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This work is part of our faunistic and taxonomic 
study of oribatid mites (Acari, Oribatida) of Cuba (e. g. 
Ermilov et al., 2016, 2023a). The specimens presented 
in this paper were collected from the Villa Clara Prov-
ince (located in the central part of the country). The 
main goals of our paper are: to present a list of all iden-
tified oribatid mites, and to describe two new species 
belonging to Muliercula Coetzer 1968 (Scheloribatidae) 
and Galumna (Galumna) Heyden 1826 (Galumnidae).

The genus Muliercula was proposed by Coetzer 
(1968), with Muliercula muliercula Coetzer 1968 as the 
type species. At present, the genus comprises 13 species, 
which are distributed in the Afrotropical, Neotropical, 
and Oriental regions (Subías, 2022, online version 2023; 
Ermilov et al., 2023a). A revised generic diagnosis and 
an identification key to the known Muliercula species 
were provided by Ermilov and Rybalov (2023).

The genus Galumna was proposed by Heyden (1826), 
with Notaspis alatus Hermann, 1804 as the type species. 
At present, the nominate subgenus comprises about 190 
species, which have a cosmopolitan distribution (Sub-
ías, 2022, online version 2023; Ermilov et al., 2023). 
Revised generic and subgeneric diagnoses, as well as 
an identification key to the Neotropical Galumna (Ga-
lumna) species were provided by Ermilov and Klimov 
(2017) and Ermilov and Starý (2021), respectively.

Before our research, two Muliercula species and 
seven Galumna (Galumna) species were recorded from 
Cuba (Jeleva et al., 1984; Ermilov, Tolstikov, 2015, 
2024; Ermilov et al., 2016, 2023, 2023a): M. spora 

Coetzer 1968; M. curvilineata Ermilov et Kontschán 
2023; G. (G.) angularis Jeleva, Scull et Cruz 1984; 
G. (G.) arrugata Jeleva, Scull et Cruz 1984; G. (G.) aus-
tralis (Berlese 1914); G. (G.) cubana Jeleva, Scull et Cruz 
1984; G. (G.) flabellifera Hammer 1958; G. (G.) gigantea 
Ermilov, Kolesnikov, Kontschán et Klimov 2023; and 
G. (G.) lunaris Jeleva, Scull et Cruz 1984.

METHODS

O b s e r v a t i o n  a n d  d o c u m e n t a t i o n. For 
measurement and illustration, specimens were mount-
ed in lactic acid on temporary cavity slides. All meas-
urements are in micrometers (μm). 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 in dorsal aspect (behind 
pteromorphs). Setal lengths were measured perpendic-
ular to their long axes, accounting for curvature. For-
mulas for leg solenidia are given in square brackets ac-
cording to the sequence genu-tibia-tarsus. Drawings 
were made with a camera lucida using an “Olympus 
CX43RF” transmission light microscope.

T e r m i n o l o g y. Morphological terminology used 
in this paper mostly follows that used in the papers on 
Muliercula and Galumna (e. g., Grandjean, 1936, 1956; 
Ermilov, Rybalov, 2023; Ermilov et al., 2023, 2023a); 
also, see Norton (1977) for leg setal nomenclature, and 
Norton and Behan-Pelletier (2009) and Ermilov and 
Klimov (2017) for overview.
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A b b r e v i a t i o n s. Prodorsum: lam = lamella; 
tlam = translamella; slam = sublamella; Al = subla-
mellar porose area; tu = tutorium; L = lamellar line; S 
= sublamellar line; N = prodorsal leg niche; E, T = lat-
eral ridges of body; ro, le, in, bs, ex = rostral, lamellar, 
interlamellar, bothridial, and exobothridial setae, re-
spectively; Ad = dorsosejugal porose area; D = dorso-
phragma; P = pleurophragma. Notogaster: c, la, lm, lp, 
h, p = notogastral setae; Aa, A1, A2, A3 = porose areas; 
Sa, S1, S2, S3 = saccules; mp = median pore; ia, im, ip, 
ih, ips = lyrifissures; gla = opisthonotal gland opening. 
Gnathosoma: a, m, h = subcapitular setae; or = adoral 
seta; as = axillary saccule. Epimeral and lateral podoso-
mal regions: 1a, 1b, 1c, 2a, 3a, 3b, 3c, 4a, 4b = epimeral 
setae; z = aperture of supracoxal gland; PdI, PdII = pe-
dotecta I and II, respectively; dis = discidium; cir = 
circumpedal carina. Anogenital region: g, ag, an, ad = 
genital, aggenital, anal, and adanal setae, respectively; 
iad = adanal lyrifissure; Amar = marginal porose area; 
po = preanal organ. Legs: Tr, Fe, Ge, Ti, Ta = trochant-
er, femur, genu, tibia, and tarsus, respectively; pa = po-
rose area; ω, σ, φ = solenidia; ɛ = famulus; d, l, v, ev, 
bv, ft, tc, it, p, u, a, s, pv, pl = setae.

LIST OF IDENTIFIED TAXA

Locality: Cuba, Villa Clara Province, Baños de El-
guea, soil litter with decaying leaves in a pasture under 
a tree (unknown data and collector; collection of the 
Tyumen State University Museum of Zoology, Tyumen, 
Russia). Distribution: mostly from Subías (2022, online 
version 2023). Ptyctimous mites not included.

Nothridae

Nothrus anauniensis Canestrini et Fanzago 1877: 1 
ex. Distribution: Cosmopolitan. New record of the spe-
cies in Cuba.

Otocepheidae

Pseudotocepheus sexidimorphus (Călugăr et Vasiliu 
1977): 5 ex. Distribution: Cuba. R e m a r k s. Our spec-
imens are similar to those from the original description 
(Vasiliu, Călugăr, 1977) and redescription (Ermilov, 
2020), but they have (versus do not have) one additional 
prodorsal tubercle between medial prodorsal condyles. 
We believe that there is morphological variability.

Carabodidae

Kalloia simpliseta Mahunka 1985: 15 ex. Distribu-
tion: Neotropical, Côte d’Ivoire.

Tectocepheidae

Tectocepheus velatus (Michael 1880): 1 ex. Cosmo-
politan.

Mochlozetidae

Mochlozetes penetrabilis Grandjean 1930: 7 ex. Dis-
tribution: Tropical, Japan.

Oribatulidae

Spinoppia magniserrata Higgins et Woolley 1966: 
1 ex. Distribution: Neotropical. New record of the ge-
nus and species in Cuba.

Haplozetidae

Rostrozetes ovulum (Berlese 1908): 1 ex. Distribution: 
Tropical, Subtropical.

Scheloribatidae

Muliercula ornamenta Ermilov sp. n.: 16 ex.
Scheloribates fimbriatus Thor 1930: 13 ex. Distribu-

tion: Cosmopolitan.
Scheloribates praeincisus praeincisus (Berlese 1910): 9 

ex. Distribution: Tropical, southern Holarctic.

Galumnidae

Galumna (Galumna) flabellifera Hammer 1958: 1 ex. 
Distribution: Tropical, Subtropical.

Galumna (Galumna) lunaris Jeleva, Scull et Cruz 1984: 
2 ex. Distribution: Cuba.

Galumna (Galumna) villaclaraensis Ermilov sp. n.: 2 ex.
Galumna (Galumna) sp.: 1 ex.
Galumna (Neogalumna) araujoi (Pérez-Íñigo et Baggio 

1994): 83 ex. Distribution: Neotropical. New record of the 
species in Cuba. 

