковой дивизии врачом-хирургом армейско-
го ветлазарета. Оперировать приходилось иногда
по 12–16 часов. Раненых лошадей было очень
много, а за потери конского состава полагалось
наказание вплоть до расстрела. Позднее Н.Н. стал
начальником лечебного отдела дивизионного
ветлазарета, а с июня 1944 г. по май 1945 г. был
в составе гвардейских кавалерийских частей
3-го Украинского фронта в звании капитана и в
должности старшего ветврача полка, в котором
было до 350 лошадей (рис.1). Н.Н. Карташев про-
шел с боями Украинскую и Молдавскую ССР, а
затем Румынию, Болгарию, Югославию, Вен-
грию, был дважды ранен, награжден Орденом
Красной звезды и медалями. В наградном листе
от 4 сентября 1944 г. говорится:

“За период наступательных боев с 20 по
28.08.1944 г. тов. Карташев за время ликвидации
окруженной группировки, находясь в районе боев,
проявляя мужество и смелость, подобрал до 200 ло-
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шадей противника, а также большое количество
амуниции и транспорта. Работая день и ночь, он су-
мел за счет трофеев обновить конский состав. Кро-
ме этого, тов. Карташев произвел медосмотр около
250 лошадей и в короткий период времени эвакуиро-
вал их в глубокий тыл. За большую проделанную ра-
боту в укомплектовании конского состава и гу-
жтранспорта за период боевых действий тов. Кар-
ташев достоин правительственной награды”.

В ноябре 1944 г. полк участвовал в форсирова-
нии Дуная в ходе Будапештской операции. Из
сводки Совинформбюро от 29 ноября 1944 г.:

“Войска 3-го Украинского фронта, перейдя в на-
ступление, форсировали Дунай севернее реки Драва,
прорвали оборону противника на западном берегу
Дуная и, продвинувшись в глубину до 40 километров,
расширили прорыв до 150 км по фронту”. После
этого неприятель дрогнул, и началось отступле-
ние гитлеровцев. За отличные боевые действия
всему личному составу, участвовавшему в боях,
приказом Главнокомандующего была объявлена
благодарность.

Вместе со своим верным жеребцом Васькой
Н.Н. Карташев закончил войну в Австрии. Нико-
лай Николаевич редко рассказывал о фронте, но,
когда рассказывал, тепло вспоминал своего коня,
настоящего друга, не раз спасавшего его от смер-
ти (рис. 2). Демобилизован Н.Н. был только вес-
ной 1946 г., эта задержка была вызвана поисками
надежного места для своего жеребца, который
мог попасть в это сложное время на мясокомби-
нат. Капитан Карташев после договоренностей
сам отвез своего Ваську на один из украинских
конезаводов в Донбассе. Расставание было тяже-
лым, но иного выхода не было.

Вернувшись в Москву в 1946 г., Н.Н. Карташев
меньше года работал старшим лаборантом, а с но-
ября 1946 г. по ноябрь 1949 г. был аспирантом
Института зоологии МГУ (рис. 3). Он вернулся к
работе на севере, в заповеднике “Семь островов”,
который организовали и исследовали его погиб-
шие на фронте друзья. До конца жизни он с бла-
годарностью вспоминал о них, а свою моногра-
фию “Чистиковые птицы Северной Атлантики”
(1960) на немецком языке, получившую междуна-
родное признание, посвятил памяти Ю.М. Каф-
тановского. Вот как Н.Н. Карташев (1949) вспо-
минал возвращение на острова и работу заповед-
ника по восстановлению колоний птиц. “В годы
войны была снята охрана заповедника и началась
бесплановая хищническая эксплуатация базаров.
В очень больших количествах проводился сбор яиц,
так что обирались не только первые, но и повтор-
ные кладки на всех, даже малодоступных участках
базаров. Кроме того, широко практиковалась “охо-
та” на базарах, где с одного выстрела падает 10—
15 птиц и такое же количество подранков уходит в
море и гибнет там. Было разрушено некоторое ко-

личество многолетних гнезд моевок, засыпаны тор-
фом отдельные верхние карнизы. Ряд больших удоб-
ных карнизов, где раньше гнездилось до 50—100 пар
кайр, оказались пустующими. Там, где перед войной
гнездилось несколько тысяч пар кайр, в 1946 г. на
воду спустилось всего 79 птенцов. Поголовье гаги и
моевки уменьшилось примерно до уровня 1938 г.
Но уже в 1947 году положение улучшилось. В 1948 г.
уже было обеспечено нормальное развертывание ра-
боты, что в первую очередь объясняется большой
энергией и любовным отношением к делу Л.О. Бело-
польского, руководящего научной работой заповед-
ника. Количество гнездящейся птицы, в первую оче-
редь гаги, кайр и моевок, по сравнению с 1947 г. за-
метно увеличилось. Это создает уверенность в
том, что коллектив работников заповедника суме-
ет в ближайшее время добиться резкого увеличения
численности охраняемых видов птиц и превратит
заповедник в резерват, обогащающий промысловую
орнитофауну Мурманского побережья”.

Рис. 1. Н.Н. Карташев гвардии капитан ветеринарной
службы.
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Серию статей по биологии, морфологии, раз-
витию и охране чистиковых птиц Н.Н. опублико-
вал в сборниках “Охрана природы” в 1948‒1951 гг. и
в “Зоологическом журнале” в 1957 г. Кандидат-
скую диссертацию “Материалы по биологии раз-
вития чистиковых птиц Восточной Атлантики
(экология, морфология, промысел)” он успешно
защитил в 1950 г. Исследования чистиковых птиц
были продолжены на Дальнем Востоке: на Кури-
лах в 1959 г., на Командорах в 1960. В 1961 г.
Н.Н. работал на Соловецких о-вах, к исследова-
ниям на Мурмане возвращался в 1962‒1964 гг.
Анализируя свои наблюдения, он не мог не обра-
тить внимания на экономическое значение пти-
чьих базаров и на их стихийную эксплуатацию в
отсутствие ограничений и контроля промысла,

несмотря на установленные Правила охоты. Он
предложил организовать на базарах Мотовского
залива в 60‒70 км западнее входа в Кольский за-
лив опытное показательное промысловое хозяй-
ство. Подробнее он обратился к его разработке в
статьях 1951‒1961 гг. В его основу были положе-
ны следующие принципы. Точный учет запасов и
продукции каждого базара, выяснение биологии
чистиковых птиц перед началом промысла (ука-
заны применимые к разным видам методы учета).
Различная эксплуатационная нагрузка на разные
виды, исключение промысла малочисленных ту-
пика и гагарки. Сбалансированная заготовка яиц,
взрослых и молодых птиц. Полное использование
всех частей добываемых птиц (мяса, пуха, пера,
шкурок). Изоляция опромышляемого участка от

Рис. 2. Н.Н. Карташев на своем жеребце Ваське.

Рис. 3. Н.Н. Карташев с отцом, матерью и женой Л.С. Таманцевой после войны.
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остальных. Ограничение территории и сроков
промысла. Регулирование численности хищни-
ков, соблюдение техники безопасности, биотех-
нические мероприятия (расчистка карнизов и т.п.).
Постоянный контроль с участием зоологов. Во-
площение в жизнь подобного плана вовлечения
колоний птиц в сферу экономической деятельно-
сти могло бы стать ярким примером рациональ-
ного природопользования в условиях Арктики.

Результатом работы Н.Н. Карташева в Туркме-
нии совместно с Г.П. Дементьевым, А.О. Ташлие-
вым, М.К. Караевым стал цикл работ 1952‒1956 гг.
по фауне окрестностей Главного Туркменского
канала. В него вошли материалы не только по
птицам, но и по грызунам, амфибиям и рептили-
ям и даже по настенным росписям древнего мав-
золея в северо-восточной Туркмении.

С 1953 по 1958 гг. работая в Окском заповедни-
ке (Рязанская Мещера), Н.Н. Карташев занимал-
ся биологией водоплавающих птиц, исследовал
экологию зимородка, изучал природно-очаговые
заболевания на грызунах (рис. 4). Под его руко-
водством в заповеднике впервые начали кольцевать
птиц-дуплогнездников. Совместно с В.П. Тепло-
вым им была разработана серия рекомендаций
“Биологические основы упорядочения охоты на
водоплавающих птиц в центральных областях Ев-
ропейской части СССР” (1956), опубликованы
статьи о влиянии весеннего паводка на успеш-
ность размножения уток, о работе орнитологиче-
ской станции при Окском государственном запо-
веднике.