Pergalumna brasiliensis (Sellnick 1923): 86 ex. Distribu-
tion: Neotropical. New record of the species in Cuba. R e 
m a r k s. Our specimens are similar to those from the orig-
inal description (Sellnick, 1923), but they have oval (versus 
oblong) notogastral porose area A1. We believe that there is 
morphological variability.

Pergalumna silvatica Hammer 1961: 16 ex. Distribution: 
Neotropical.

The list includes 17 species belonging to 11 genera and 
nine families. One genus (Spinoppia) and three species (No-
thrus anauniensis, Galumna (Neogalumna) araujoi, Perga-
lumna brasiliensis) are recorded for the first time from Cuba. 
Of the 14 species (excluding two new species and one uni-
dentified species), two are registered only in Cuba, four are 
known from the Neotropical region, eight have a broader 
distribution (more than one geographical region).

TAXONOMY

Muliercula ornamenta Ermilov sp. n.
(Figs 1–2)

T y p e  m a t e r i a l. Holotype (♂) and 15 paratypes 
(9♂♂, 6♀♀): Cuba, Villa Clara Province, Baños de Elguea, 
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soil litter with decaying leaves in a pasture under a tree 
(unknown data and collector; collection of the Tyumen 
State University Museum of Zoology, Tyumen, Russia).

The holotype is deposited in the collection of the 
Senckenberg Museum of Natural History, Görlitz, Ger-
many; 15 paratypes are deposited in the collection of 
the Tyumen State University Museum of Zoology, Tyu-
men, Russia. All specimens are preserved in 70% solu-
tion of ethanol with a drop of glycerol.

D i a g n o s i s o f  a d u l t. Body length: 555–675. 
Prodorsum sparsely foveolate; notogaster striate, some 

striae in anterior notogastral part forming reticulate pat-
tern; epimeral and anogenital regions sparsely lineolate 
and foveolate. Rostrum protruding, narrowly rounded. 
Translamella interrupted medially; lateral keel-shaped 
ridge and prolamella absent. Rostral, lamellar and in-
terlamellar setae setiform, barbed; in > le >˃ro; rostral 
seta inserted dorsally; bothridial seta clavate, barbed. 
All setae short, needleform. Epimeral formula: 3–1–
3–2. Discidium and circumpedal carina well developed. 
Heterotridactylous.

D e s c r i p t i o n  o f  a d u l t. Measurements. Body 
length: 615 (holotype), 555–630 (male paratypes),   

Fig. 1. Muliercula ornamenta Ermilov sp. n., adult (gnathosoma and legs not shown): a – dorsal view, b – ventral view, c – 
right lateral view, d – posterior view. Scale bar 200 µm.
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630–675 (female paratypes); body width: 405 (holo-
type), 405–435 (male paratypes), 465–510 (female 
paratypes).

Integument. Body color brown. Lateral side of body 
partially with densely microgranulate cerotegument. 
Body surface with microgranulate sculpturing (vis-
ible under high magnification, ×1000); prodorsum 
with small, sparse foveolae; notogaster striate but stri-
ae in anterior notogastral part forming reticulate pat-
tern; epimeral and anogenital regions sparsely lineolate 
(short, depressed lines) and with small, sparse foveolae; 

subcapitular mentum, leg femora I–IV and trochanters 
III, IV sparsely lineolate.

Prodorsum. Rostrum protruding, narrowly round-
ed (nearly pointed in two paratypes). Lamella about 
1/2 length of prodorsum; translamella linear, inter-
rupted medially; lateral keel-shaped ridge and prola-
mella absent; tutorium well developed, comparative-
ly short; sublamella poorly visible. Sublamellar por-
ose area (11– 13 × 7) oval. Rostral (64–67), lamellar 
(112– 127), and interlamellar (161–180) setae set-
iform, nearly straight, barbed; rostral seta inserted 

Fig. 2. Muliercula ornamenta Ermilov sp. n., adult: a – subcapitulum, ventral view; b – leg I, left, paraxial view; c – leg II 
(without tarsus), right, antiaxial view; d – leg III (without tarsus), left, antiaxial view; e – leg IV, left, antiaxial view. Scale 
bars 50 µm.
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dorsally; exobothridial seta  (49–56) setiform, thin, 
slightly barbed; bothridial seta (90–94) clavate, barbed; 
length of bothridial stalk approximately equal to head. 
Dorsosejugal porose area not observed.

Notogaster. Anterior notogastral margin convex me-
dially. Pteromorph broadly rounded laterally. All setae 
(6) needleform. Four pairs of saccules drop-like. Opist-
honotal gland opening and all lyrifissures distinct.

Gnathosoma. Generally, similar to Muliercula 
(e. g. Ermilov et al., 2023a). Subcapitulum size: 
139– 146 × 112– 116; subcapitular setae (a, m: 22–26; 
h: 35–37) setiform, slightly barbed; m thinnest; both 
adoral setae (13–15) setiform, barbed. Palp length: 
79– 86; postpalpal seta (6) spiniform, smooth. Chelicera 
length: 142– 146; setae (cha: 43–45; chb: 28–30) 
setiform, barbed.

Epimeral region. Epimeral formula: 3–1–3–2; setae 
(1a, 2a, 3a, 4a, 4b: 22–26; 1b, 1c, 3b, 3c: 34–37) seti-
form, thin, slightly barbed; 4a, 4b thinnest. Discidium 
and circumpedal carina well developed.

Anogenital region. Genital (17–19), aggenital 
(17– 19), anal (19–22), and adanal (22–26) setae set-
iform, thin, slightly barbed. Adanal lyrifissure distinct. 
Marginal porose area present, complete.

Legs. Heterotridactylous; all claws barbed on dorsal 
side; both lateral claws with small tooth distoventral-
ly. Dorsoparaxial porose area on femora I–IV and on 
trochanters III, IV, ventrodistal porose area on tibia I–
IV and proximoventral porose area on tarsi I–IV pres-
ent. Formulas of leg setation and solenidia: I (1– 5–3–
4– 20) [1–2–2], II (1–5–2–4–15) [1–1–2], III 
(2– 3–1–3–15) [1–1–0], IV (1–2–2–3–12) [0–1–0]; 
homology of setae and solenidia indicated in Table 1. 
Solenidia ω1 on tarsus I, ω1 and ω2 on tarsus II, and σ 
on genu III thickened, rounded distally; other solenidia 
setiform or subflagellate.

C o m p a r i s o n. Muliercula ornamenta Ermi-
lov sp.  n. is similar to M. curvilineata Ermilov and 
Kontschán 2023 from Cuba (see Ermilov et al., 2023a) 
in the presence of striate notogaster. However, the new 
species differs from the latter in the body ornamentation 
(prodorsum foveolate, anterior part of notogaster with 
reticulate pattern, ventral plate lineolate and foveolate 

versus prodorsum not foveolate, anterior part of noto-
gaster not reticulate, ventral plate striate).

Also, M. ornamenta Ermilov sp. n. is similar to Fi-
jibates dlouhyi (Mahunka 1984) from the Neotropical 
region and India (see Mahunka, 1984) in the presence 
of striate notogaster, with some striae forming retic-
ulate pattern in anterior part of notogaster. However, 
the new species differs from F. dlouhyi in the following 
morphological traits: narrow (versus broad) lamella; ab-
sence (versus presence) of prolamella; presence (versus 
absence) of tutorium; foveolate (versus not foveolate) 
prodorsum; lineolate and foveolate (versus not lineolate 
and foveolate) ventral body side.

E t y m o l o g y. The specific epithet ornamenta re-
fers to the presence of striate-reticulate ornamentation 
on the notogaster in the new species.

Galumna (Galumna) villaclaraensis Ermilov sp. n.
(Figs 3–4)

T y p e  m a t e r i a l. Holotype (♀) and one para-
type (♀): Cuba, Villa Clara Province, Baños de Elguea, 
soil litter with decaying leaves in a pasture under a tree 
(unknown data and collector; collection of the Tyumen 
State University Museum of Zoology, Tyumen, Russia).

The holotype is deposited in the collection of the 
Senckenberg Museum of Natural History, Görlitz, Ger-
many; one paratype is deposited in the collection of the 
Tyumen State University Museum of Zoology, Tyumen, 
Russia. All specimens are preserved in 70% solution of 
ethanol with a drop of glycerol.

D i a g n o s i s  o f  a d u l t. Body length: 525–570. 
Rostrum concave medially. Lamellar and sublamellar 
lines divergent; L directed to insertion of rostral seta. 
Rostral seta long, setiform, slightly barbed; lamellar 
and interlamellar setae very long, subflagellate, slight-
ly barbed; bothridial seta short, with clavate, broadly 
rounded distally, barbed head. Dorsosejugal porose area 
oval. Dorsosejugal suture complete. All notogastral se-
tae represented by microsetae. Four pairs of porose ar-
eas rounded; la inserted posteriorly to area Aa. Median 
pore present, large. Opisthonotal gland located lateral-
ly to area A1; lyrifissure im close and anteriorly to area 
A1. Circumpedal carina short. Epimeral and anogenital 

Table 1. Leg setation and solenidia of adult Muliercula ornamenta Ermilov sp. n.

Leg Tr Fe Ge Ti Ta
I v′ d, (l), bv′′, v′′ (l), v′, σ (l), (v), φ1, φ2 (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv), v′, (pl), l′′, ɛ, ω1, ω2

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

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

Notes. Roman letters refer to normal setae, Greek letters refer to solenidia (except ɛ – famulus); single quotation mark (′) designates 
setae on the anterior and double quotation (′′) setae on the posterior side of a given leg segment; parentheses indicate addition of both 
members of a pseudosymmetrical pair.



8	 ERMILOV, TOLSTIKOV

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

setae setiform, roughened. Postanal porose area oval. 
Leg setae l'' and v' absent on tarsus I; solenidion on tibia 
IV inserted in anterior part of the segment.

D e s c r i p t i o n  o f  a d u l t. Measurements. Body 
length: 525 (holotype), 570 (paratype); body width: 390 
(holotype), 375 (paratype).

Integument. Body color light brown. Body surface 
densely microfoveolate (visible under high magnifica-
tion, ×1000); pteromorph partially with slight short stri-
ae; antiaxial side of leg femora I–IV and trochanters III 
and IV partially microtuberculate.

Prodorsum. Rostrum with semi-oval indentation 
(not visible in dorsal view versus clearly visible in 

dorsoanterior and anterior views). Lamellar line slightly 
thickened, directed to insertion of rostral seta but slight-
ly not reaching it; sublamellar line thin, curving back-
wards. Rostral seta (90–94) setiform, slightly barbed; 
lamellar (154–165) and interlamellar (210–221) setae 
subflagellate, slightly barbed; bothridial seta (45–49) 
with short stalk and clavate, broadly rounded distally, 
barbed head; exobothridial seta represented by alveolus. 
Dorsosejugal porose area (11 × 7) oval, transversely ori-
ented, located posteriorly to insertion of interlamellar 
seta. Dorsophragma medium-sized.

Notogaster. Dorsosejugal suture complete, but me-
dian part slightly developed. All notogastral setae 

Fig. 3. Galumna (Galumna) villaclaraensis Ermilov sp. n., adult (gnathosoma and legs not shown): a – dorsal view, b – ventral 
view, c – right lateral view, d – posterior view. Scale bar 100 µm.
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represented by microsetae (2). Four pairs of porose ar-
eas (15–19) rounded, clearly bordered; la inserted pos-
teriorly to area Aa. Median pore present, single, com-
paratively large (11). Opisthonotal gland opening and all 
lyrifissures distinct; gla located laterally to area A1; im 
close and anteriorly to area A1.

Gnathosoma. Generally, similar to Galumna (e. g. Er-
milov et al., 2023). Size of subcapitulum: 131–139 × 

101–105; subcapitular setae (a, h: 26–30; m: 19–22) set-
iform, slightly barbed; m thinnest; both adoral setae (17–
19) setiform, barbed. Length of chelicera: 142–146; cheli-
ceral setae (cha: 60; chb: 37–41) setiform, barbed. Length 
of palp: 79–82; postpalpal seta (7) spiniform, smooth.

Epimeral region. Anterior margin of ventral plate 
smooth. Epimeral setal formula: 1–0–1–2. Setae 
(1a, 3b: 45–49; 4a, 4b: 30–37) setiform, roughened. 

Fig. 4. Galumna (Galumna) villaclaraensis Ermilov sp. n., adult: a – rostrum, anterior view; b – subcapitulum, ventral view; 
c – leg I (without trochanter), right, antiaxial view; d – leg II (without tarsus and trochanter), right, antiaxial view; e – leg 
III (without tarsus), left, antiaxial view; f – leg IV, left, antiaxial view. Scale bars 50 µm.



10	 ERMILOV, TOLSTIKOV

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

Circumpedal carina short, directed to insertion of seta 
3b but distinctly not reaching it.

Anogenital region. Genital (22–26), aggenital (22–26), 
anal (41–49), and adanal (30–41) setae setiform, rough-
ened. Anterior edge of genital plate with two setae. Aggenital 
seta located between genital and anal apertures, closer to the 
former. Adanal lyrifissure located close and parallel to the 
anterior part of anal plate. Adanal setae ad1 and ad2 posteri-
orly, ad3 laterally to anal plate; distance ad1‑ad2 shorter than 
ad2‑ad3. Postanal porose area (30–34 × 19) oval.

Legs. Median and lateral claws slightly differ in size; 
all claws indistinctly barbed on dorsal side. Porose area 
on femora I–IV and on trochanters III, IV well visible; 
proximoventral porose area on tarsi I–IV and distoven-
tral porose area on tibiae I–IV not observed. Formu-
las of leg setation and solenidia: I (1–4–3–4–18) [1–
2– 2], II (1–4–3–4–15) [1–1–2], III (1–2–1–3–15) 
[1–1–0], IV (1–2–2–3–12) [0–1–0]; homology of se-
tae and solenidia indicated in Table 2. Famulus of tarsus 
I inserted between solenidia ω1 and ω2; setae l'' and v' 
absent on tarsus I; solenidion on tibia IV inserted in an-
terior part of the segment; solenidia ω1 and ω2 on tarsus 
II and σ on genu III thickened, rounded distally, other 
solenidia setiform or subflagellate.

C o m p a r i s o n. Galumna (Galumna) villaclar-
aensis Ermilov sp. n. is similar to G. (G.) mystax Pérez-
Íñigo et Pérez-Íñigo 1993 from Brazil (see Pérez-Íñigo, 
Pérez-Íñigo, 1993) in the following morphological 
traits: very long, subflagellate interlamellar seta; short 
bothridial seta, with clavate, broadly rounded distal-
ly head; complete dorsosejugal suture; four pairs of 
rounded notogastral porose areas, with Aa inserted 
nearly pteromorphal hinge; large median pore; position 
of lyrifissure im (close and anteriorly to porose area A1). 
However, the new species differs from the latter in the 
following morphological traits: very long (versus long), 
subflagellate (versus setiform) lamellar seta; concave 
(versus rounded) rostrum.