В разносторонних исследованиях чистиковых
птиц, в том числе в онтогенезе, Н.Н. успешно

применил новый в то время эколого-морфологи-
ческий метод. Все описанные особенности строе-
ния интерпретировались с точки зрения их при-
способительного значения для исследуемого вида
и его эволюции в определенной экологической
нише с учетом биотопической приуроченности,
суточной активности, способов добывания кор-
ма, межвидовых и внутривидовых отношений
и т.п. Подобных исследований онтогенеза целой
группы птиц в то время было очень мало. Их на-
чинал еще Ю.М. Кафтановский, а Н.Н. успешно
продолжил. Это дало возможность экологически
обосновать ряд обнаруженных морфологических
особенностей чистиковых. Так, базиптеригоид-
ное сочленение в черепе птенцов, редуцирующе-
еся у взрослых птиц, оказалось сильнее выражено
у видов, заглатывающих более крупные пищевые
объекты. Крючок на клюве птенцов, который ис-
чезает у взрослых, также оказался птенцовой
адаптацией к удержанию скользкой добычи. На-
личие более изогнутых когтей у птенцов по срав-
нению с взрослыми птицами позволяет им удер-
живаться на мокрых скользких камнях. Грудная
клетка раньше приобретает дефинитивные черты
(удлинение ребер и грудины) у птенцов тех видов,
которые рано становятся самостоятельными и
начинают нырять сразу после схода на воду (ту-
пик, чистик). Таким образом, успех морфологи-
ческого исследования определялся степенью изу-
ченности экологии вида. В обзоре “Некоторые
особенности строения глаза птиц” (1974) этот ме-
тод продемонстрирован на примере зрительного
анализатора. Например, характер расположения
области острого зрения в сетчатке глаза птиц обу-

Рис. 4. Н.Н. Карташев с заведующим кафедрой профессором Н.П. Наумовым, 1970-е годы. Фото М. Штейнбаха.
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словлен экологической специализацией видов, а
не их систематическим положением.

Большую часть своих работ Н.Н. посвятил ко-
лониальным птицам, не только применяя ком-
плексный эколого-морфологический подход, но
и стараясь использовать полученные материалы в
таксономическом и систематическом аспектах.
Он обратился к иммунологическим и биохимиче-
ским методам совместно со специалистами соот-
ветствующих направлений, опубликовал вместе с
В.Д. Ильичевым материалы по биоакустике чи-
стиковых. Это были совершенно новые приемы в
орнитологии. Исследования нескольких видов
чистиковых (двух видов кайр, атлантического и
тихоокеанского чистиков, тупика, ипатки, гагар-
ки) по числу антигенов в сыворотке крови не
только подтвердили существующие представле-
ния систематиков о взаимоотношениях родов, но
и позволили уточнить взгляды на систему этой
группы. Так, на основании имевшихся к тому
времени данных об отсутствии различий между
чистиками Атлантики и Командор предлагалось
считать их одним видом и отвергнуть противопо-
ложную точку зрения. В работе по изучению бел-
ковых фракций сыворотки крови методом элек-
трофореза на бумаге были обнаружены большие
индивидуальные различия, а также зависимость
различий этих фракций от пола, возраста, сезона
и диеты. Н.Н. предложил использовать их не как
таксономический критерий, а как показатель
влияния изменения условий среды на организм с
учетом сезонных, половых и возрастных разли-
чий. Он также обращал пристальное внимание на
трудности применения новых методов и пути их
преодоления.

В развитие этих подходов совместно с В.Д. Ильи-
чевым и И.А. Шиловым было написано фунда-
ментальное учебное пособие “Общая орнитоло-
гия” (1982), обобщающее опыт научной работы и
преподавания орнитологии на кафедре зоологии
позвоночных. В нем впервые были представлены
такие разделы как экологическая физиология,
коммуникации и общение, ориентация и сигна-
лизация, а также прикладные направления, свя-
занные с авиацией, здравоохранением, охотни-
чьим и сельским хозяйством, охраной природы.
Книга во многом превосходила аналогичные
зарубежные издания тех лет. В этом пособии
Н.Н. Карташеву принадлежит ряд основополага-
ющих разделов: общая характеристика класса
птиц, система класса, происхождение и эволю-
ция, географическое распространение и числен-
ность, особенности движения, питание и энерге-
тика (совместно с И.А. Шиловым), размножение
и развитие (совместно с И.А. Шиловым), линька.

Педагогическая работа Н.Н. до последних
дней была неразрывно связана с научной. Еще в
1950 г. он разрабатывал программу летней учеб-

ной практики на Звенигородской биостанции,
где преподавал до 1979 г. Эта программа действует
с небольшими изменениями и в настоящее время.
Помимо практики, Н.Н. в любое время года, при-
езжая на биостанцию, постоянно вел подсчет
птиц и запасов их основных кормов.