Also, G. (G.) villaclaraensis Ermilov sp. n. is similar 
to G. (G.) scaber Hammer 1968 from New Zealand (see 
Hammer, 1968) in the following morphological traits: very 
long, subflagellate lamellar and interlamellar setae; four 
pairs of rounded notogastral porose areas, with Aa inserted 
nearly pteromorphal hinge; complete dorsosejugal suture; 
position of lyrifissure im (close and anteriorly to porose area 

A1). However, the new species differs from G. (G.) scaber in 
the following morphological traits: short (versus long) and 
clavate (versus lanceolate) bothridial seta; concave (versus 
rounded) rostrum; direction of lamellar line (to insertion 
of rostral seta versus to lateral side of prodorsum); presence 
(versus absence) of median pore.

E t y m o l o g y. The specific epithet villaclaraensis re-
fers to Villa Clara, the province of origin of the new species.
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НОВЫЕ ВИДЫ И  НОВЫЕ НАХОДКИ ПАНЦИРНЫХ КЛЕЩЕЙ 
(ACARI, ORIBATIDA) ИЗ  ПРОВИНЦИИ ВИЛЬЯ-КЛАРА, КУБА

С. Г. Ермилов*, А. В. Толстиков**
Тюменский государственный университет, Тюмень, 625003 Россия
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Исследование базируется на орибатологическом материале, собранном в провинции Вилья-
Клара, Куба. Представлен перечень 17 видов, относящихся к 11 родам и 9 семействам; из них 
1 род и 3 вида отмечены для Кубы впервые. Из почвенной постилки со сгнившим листовым 
опадом описаны два новых вида, Muliercula ornamenta Ermilov sp. n. (Scheloribatidae) и Galumna 
(Galumna) villaclaraensis Ermilov sp. n. (Galumnidae).

Ключевые слова: Muliercula, Galumna, морфология, таксономия, неотропическая фауна
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В озере Байкал обитает 26 видов рода Moraria 
Scott T. et Scott A. 1893, из них 24 являются его 
эндемиками (Евстигнеева, Окунева, 2001). Оба 
неэндемичных вида широко населяют Палеарк- 
тику, а в Байкале их можно обнаружить только 
в прибрежной зоне пролива Малое Море и в ме-
стах впадения некоторых рек (Окунева, 1989). 
На данный момент фауна байкальских морарий 
разделена на два подрода: Moraria и Baikalomoraria 
Borutzky 1931, которые включают 4 и 22 вида соот-
ветственно (Евстигнеева, Окунева, 2001). Второй 
подрод разделен на две морфологические группы. 
Первая из них получила название “werestschagini”, 
вероятно, в честь одного из первых видов, кото-
рый был к ней отнесен – Moraria (Baikalomoraria) 
werestschagini Borutzky 1949; ее представители ха-
рактеризуются глубокой зазубренностью задних 
краев сомитов и наличием особого образования 
на вентральной стороне генитального сомита са-
мок (Боруцкий, 1949). По аналогии вторая группа 
должна быть названа группой “baikalensis” по виду 
Moraria (Baikalomoraria) baikalensis Borutzky 1931 
(Боруцкий, 1931); сюда относятся виды со слабо 
выраженной зазубренностью или гладкими края-
ми сомитов и отсутствием нароста на генитальном 
сомите у половозрелых самок. Помимо этого, обе 
группы различаются между собой строением эн-
доподитов P2 и P3 самцов (Боруцкий, 1949, 1952). 
Первая группа включает только семь, а вторая – 15 
видов. По характеру зазубренности заднего края 

сомитов и наличию нароста на генитальном сомите 
у половозрелых самок оба описываемых ниже вида 
могут быть отнесены к группе “werestschagini”.

Цель данной статьи – привести описание самок 
двух новых для науки видов: Moraria (Baikalomoraria) 
okunevae sp. n. и Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata 
sp. n., эндемичных для озера Байкал.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал был собран в оз. Байкал, Южная 
котловина, залив Лиственничный, прибрежная 
зона напротив мыса Рогатка и причала “Рогатка” 
(51°52ʹ04.7ʺ N, 104°49ʹ47.9ʺ E) с глубины 8 м с по-
мощью аквалангиста; грунт представлен песком 
с примесью ила. Далее грунт взмучивали и промы-
вали отфильтрованной байкальской водой через са-
чок из мельничного газа с ячеей 60 мкм. Материал 
фиксировали 40%-ным раствором формалина и за-
тем промывали в лаборатории водопроводной во-
дой. Пробу разбирали под бинокуляром МБС‑10. 
Гарпактикоид препарировали, части монтирова-
ли в жидкости Фора–Берлезе и жидкости Хойера. 
Исследование препаратов проводили при помощи 
микроскопов Nikon Optiphot‑2 и Olympus CX21. Все 
рисунки были изготовлены с помощью микроскопа 
Nikon Optiphot‑2 Drawing Tube. Измерения произ-
водили по постоянным препаратам и микрофото-
графиям в программе “Levenhuk Lite”.

УДК 595.341.5(282.256.341)
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и Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n. Морфологически особи обоих видов близки к Moraria 
(Baikalomoraria) spinulosa Borutzky et Okuneva 1972, но хорошо отличаются строением каудальных 
ветвей. Морфология данных видов изучена с использованием сканирующего электронного ми-
кроскопа; приведено иллюстрированное описание, охарактеризована изменчивость.

Ключевые слова: таксономия, морфология, эндемики, Сибирь
DOI: 10.31857/S0044513424100026, EDN: tmupkk



	 M. (B.) OKUNEVAE SP. N. И M. (B.) ORNOFURCATA SP. N.� 13

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

Для сканирующей электронной микроскопии 
образцы подготавливали следующим образом: осо-
бей обезвоживали в 96%-ном этаноле в течение су-
ток, затем держали в гексаметилдисилазане в тече-
ние 5 мин; далее рачков рассекали в спирте и части 
переносили на покрытый клеем столик; произво-
дили напыление золотом. Фотографии выполнены 
на сканирующем электронном микроскопе (СЭМ) 
FEI Company Quanta 200.

Описательная терминология дана по: Huys, 
Boxshall (1991). Описание структур максиллы дано 
по: Ferrari, Ivanenko (2008). Сокращения, используе- 
мые в тексте и обозначениях на рисунках, приведе-
ны согласно Huys, Boxshall (1991): P1–P6 – плава-
тельные ножки 1–6, э – эстетаск, акр – акротек. 
Сокращения в разделах “Материал исследования”: 
wm – тотальный препарат, swm – столик для СЭМ.

Весь материал, включая голотипы и паратипы, 
хранится в лаборатории биологии водных беспо-
звоночных Лимнологического института СО РАН, 
г. Иркутск.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Семейство Canthocamptidae Brady 1880
Род Moraria Scott A. et Scott T. 1893

Подрод Baikalomoraria Borutzky 1931
Moraria (Baikalomoraria) okunevae Alekseeva sp. n.

(рис. 1–9, 14, 15)

М а т е р и а л  и с с л е д о в а н и я. Всего иссле-
довано 7 самок, все включены в типовую серию. Все 
особи собраны в озере Байкал, Южная котловина, 
залив Лиственничный, прибрежная зона напротив 
мыса Рогатка и причала “Рогатка” (51°52ʹ04.7ʺ N, 
104°49ʹ47.9ʺ E), глубина 8 м, песок с примесью ила, 
от 21 апреля 2023 г., сборщик: водолаз А. П. Федо-
тов. Голотип № H1: wm № H1-210423. Паратип № 1: 
wm № H2-210423. Паратип № 2: wm № H3-210423. 
Паратипы № 3–6: swm № x946.

О п и с а н и е. С а м к а. Тело (рис. 1A; 2A, 2B). 
Длина от кончика рострума до дистального края 
каудальных ветвей 770–850 мкм (среднее 810 мкм, 
n = 6). Не имеет выраженной окраски. Нукальный 
орган овальный, расположен по центру цефало-
торакса. Интегумент с сенсиллами и рядами во-
лосков. Рельеф отсутствует. Сомиты, несущие P2 
и P3, с нукальными органами по бокам. Задние 
края сомитов глубоко зазубрены.

Рострум (рис. 5A) широко-треугольный, имеет 
слабо выраженный продольный киль с вентраль-
ной стороны и одну пару сенсилл.

Рис. 1. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n. (A) и Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n. (B), СЭМ-фотографии 
внешнего вида самок, латерально. Масштаб 300 мкм.
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Рис. 2. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., самка, внешний вид: A – дорсально, B – латерально. Масштаб 200 мкм.
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Рис. 3. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., самка: A – абдомен c P5‑несущим сомитом, дорсально; B – абдомен 
с P5‑несущим сомитом, латерально; C – абдомен, вентрально; D – P5‑несущий сомит, вентрально. Масштаб 200 мкм.

Генитальный двойной сомит (рис. 3A–3C) с ря-
дами шипиков на дорсальной и латеральных сто-
ронах. Генитальное поле (рис.  8B) расположено 
в верхней половине сомита. Копулятивная по́ра ве-
дет к короткому копулятивному протоку, семенные 
протоки крупные. Рудиментарная P6 в виде одной 
оперенной щетинки. На сомите имеется крупное 
желто-коричневое образование, покрывающее ко-
пулятивную по́ру и предположительно участвую-
щее в репродукции.

С в о б о д н ы е  а б д о м и н а л ь н ы е  с о м и т ы 
(рис.  3A– 3C) с рядами шипиков вдоль всего 

заднего края, причем на вентральной стороне они 
крупнее, чем на дорсальной. Задний край аналь-
ного сомита окаймлен шипиками, на вентральной 
стороне над основанием каудальных ветвей еще 
по одному ряду шипиков. Анальная пластинка по-
лукруглая с мелкими зубчиками. Анальное отвер-
стие расположено терминально между каудальны-
ми ветвями.

Каудальные ветви (рис.  3A–3C; 4A–4C; 14A) 
расширены в дорсо-вентральном направлении, 
по длине равны анальному сомиту, в полтора раза 
длиннее своей наибольшей латеральной ширины. 
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Дорсальная сторона с продольным килем, который 
продолжается примерно до второй трети длины 
ветвей и на конце образует мощный шип, у осно-
вания которого крепится VII щетинка. На дисталь-
ном конце ветвей у основания апикальных щети-
нок имеется ряд шипиков с вентральной стороны. 
I и II щетинки расположены в конце первой чет-
верти; III щетинка – в конце первой половины ла-
терального края; IV щетинка немного короче кау-
дальных ветвей и вооружена шипиками; V щетинка 
почти в полтора раза длиннее каудальных ветвей, 
вздута в основании и на конце вооружена шипи-
ками; VI щетинка короткая и голая; VII щетинка 
на двойном цоколе (основании).

Антеннулы (рис. 5A) 7‑сегментные. Первый сег-
мент самый широкий, с одной щетинкой и двумя 
рядами шипиков с передней стороны. Второй сег-
мент с девятью щетинками, одна из них с цоколем 
(основанием). Третий сегмент с шестью щетинка-
ми, две из них с цоколем. Четвертый сегмент с од-
ной свободной щетинкой и сросшимися в основа-
нии щетинкой и эстетаском. Пятый сегмент с одной 
щетинкой с цоколем. Шестой сегмент с тремя ще-
тинками, одна из них с цоколем. Седьмой сегмент 
с семью щетинками, шесть из которых с цоколем, 
и акротеком. Формула вооружения: 1-[1], 2-[9], 
3-[6], 4-[1+(1+э)], 5-[1], 6-[3], 7-[7 + акр].

Антенны (рис. 5B). Кокса с рядом шипиков. Ал-
лобазис голый; щетинки аллобазиса односторон-
не перистые. Экзоподит односегментный с тремя 
двусторонне перистыми щетинками. Свободный 
эндоподальный сегмент в средней части имеет два 
мощных шипа и два ряда шипиков, расположенных 
фронтально; в апикальной части два шипа, две ко-
ленчатые (геникулирующие) щетинки, одна оперен-
ная и одна короткая щетинки, а также ряд шипиков.

Ламбрум (рис.  6A, 6B) ромбовидный, на дис-
тальном крае внешней стороны ряд длинных воло-
сков, на внутренней стороне ряд шипиков и мел-
кие зубчики, расположенные как на рисунке.

Мандибулы (рис. 6C). Кокса крепкая с полукру-
глым рядом шипиков в проксимальной части, гна-
тобаза с хорошо развитыми округлыми раздвоен-
ными зубами и односторонне перистой щетинкой. 

Рис.  4. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., 
СЭМ-фотографии каудальных ветвей самок: A – 
вентрально; B, C – латерально. Масштаб 50 мкм.

Таблица 1. Формула вооружения плавательных 
ног (по: Lang, 1934) самки Moraria (Baikalomoraria) 
okunevae sp. n.

Нога Экзоподит Эндоподит
P1 0; 0; 2,2 1; 2,2
P2 0; 0; 2,2 1; 3
P3 0; 0; 2,2 1; 1,3
P4 0; 0; 2,2 1; 1,3
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Рис. 5. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., самка: A – антеннула и рострум, дорсально; B – антенна, фронталь-
но. Масштаб 100 мкм.

Пальпа двухсегментная: базис несет ряд шипиков, 
эндоподит с четырьмя апикальными щетинками.

Максиллулы (рис. 6D). Прекокса с рядом ши-
пиков на дистальном крае; прекоксальный артрит 
с семью шипами, дистальной щетинкой и двумя 
щетинками на фронтальной стороне. Коксальный 
эндит с одной голой и одной односторонне пери-
стой щетинками. Аллобазис с тремя дистальными 
щетинками (одна из которых перистая) и пятью 
щетинками на внешнем крае.

Максиллы (рис.  6E). Базис с двумя эндитами, 
проксимальный эндит с двумя односторонне пери-
стыми щетинками и одной голой щетинкой, дисталь-
ный эндит с двумя односторонне перистыми щетин-
ками; на внешнем крае два ряда шипиков. Прокси-
мальный сегмент эндоподита в виде мощного когтя 
с шипиками, с одной щетинкой на фронтальной сто-
роне, одной щетинкой и по́рой на каудальной. Дис-
тальный сегмент эндоподита несет две щетинки.

Максиллипеды (рис. 6F). Синкокса с односто-
ронне перистой щетинкой на дистальном выступе 
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Рис. 6. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., самка: A – ламбрум, внешняя сторона; B – ламбрум, внутренняя 
сторона; C – мандибула, фронтально; D – максиллула, фронтально; E – максилла, фронтально; F – максиллипед, 
каудально. Масштаб 100 мкм.

и двумя рядами шипиков. Базис с рядом шипиков 
на фронтальной стороне и двумя внешними ряда-
ми маленьких шипиков. Эндоподит несет мощный 
коготь и щетинку.