В соавторстве с В.Е. Соколовым и И.А. Шило-
вым был написан “Практикум по зоологии по-
звоночных” (1969), который выдержал три изда-
ния и был признан “классическим университет-
ским учебником”. Вместе с Н.П. Наумовым
издан двухтомный курс “Зоология позвоноч-
ных”, дополненный по сравнению с известными
сводками многими новыми материалами. Заклю-
чительным трудом жизни Н.Н. стала монография
“Систематика птиц” (1974) – первый учебник на
русском языке, обобщающий мировой опыт в
этой области. Курс с таким же названием Н.Н.
читал на кафедре много лет, непрерывно совер-
шенствуя его и уделяя много времени подготовке
к каждой лекции независимо от предшествующе-
го опыта (рис.5). В нем, как и в книге, Н.Н. про-
являл чрезвычайно бережное отношение к науч-
ному наследию предшественников. Истории ис-
следований он всегда посвящал отдельную
лекцию, причем не первую, как обычно делают, а
последнюю в цикле, когда у слушателей уже были
сформированы основные представления о систе-
ме и они могли оценить весь творческий путь,
пройденный со времен Аристотеля и Линнея.
Следующий том в этом цикле, “Биология птиц”,
продолжавший курс Г.П. Дементьева, читавшего его
до 1969 г., к сожалению, остался ненаписанным.

Рис. 5. Н.Н. Карташев с П.С. Томковичем (справа) и
А.А. Кищинским, 1970-е годы. Фото М. Штейнбаха.
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Таким образом, кроме личного обаяния и глу-
бокой эрудиции, Н.Н. Карташев остается в памя-
ти коллег как человек и ученый, глубоко чтивший
и поддерживавший преемственность в науке, не-
изменно обращавшийся к опыту предшественни-
ков, как сторонник инновационных подходов,
постоянно совершенствовавший методический
арсенал. Как ученый, критически относящийся к
результатам работы, не допускающий деклара-
тивности и категоричности утверждений. Нако-
нец, Н.Н. Карташев был приверженцем рацио-
нального природопользования, горячо поддер-
живал заповедное дело и лично участвовал в
организации и пропаганде научной работы запо-
ведников.

И еще Николай Николаевич всегда поддержи-
вал молодых сотрудников. В его характере была
очень хорошая черта – он мог искренне восхи-
щаться способностями других людей, особенно
молодых, и всегда делился этим восхищением.
Как человек, прошедший войну и знавший цену
жизни, он очень четко отделял важные вещи от
мелочей, которые не стоят ни времени, ни пере-
живаний. Для него работа и семья, друзья и книги
были основной опорой. Н.Н. обладал хорошим
чувством юмора и, что не менее важно, самоиро-
нией. Иногда люди, не очень хорошо знавшие
его, считали Н.Н. очень суровым и строгим, осо-

бенно часто попадались на такой обман студенты.
Его это по-детски смешило, т.к. в действительно-
сти он был очень демократичным и простым в об-
щении человеком. Его дипломниками и аспиран-
тами были Я.В. Сапетин, В.В. Иваницкий,
Е.В. Сыроечковский и другие известные орнито-
логи. Николай Николаевич никогда не навязывал
своего мнения и не “руководил” в привычном
смысле. Он ценил в своих подопечных самостоя-
тельность. Просидев с ним в одной комнате пять
лет, я не слышала от него никаких наставлений,
но всегда чувствовала его готовность дать совет
или исправить ошибку. Один раз он доверил мне
провести вместо него занятие по систематике
чайковых птиц, чем я очень гордилась. Над пись-
менным столом Н.Н. висел маленький листок,
вырезка из настенного календаря, с такими
строчками Льва Озерова (псевдоним Льва Гольд-
берга):

Пренебрегая словесами,
Жизнь убеждает нас опять:
Талантам надо помогать,
А прочие пробьются сами.
Автор выражает признательность О.Н. Карта-

шевой за фотографии из семейного архива и за
ценные советы и замечания.
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26 июня 2020 г. на 82 году скоропостижно, не-
ожиданно для коллег и друзей ушел из жизни Лю-
двик Томялойц, профессор Вроцлавского уни-
верситета, известный орнитолог, эколог и деятель
охраны природы, инициатор создания и первый
председатель Фаунистической орнитологической
комиссии в Польше, один из основателей Евро-
пейского союза орнитологов, автор и соавтор це-
лого ряда статей и книг, ставших классикой (рис. 1).

Людвик родился 1 января 1939 г. в селе Михал-
кони, находившемся в то время на территории
Польши. После войны этот район был присоеди-
нен к Советской Белоруссии (в настоящее время –
Гродненская обл. Беларуси). Когда начался пере-
дел земель, и стало ясно, что эта территория вой-
дет в состав СССР, часть местного населения, в
основном те, кто говорил на белорусском языке,
осталась, а другая сохранила польское граждан-
ство и была вынуждена уехать из родных мест.
Отец Людвика принял непростое, тем более для
крестьянина, решение: семья бросила дом и пере-
ехала на послевоенную территорию Польши.

Школьные годы Людвика прошли на севере, а
студенческие – на юго-западе страны, во Вроцлаве.
Еще школьником он увлекся наблюдениями за
птицами. Вся его профессиональная жизнь связа-
на с Вроцлавским университетом. Людвик окон-
чил его в 1961 г. Научная деятельность началась с
увлечения “городской тематикой”, которое со-
хранялось до конца жизни. В 1968 г. он защитил
первую докторскую (аналог нашей кандидат-
ской) диссертацию, в которой проанализировал
структуру населения птиц г. Легница и его
окрестностей (см. Tomiałojć, 1970), в 1979 г. – вто-
рую, посвященную влиянию хищничества на го-
родские и природные популяции вяхиря (см. To-
miałojć, 1976, 1978, 1980, 1980b). В 1987 г. ему было
присвоено звание профессора.

Людвика интересовали закономерности фор-
мирования фауны и населения птиц урболанд-
шафтов, особенно процесс образования специ-
фических городских популяций (синурбизация),
в первую очередь у дендрофильных видов (To-
miałojć, 1976, 1978, 1980b, 1982, 1985a, 1985b, 1994,
1998, 1999, 2017a), и роль ценотических факторов

в структурировании локальных популяций и со-
обществ птиц городских лесных массивов и пар-
ков (Tomiałojć, 1970; 1978, 1998, 1999, 2007, 2011,
2012; Tomiałojć, Profus, 1977). Он обосновал гипо-
тезу (в англоязычной литературе известную как
“safe zones/habitat hypothesis” или “predatory re-
laxation”, см. Gering, Blair, 1999; Fischer et al.,
2012), согласно которой одной из основных при-
чин формирования повышенных плотностей
гнездования у целого ряда видов птиц (вяхиря,
черного дрозда и др.) на озелененных территори-
ях городов Западной и Центральной Европы, по
сравнению с сельскими и природными ландшаф-
тами, является ослабленный прессинг хищников
(Tomiałojć, 1978, 1980, 1980b, 1982, 1994, 1998, 1999,
2007, 2012). Состав аборигенных видов хищников
в городах зачастую обеднен, а “домашние” хищ-
ные животные уступают им в “эффективности”
давления на популяции жертв. Вероятно, город-
ским популяциям видов-жертв на протяжении
многих поколений были свойственны повышен-
ная продуктивность размножения и выживае-
мость взрослых особей. В результате там, где поз-
воляла экологическая емкость городских биото-
пов, формировалась “сверхвысокая” плотность
населения (Tomiałojć, 1982). Лишь после успеш-
ного освоения городов некоторыми видами вра-
новых, куньих и другими хищниками потери у
видов-жертв существенно возросли. Л. Томялойц
подчеркивал, что без учета истории развития со-
бытий в конкретных городах результаты кратко-
временных исследований вряд ли могут быть ис-
толкованы корректно, тем более, если при анализе
они механически объединяются с аналогичными
данными из других городов и регионов (Tomiałojć,
1994, 1998, 2012).

Сравнение контрастирующих объектов неред-
ко становится ключом к пониманию общих зако-
номерностей. Неудивительно, что со временем
Л. Томялойц обратился к изучению структуры и
динамики населения гнездящихся птиц лесных
сообществ, в наименьшей степени затронутых де-
ятельностью человека. Он был одним из инициа-
торов и до 2002 г. постоянным участником уни-
кального, по продолжительности и преемствен-
ности, цикла коллективных исследований на

ПОТЕРИ НАУКИ
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постоянных пробных площадях в Беловежском
национальном парке в Восточной Польше. Эти
работы были начаты в 1975 г. (Tomiałojć et al.,
1977, 1984) и продолжаются его коллегами в на-
стоящее время (Wesołowski et al., 2015). Их цель –
анализ структуры и динамики населения гнездя-
щихся птиц, популяционной экологии отдельных
видов и межвидовых отношений в заповедных
старовозрастных лесах. Полевой работе в таких
условиях присущ особый “колорит”. Например,
для проверки высоко расположенных гнезд даже
при наличии лестницы часто приходится лазить
по “голым” участкам стволов на большой высоте
с помощью закрепленных на ногах металличе-
ских “когтей”. Проф. Томялойц занимался этим,
мягко говоря, небезопасным делом до 60-летнего
возраста, причем до 50 лет – регулярно.