Р1 (рис. 7A). Интеркоксальный склерит прямо-
угольный. Прекокса с рядом шипиков по внеш-
нему краю. Кокса прямоугольная, с рядами ши-
пиков по внешнему краю и на передней стороне. 
Базис с внешним и наружным шипами, рядами 
шипиков у основания шипов и эндоподита и од-
ной по́рой. Экзоподит трехсегментный, на каждом 
сегменте есть ряд шипиков, идущий с внешнего 

края на передний дистальный край; проксималь-
ный и медиальный сегменты с шипом на внешнем 
дистальном углу; дистальный сегмент с четырь-
мя элементами (два внешних шипа, апикальная 
и внутренняя щетинки, подкрученные в дисталь-
ной части). Эндоподит двухсегментный, на каждом 
сегменте есть ряд шипиков, идущий с внешнего 
на передний дистальный край; проксимальный 
сегмент с одной щетинкой; дистальный сегмент 
с четырьмя элементами (две короткие внутренние 
щетинки, одна апикальная щетинка, подкрученная 
в дистальной части, и длинный апикальный шип).
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Р2 (рис.  7B). Интеркоксальный склерит во-
гнутый. Прекокса с рядом шипиков. Кокса пря-
моугольная, с рядами шипиков на внешнем крае 
и на передней стороне. Базис с внешним шипом, 
двумя рядами шипиков у основания шипа и эн-
доподита и одной по́рой. Экзоподит трехсегмент-
ный, каждый сегмент с рядом шипиков, который 
идет от внешнего к переднему дистальному краю; 
проксимальный и медиальный сегменты с шипом 
на внешнем дистальном углу; дистальный сег-
мент с четырьмя элементами (два внешних шипа, 
апикальная и внутренняя щетинки). Эндоподит 

двухсегментный; проксимальный сегмент со ще-
тинкой на внутреннем крае и шипиком на внеш-
нем крае; дистальный сегмент с рядом шипиков 
на внешнем крае и тремя элементами (три апи-
кальные щетинки).

Р3 (рис. 7C). Интеркоксальный склерит более 
вогнутый. Прекокса, протоподит и экзоподит как 
на P2; базис с голой внешней щетинкой. Эндо-
подит двухсегментный; проксимальный сегмент 
со внутренней щетинкой и шипиком на внутрен-
нем крае; дистальный сегмент с рядом шипиков 

Рис. 7. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., самка: A – P1, передняя сторона; B – P2, передняя сторона; C – P3, 
передняя сторона; D – P4, передняя сторона. Масштаб 100 мкм.
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Таблица 2. Сравнение морфологических признаков самок Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n. и Moraria 
(Baikalomoraria) ornofurcata sp. n. с наиболее сходными с ними видами из озера Байкал

Вид
Строение 

заднего края 
сомитов

Форма каудальных 
ветвей (латерально); 

отношение 
их длины 

к наибольшей 
ширине

Расположение 
шипиков 

на каудальных 
ветвях

Отношение 
длины ветвей 

к длине 
V щетинки

Вооружение 
IV/VI щетинок

Moraria 
(Baikalomoraria) 
okunevae sp. n.

Отчетливо 
зазубренный

Овальные;
1.5 : 1 Д, В, А 1: 1.5 Вооружена / 

голая

Moraria 
(Baikalomoraria) 
ornofurcata sp. n.

Отчетливо 
зазубренный

Конические;
1.3 : 1 Д, В, А 1: 3.3 Обе вооружены

Moraria 
(Baikalomoraria) 
spinulosa Borutzky 
et Okuneva 1972

Гладкий Прямоугольные;
2 : 1 Д, В, А 1: 1.2 Обе вооружены

Moraria 
(Baikalomoraria) 
werestschagini 
Borutzky 1949

Отчетливо 
зазубренный

Прямоугольные, 
с закругленными 

дистальными угла-
ми;

1.5 : 1

А 2: 1 Обе голые

Moraria 
(Baikalomoraria) 
coronata Borutzky 
1952

Отчетливо 
зазубренный

Овальные;
1.2 : 1 Д, А 3: 1 Обе голые

Примечания. Д – дорсально, В – вентрально, А – апикально.

на внешнем крае и четырьмя элементами (одна 
внутренняя и три апикальные щетинки).

Р4 (рис. 7D). Интеркоксальный склерит, пре-
кокса, протоподит и экзоподит как на P2; базис 
с голой внешней щетинкой. Эндоподит такого же 
строения, как на P3.

Формула вооружения плавательных ног пред-
ставлена в табл. 1.

Р5 (рис.  8A). Базиэндоподит треугольный, 
с шестью двусторонне перистыми шипами и од-
ной по́рой на внутренней доле, на сетофоре ряд 
шипиков и внешняя щетинка. Экзоподит поч-
ти овальный, с четырьмя или пятью элементами 
(один внутренний двусторонне перистый шип, 
две апикальные щетинки, длинная из которых 
оперена, и один или два внешних шипа), и одним 
внутренним шипиком.

С а м е ц  неизвестен.
И з м е н ч и в о с т ь . У паратипа № 1 на дис-

тальном сегменте одного из эндоподитов P3 име-
ются две внутренние щетинки вместо одной, как 
у остальных исследованных особей. У паратипов 
№  1 и 2 на проксимальном сегменте эндоподи-
та P4 отсутствуют внешние шипики. Количество 
элементов вооружения экзоподита P5 варьирует 

от четырех до пяти: один-два внутренних шипа, 
две апикальные щетинки, один-два внешних шипа 
в разных комбинациях. Вооружение экзоподитов 
P5 зачастую различается в рамках одной особи. 
Подробно изменчивость строения плавательных 
ног представлена на рис. 15. Строение и вооруже-
ние каудальных ветвей в рамках типовой серии по-
стоянно (рис. 4A–4C; 9A–9D).

П р и м е ч а н и я. Непостоянство вооружения 
экзоподита P5 (важный таксономический признак 
для гарпактикоид) характерно и для переописанных 
нами ранее байкальских видов рода Moraria: Moraria 
(Baikalomoraria) longicauda Borutzky 1952 и Moraria 
(Baikalomoraria) werestschagini Borutzky 1949 (Алексее-
ва и др., 2023; Алексеева, Тимошкин, 2023).

С р а в н е н и е. Форма ветвей M. (B.)  oku-
nevae на латеральном виде наиболее сходна 
с M.  (B.)  werestschagini и Moraria (Baikalomoraria) 
coronata Borutzky 1952 (табл. 2). На латеральном виде 
ветви M. (B.) werestschagini являются прямоугольны-
ми, а у нового вида – округлыми; у ранее описан-
ного вида полностью отсутствует дополнитель-
ное вооружение в виде рядов шипиков на дор-
сальной и вентральной сторонах, характерное 
для M. (B.) okunevae. Апикальные щетинки ветвей 
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M. (B.) werestschagini очень короткие, у нового вида 
эти же щетинки длиннее; длина V щетинки ранее 
описанного вида достигает около половины дли-
ны ветвей, а сама щетинка голая, у M. (B.) okunevae 
V щетинка в 1.2– 1.5 раза длиннее ветвей и воору-
жена; IV щетинка M. (B.) werestschagini также не во-
оружена, в отличие от нового вида. Задние края 
абдоминальных сомитов M. (B.) werestschagini во-
оружены шипиками только на вентральной сто-
роне, а у M.  (B.) okunevae ряды шипиков полно-
стью окаймляют задний край сомитов (в том числе 
на дорсальной стороне), а длина шипиков почти 
вдвое превышает таковую у M. (B.) werestschagini.