Л. Томялойц и его коллеги пришли к заключе-
нию, что многовидовые группировки птиц, гнез-
дящихся в разных типах старовозрастных, близких
к климаксному состоянию лесов Беловежского
национального парка, могут рассматриваться как
единое сообщество птиц. Его видовой состав, со-
отношение численностей видов на протяжении
последних десятилетий были в целом довольно
стабильны, несмотря на наличие достоверных
трендов численности у многих фоновых видов
(преобладали положительные тренды) и сообще-

ства в целом (с 1985 по 2001 гг. – положительный
тренд, с 2001 по 2014 гг. – более плавный отрица-
тельный) (Tomiałojć et al., 1984; Tomiałojć, We-
sołowski, 1994, 1996, 2004; Wesołowski, Tomiałojć,
1997; Wesołowski et al., 2002, 2015). Альфа-разно-
образие высокое. Однако организация населения
птиц не соответствует “макартуровской конку-
рентной парадигме” (см. Wiens, 1989), представ-
лению о насыщенности и равновесном состоя-
нии (Tomiałojć et al., 1984; Tomiałojć, Wesołowski,
1990, 2005; Wesołowski, Tomiałojć, 1995, 1997 и
др.). Основные ресурсы (корма, места для устрой-
ства гнезд, например дýпла естественного проис-
хождения) имеются в избытке. У экологически
схожих и близкородственных видов птиц нередко
наблюдаются параллельные, а не компенсатор-
ные изменения численности по годам. У целого
ряда фоновых видов плотность гнездования в Бе-
ловежском национальном парке ниже, а гнездо-
вые территории больше, чем в островных лесах и
лесопарках трансформированных ландшафтов
(Tomiałojć et al., 1984; Wesołowski et al., 1987; To-
miałojć, 1993; Tomiałojć, Wesołowski, 1990, 1994,
2004, 2005; Wesołowski, Tomiałojć, 1995; We-
sołowski, 2007). Людвик и его коллеги высказали
мнение, что одной из основных причин этих раз-
личий является высокий, точнее нормальный
пресс хищничества в Беловежском националь-

Рис. 1. Профессор Л. Томялойц, конец 1990-х или начало 2000-х гг.
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ном парке вследствие высокого разнообразия
(почти полного “комплекта”) и внушительной
численности ключевых видов аборигенных хищ-
ников (Tomiałojć et al., 1984; Wesołowski et al.,
1987; Tomiałojć, 1993, 1994, 2012a; Wesołowski, To-
miałojć, 1995, 2005 и др.). Из-за этого у многих ви-
дов-жертв успешность размножения, хотя и ши-
роко варьирует по годам, в среднем здесь ниже,
чем во вторичных лесах (Wesołowski, Tomiałojć,
1995; Tomiałojć, Wesołowski, 2005). Вместе с тем,
на примере дубоноса в Беловежском националь-
ном парке Людвик показал, что в локальном мас-
штабе высокая плотность гнездования может
поддерживаться из года в год, несмотря на очень
высокие гнездовые потери вида из-за хищниче-
ства (Tomiałojć, 2005, 2012a).

Людвик также указывал на меридиональный
градиент видового богатства дендрофильных
птиц между “Западом” и “Востоком” Европы,
который обусловлен, по всей видимости, разли-
чиями в антропогенной нагрузке (Tomiałojć, 2000;
см. также Angelstam et al., 1997). В более транс-
формированных ландшафтах Западной Европы
видовое богатство лесных птиц ниже из-за исчез-
новения некоторых, преимущественно крупных
и чувствительных к фактору беспокойства, видов.

Л. Томялойц опубликовал целый ряд критиче-
ских статей, посвященных методам учета гнездя-
щихся птиц (Tomiałojć, 1974, 1980a, 1983, 1985,
1992, 2004, 2013, 2016; Dyrcz, Tomiałojć, 1974; To-
miałojć, Lontkowski, 1989; Tomiałojć, Verner, 1990
и др.). Если говорить о локальных исследованиях,
он был приверженцем многоразового картирова-
ния гнездовых территорий/гнезд на постоянных
пробных площадях. Он выступал против форма-
лизации, которая все чаще проявлялась в практике
применения площадочных учетов в мониторин-
говых программах ряда стран. Людвик обосновал
так называемый “комбинированный вариант”
этого метода, который подразумевает увеличение
продолжительности каждого посещения площад-
ки, активную “охоту” наблюдателей за случаями
одновременного пения конспецифичных самцов,
поиски гнезд “трудных” видов и более осмыслен-
ное отношение к интерпретации видовых карт,
максимально учитывающее особенности биоло-
гии видов (Tomiałojć, 1980a; Tomiałojć, Lontkows-
ki, 1989; Tomiałojć, 2004). Однако он считал, что и
результаты, полученные с применением комби-
нированного варианта учета, желательно вери-
фицировать и корректировать в дальнейшем, по
мере проведения более детальных популяцион-
ных исследований, как это делалось в Беловеж-
ском национальном парке (Tomiałojć, 1980a,
1993, 2004, 2005; Wesołowski, Tomiałojć, 1986; We-
sołowski, 1987; Wesołowski et al., 1987; Tomiałojć,
Lontkowski, 1989; Tomiałojć, Wesołowski, 1990;
Walankiewicz et al., 1997 и др.). Людвик активно
участвовал в работе Международного комитета

по учетам птиц (IBCC), в том числе в качестве
секретаря этой организации.

Концептуальное мышление Л. Томялойца от-
нюдь не мешало его увлечению фаунистикой
(Dyrcz et al., 1972; Tomiałojć, 1995, 2001, 2017;
Głowaciński, Tomiałojć, 2016 и др.) и работе над
орнитологическими сводками. Он автор трех из-
даний сводки по птицам Польши (Tomiałojć,
1972, 1990; Tomiałojć, Stawarczyk, 2003), послед-
нее из которых, подготовленное в соавторстве с
Т. Ставарчиком, содержит видовые очерки и на
польском, и, в краткой форме, на английском
языках. Он внес большой вклад в подготовку ка-
питальной сводки по птицам Центральной Европы
(Handbuch …, 1971–1997): не только был автором
некоторых видовых очерков, но и предоставил
много других, оригинальных, неопубликованных
данных, а также перевел для редакторов этого из-
дания целый ряд публикаций, написанных на
польском, русском и еще некоторых недоступных
для них языках. Значительным было участие
Л. Томялойца и в подготовке англоязычной сводки
“Птицы Западной Палеарктики” (Handbook …,
1977–1994), для которой он предоставил множе-
ство сведений по территории Польши. Следует
также особо отметить книгу “Птицы в Европе: их
природоохранный статус” (Tucker et al., 1994), над
которой Людвик работал и как член авторского
коллектива, и как соредактор. В Атласе гнездя-
щихся птиц Европы (The EBCC Atlas …, 1997) им
написаны очерки по певчему и черному дроздам
(второй очерк – в соавторстве). Его последняя
книга, сводка по птицам г. Вроцлава/Бреслау за
200-летний период их изучения, подготовленная
в соавторстве с еще тремя специалистами, была
издана за несколько месяцев до смерти ученого
(Tomiałojć et al., 2020).

Как большинство зоологов, Л. Томялойц лю-
бил путешествовать. Он проводил наблюдения,
участвовал в полевых исследованиях во многих
странах Европы (в том числе в Испании, Велико-
британии, Франции, Беларуси), в России и Кали-
форнии, что нашло отражение в ряде его публи-
каций (Tomiałojć, 1978, 1998; Purroy et al., 1984).
Был участником Международных орнитологиче-
ских конгрессов в Берлине (1978 г.), Москве
(1982 г.), Оттаве (1986 г.) и Крайстчерче в Новой
Зеландии (1990 г.). В последние два десятилетия
Людвик несколько раз приезжал в Россию. Его
интересовали московские лесопарки (особенно
понравился Измайловский) и результаты про-
граммы “Птицы Москвы и Подмосковья”, дей-
ствующей при Зоологическом музее МГУ, лесные
ландшафты вдали от городов, заповедники и за-
поведное дело, влияние деятельности человека на
формирование русел и пойм рек. В 2004 г. он по-
бывал в Приокско-Террасном и Центрально-
Лесном заповедниках, в 2006 г. – в Центрально-
Лесном и Окском заповедниках, в Мантуровском
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р-не Костромской области и на Звенигородской
биостанции МГУ (где выступил с докладом), в
2012 г. – на стационаре ИПЭЭ РАН “Мирное” в
Туруханском р-не Красноярского края (рис. 2).