Каудальные ветви M. (B.) coronata округлые 
(отношение длины ветвей к их латеральной ши-
рине 1.2    :  1), а у нового вида – овальные (то  же 

соотношение – 1.5 : 1). Ветви M. (B.) coronata воо-
ружены шипиками только на дорсальной стороне, 
вентральный край голый. Дорсальный киль ветвей 
у M. (B.) coronata не оканчивается шиповидным вы-
ростом, в отличие от киля ветвей M. (B.) okunevae. 
Апикальные щетинки M. (B.) coronata сильно ре-
дуцированы (очень тонкие и короткие), в отличие 
от щетинок нового вида, у которого они нормально 
развиты.

По характеру дополнительного вооружения 
каудальных ветвей в виде рядов шипиков, особи 
нового вида отдаленно сходны с M. (B.) spinulosa, 
но хорошо отличаются от него сильно расширен-
ной формой ветвей на латеральном виде; у ранее 
описанного вида задние края сомитов гладкие, 
а у M. (B.) okunevae – отчетливо зазубренные.

Рис. 8. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n. (A, B) и Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n. (C), самки: A, C – P5, 
передняя сторона; B – генитальное поле. Масштаб, мкм: A, C – 100, B – 50.
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Рис. 9. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp., каудальные ветви паратипов № 1 (A, B) и № 2 (C, D): A, C – дорсально; 
B, D – латерально. Масштаб 50 мкм.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал, 
обнаружен в заливе Лиственничный, прибрежная 
зона напротив мыса Рогатка и причала “Рогатка” 
(глубина 8 м). Обитает на песке с примесью ила.

Э т и м о л о г и я . Вид назван в честь Окуне-
вой Галины Леонидовны, специалиста по фауне 
гарпактикоид озера Байкал, сделавшей огромный 
вклад в исследования этой интереснейшей группы.

Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata Alekseeva sp. n.
(рис. 1, 8, 10–14, 16)

М а т е р и а л  и с с л е д о в а н и я. Всего ис-
следовано 10 самок, все включены в типовую се-
рию. Все особи собраны в озере Байкал, Южная 
котловина, залив Лиственничный, прибрежная 

зона напротив мыса Рогатка и причала “Рогатка”, 
глубина 8  м, песок с примесью ила, от 21  апре-
ля 2023 г., сборщик: водолаз А. П. Федотов. Голо-
тип № H2: wm № H4-210423. Паратип № 1: wm 
№  H5- 210423. Паратип №  2: №  wm H6–210423. 
Паратип № 3: wm № H7-210423. Паратип № 4: wm 
№ H8-210423. Паратип № 5: wm № H9–210423. Па-
ратипы № 6–9: swm № x946.

О п и с а н и е. С а м к а. Тело (рис. 1B; 10A, 10B). 
Длина от кончика рострума до дистального края 
каудальных ветвей 780–820 мкм (среднее 805 мкм, 
n = 8). Не имеет выраженной окраски. Нукальный 
орган овальный, расположен в углублении по цен-
тру цефалоторакса. Интегумент с сенсиллами 
и рядами шипиков. Рельеф отсутствует. Сомиты, 
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Рис. 10. Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n., самка, внешний вид: A – дорсально, B – латерально. Масштаб 
200 мкм.
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Рис. 11. Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n., самка: A – абдомен c P5‑несущим сомитом, дорсально; B – абдо-
мен с P5‑несущим сомитом, латерально; C – абдомен, вентрально; D – P5‑несущий сомит, вентрально. Масштаб 
200 мкм.

несущие P2 и P3, с нукальными органами по бо-
кам. Задние края сомитов глубоко зазубрены.

Антеннулы, антенны, ламбрум, мандибулы, 
максиллулы, максиллы, максиллипеды, P1–P4, ро-
струм, генитальный двойной сомит и абдоминаль-
ные сомиты как у предыдущего вида; на вентраль-
ной стороне анального сомита над основанием 

каудальных ветвей нет дополнительного ряда ши-
пиков.

Каудальные ветви (рис. 11A–11С; 12A–12D; 14B) 
чуть короче анального сомита и в полтора раза 
длиннее своей наибольшей ширины. Дорсальная 
сторона с продольным килем; киль продолжает-
ся до третьей четверти длины ветвей и на конце 
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Рис. 12. Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n., СЭМ-фотографии каудальных ветвей самки: A – дорсально; B – 
вентрально; C, D – латерально. Масштаб 50 мкм.

Рис. 13. Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n., каудальные ветви самок дорсально (A, C, E, G) и вентрально 
(B, D, F, H): A, B – паратип № 1; C, D – паратип № 2; E, F – паратип № 3; G, H – паратип № 5. Масштаб 100 мкм.
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Рис. 14. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n. (A) 
и Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata sp. n. (B), кау-
дальные ветви самок, латерально. Масштаб 50 мкм.

образует мощный шип, у основания которого кре-
пится VII щетинка. Вдоль киля идет два ряда ши-
пиков: один из которых расположен на самом киле, 
а второй – с внешней стороны киля. На дисталь-
ном конце ветвей у основания апикальных щети-
нок имеется ряд шипиков с вентральной стороны. 
I и II щетинки расположены в конце первой тре-
ти латерального края; III – в конце второй трети 

латерального края; IV щетинка короткая и голая 
либо несет мелкие тонкие шипики; V щетинка 
в виде мощного шипа; VI щетинка короткая и го-
лая; VII щетинка на двойном цоколе.

Р5 (рис.  8C). Базиэндоподит треугольный, 
с шестью двусторонне перистыми шипами, одной 
по́рой и рядом шипиков в основании экзоподи-
та, на сетофоре ряд шипиков и внешняя щетинка. 
Экзоподит почти овальный, с четырьмя–шестью 
элементами (один–два внутренних двусторонне 
перистых шипа, две апикальные щетинки, длин-
ная из которых оперена, и один или два внешних 
шипа), и одним внутренним шипиком.

С а м е ц  неизвестен.
И з м е н ч и в о с т ь. На внешней стороне прок-

симального сегмента одного из эндоподитов P2 
у паратипов № 1 и 3 вместо одного крупного шипа 
есть три тонких шипика. Количество внутренних 
щетинок на дистальном сегменте эндоподитов P3 
и P4 варьирует от одной до двух. У голотипа и па-
ратипа № 4 проксимальный и дистальный сегмен-
ты одного из эндоподитов P4 срощены. Количе-
ство внешних шипиков на проксимальных сегмен-
тах эндоподитов P2–P4 может меняться от одного 
мощного шипика до трех более мелких. Количество 
элементов вооружения экзоподита P5 варьирует 
от трех до шести: один-два внутренних шипа (могут 
отсутствовать); две апикальные щетинки; один-два 
внешних шипа. Вооружение каждой пары эндопо-
дитов P2–P5 часто является разным у одной особи. 
Подробно изменчивость строения плавательных 
ног представлена на рис. 16. Дополнительное во- 
оружение каудальных ветвей у особей типовой се-
рии варьирует (рис. 13A–13H). На дорсальной сто-
роне ветвей у паратипа № 2 есть три ряда шипиков 
вместо двух. На вентральной стороне ветвей пара-
типов № 2, 3 и 5 количество шипов значительно 
меньше, чем у остальных особей.