Как всякому ученому, Людвику было приятно,
важно признание его достижений и заслуг в нау-
ке, но вместе с тем он относился к себе без излиш-
ней серьезности, а это дано не каждому. И уж тем
более не страдал “манией величия”, был чрезвы-
чайно доступен и прост в общении, легко находил
общий язык с самыми разными по возрасту и со-
циальному положению людьми. Мне запомни-
лось, как он иронизировал над “дефилировани-
ем” и выражением лица одного очень известного
зарубежного ученого, слишком уж любовавшего-
ся собой как настоящим ученым.

Доброта и мягкость, готовность к поиску ком-
промиссов сочетались в Людвике с принципиаль-
ностью и упорством, которые ярко проявились в
его деятельности по охране природы. Особенно –
в страстной борьбе за неприкосновенность Бело-
вежских лесов, которую он и его коллеги, в
первую очередь проф. Т. Весоловский, ведут на
протяжении нескольких десятилетий. Именно
эти качества и глубокая озабоченность состояни-
ем окружающей среды, в конце концов, привели
Людвика в Партию Зеленых Польши, хотя преж-
де он, по собственному признанию, сторонился
политических движений. В 2003 г. Людвик стал
первым председателем Польского комитета Меж-

дународного союза охраны природы (IUCN). На-
до сказать, что ему оказались очень близки взгля-
ды Ф.Р. Штильмарка (1996, 2006). Понимая, как
никто другой, важность экологического просве-
щения, в том числе осуществляемого на базе осо-
бо охраняемых природных территорий, Л. Томя-
лойц вместе с тем был сторонником максимальной
их заповедности (как национального достояния и
эталона для проведения научных исследований),
даже когда дело касалось регламентированного
экотуризма. Изначальная концепция заповеда-
ния (в СССР сначала вроде бы реализованная, а
затем не раз грубо попиравшаяся), в том числе ее
мировоззренческие основы, были гораздо ближе
Людвику, чем концепция национального парка
“для широкого посещения и активного отдыха”.
Он публично выступал против внедрения ГМО в
сельское и лесное хозяйства до тех пор, пока не
будут получены убедительные доказательства их
безвредности для здоровья человека и для дикой
природы (например, Tomiałojć, 2006). Негодовал
по поводу лоббирования коммерческих интере-
сов в этой области.

Интересы Л. Томялойца отнюдь не ограничи-
вались биологией и охраной природы. Его чрез-
вычайно беспокоили некоторые социально-эко-
номические проблемы, особенно связанные с
перенаселенностью и низким уровнем жизни,
высокая безработица среди молодых людей (и
вызванная ею эмиграция из Польши), отношения
человеческого общества и природы, вопросы

Рис. 2. На стационаре ИПЭЭ РАН “Мирное” в Туруханском районе Красноярского края, июнь 2012 г. Слева направо:
Л. Томялойц, Е.Ю. Демидова, Н. Мельник, А.И. Панаиотиди, О.В. Бурский.
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культуры и чрезмерного вмешательства церкви в
светскую жизнь (не был религиозным).

Людвик был эмоциональным человеком, тон-
ко воспринимал поэзию и музыку. Однажды
(в московском метро) стал наизусть декламиро-
вать мне “Евгения Онегина”, которого, кажется,
помнил целиком. Очень любил “Снова замерло
все до рассвета” и некоторые бардовские песни,
особенно любовную лирику А.А. Суханова и пес-
ню “Дракон” в его исполнении.

Л. Томялойц был подлинным рыцарем и ро-
мантиком науки. Если воспользоваться метафо-
рой В.В. Набокова (в романе “Пнин”) о том, что
среди ученых встречаются дифференциалы и ин-
тегралы, Людвик, вне всякого сомнения, принад-
лежал ко второй категории. Можно соглашаться
или не соглашаться с мнением о том, что уходить
из жизни лучше внезапно. Но когда уходит столь
яркая личность, человек, полный энергии и твор-
ческих планов, независимо от его возраста, это
воспринимается как горькая несправедливость.

Светлая ему память.
Автор признателен проф. Т. Весоловскому за

предоставленные биографические сведения и
фотографии, Х. Грооту Куркампу и Е.Ю. Демидо-
вой – за уточнение ряда сведений.
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