С р а в н е н и е. По строению каудальных 
ветвей особи M. (B.) ornofurcata наиболее сход-
ны с Moraria (Baikalomoraria) spinulosa Borutzky et 
Okuneva 1972 (табл. 2). Ветви обоих видов имеют 
дополнительное вооружение в виде рядов мелких 
шипиков на дорсальной и вентральной сторонах. 
Ветви нового вида с латеральной стороны более 
короткие и широкие, в отличие от ранее описан-
ного вида: отношение длины к ширине ветвей 
у M. (B.) ornofurcata 1.3 : 1, а у M. (B.) spinulosa 2 : 1 
(Боруцкий, Окунева, 1972). Апикальные щетинки 
M. (B.) spinulosa короче, чем у нового вида. У ранее 
описанного вида отношение длины ветвей к дли-
не V щетинки составляет 1  : 1.1–1.2, а у нового 
вида – 1 : 3.3; т. е. V щетинка нового вида значи-
тельно длиннее. Сомиты M. (B.) spinulosa гладкие, 
а у M. (B.) ornofurcata ясно зазубренные.
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Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал, 
обнаружен в заливе Лиственничный, прибрежная 
зона напротив мыса Рогатка и причала “Рогатка” 
(глубина 8 м). Обитает на песке с примесью ила.

Э т и м о л о г и я . Название вида является про-
изводным от слов “orno” – “украшать, вооружать” 
и “furca” – “фурка, каудальные ветви”.

Несмотря на то, что оба новых вида встречены 
совместно в одном местообитании, они хорошо раз-
личаются строением каудальных ветвей (рис. 14A, 
14B). К сожалению, самцы M.  (B.)  okunevae и M. 
(B.) ornofurcata нами не обнаружены не только в ис-
ходной пробе, но и при повторных сборах в июне 
и сентябре в окрестностях типового местонахожде-
ния; в феврале в Больших Котах на тех же глубинах 
особи этих видов также не обнаружены. Вероятно, 
оба вида являются редкими.

Строение эндоподитов P2–P5 обычно является 
надежным диагностическим признаком для разных 
таксонов гарпактикоид (Боруцкий, 1952). Как по-
казано в этой и предшествующих работах (Алексе-
ева и др., 2023; Алексеева, Тимошкин, 2023), для 
байкальских морарий данные признаки не могут 
быть использованы как надежные систематиче-
ские, поскольку у одной особи эндоподиты данных 
ног могут иметь разное вооружение (рис. 15; 16). 
Обычно это характерно для экзоподитов P5, стро-
ение которых ранее и использовалось в качестве 
основного таксономического признака наря-
ду со строением каудальных ветвей (Боруцкий, 
1952; Окунева, 1989). Возникает вопрос: какие же 

признаки могут использоваться для систематики 
байкальских морарий? По нашим наблюдениям, 
в рамках вида устойчивы следующие признаки: 
форма каудальных ветвей (дорсально и латераль-
но); наличие или отсутствие киля и шиповидного 
выроста в основании VII щетинки; степень разви-
тия апикальных щетинок и их вооружение; нали-
чие на ветвях дополнительного вооружения в виде 
шипиков (но их количество может варьировать).
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и последствия негативных экологических процессов”.

Рис. 15. Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n., схема изменчивости некоторых конечностей самок типовой серии.
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AND MORARIA (BAIKALOMORARIA) ORNOFURCATA SP. N.  
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FROM LAKE BAIKAL
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During the study of coastal harpacticoid communities of Lake Baikal, representatives of two new species 
were discovered: Moraria (Baikalomoraria) okunevae sp. n. and Moraria (Baikalomoraria) ornofurcata 
sp. n. Morphologically, both new species are similar to Moraria (Baikalomoraria) spinulosa Borutzky 
et Okuneva 1972, but differ well in the structure of the caudal rami. The morphology of these species 
was studied using scanning electron microscopy. An illustrated description is provided, and variability 
characterized.

Keywords: taxonomy, morphology, endemic, Siberia
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Hololepta Paykull 1811 – типовой род жуков-
карапузиков трибы Hololeptini Hope 1840. Виды 
этого рода отличаются от большинства других 
жуков-карапузиков сильно уплощённой фор-
мой тела, что связано с образом жизни: личин-
ки и имаго охотятся под корой деревьев, где пре-
следуют своих жертв (Крыжановский, Рейхардт, 
1976), известны виды из подрода Leionota, которые 
адаптировались к обитанию в пазухах листьев ага-
вы (Salcedo-Delgado et al., 2018) и в гниющих тка-
нях столбчатых кактусов (Pfeiler et al., 2010).

Также в состав трибы Hololeptini входят роды 
Dimalus Marseul 1870 (1 вид), Petalosoma Lewis 1903 
(1 вид), Eutidium Lewis 1903 (17 видов), Iliotona 
Carnochan 1917 (5 видов) и Oxysternus Erichson 1834 
(1 вид).

Род Hololepta включает 106 видов (Mazur, 2011) 
и разделяется на два подрода: Hololepta и Leionota 
Marseul 1853. В подрод Hololepta входит 76 видов, 
большинство из которых обитает на территории 
Южной Америки, южной части Азии и Африки. 
Виды подрода Leionota распространены в Южной 

и Северной Америке, один вид известен из запад-
ной Африки (Mazur, 2011).

По-видимому, первые данные о строении яй-
цеклада жуков-карапузиков были получены Бик-
хардтом (Bickhardt, 1916). Дегалье (Dégallier, 1981) 
использовал строение сперматеки и гонококситов 
для диагностики видов рода Euspilotus Lewis 1907. 
Слипиньский и Мазур (Ślipiński, Mazur, 1999) в ра-
боте по филогении семейства Histeridae использо-
вали два состояния признака гонококситов: 1) хо-
рошо развитые, склеротизованные и ковшевидные 
или 2) сильно редуцированные. Катерино и Воглер 
(Caterino, Vogler, 2002) использовали два состояния 
вальвиферов – 1) полуцилиндрические 2) похожие 
на весло; три состояния сперматеки – 1) прикре-
плена к вершине совокупительной сумки, 2) при-
креплена к основанию совокупительной сумки, 
3) соединена с общим яйцеводом.

Катерино и Тишечкин (Caterino, Tishechkin, 
2015) в работе, посвященной филогении предста-
вителей трибы Exosternini Нового Света, исполь-
зовали 30 признаков полового аппарата самок: 
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четыре признака формы и строения VIII тергита; 
четыре признака формы и строения VIII стернита; 
три признака формы и строения IX стернита; один 
признак вальвиферов; шесть признаков формы 
и строения гонококоситов; один признак стилуса; 
два признака, описывающих строение совокупи-
тельной сумки; семь признаков формы и строения 
сперматеки и железы сперматеки. Катерино и Ти-
шечкин предположили наличие X тергита в составе 
яйцеклада и предложили два состояния признаков 
этой структуры. Приведенные Катерино и Тишеч-
киным состояния признаков не были использова-
ны в настоящей работе, так как половой аппарат 
самок видов трибы Exosternini сильно отличается 
от таковых у видов рода Hololepta.

В Палеарктической области отмечено только 
12 видов рода Hololepta (Lackner et al., 2015), из ко-
торых на территории России встречаются два – 
Hololepta plana (Sulzer 1776) и H. amurensis Reitter 
1879 (Крыжановский, Рейхардт, 1976; Крыжанов-
ский, 1989). H. plana – широко распространен 
на территории России, а H. amurensis встречается 
в Приморье и на юге Хабаровского края. Для обоих 
этих видов строения яйцеклада до сих пор не было 
описано. Строение сперматеки H. plana описано 
в работе Де Марцо и Виенны (De Marzo, Vienna, 
1982). Изображение сперматеки H. amurensis при-
ведено в работе Охары (Ôhara, 1991).

Дирингc (Dierings, 2021) привела описание 
строения полового аппарата самок 12 видов подро-
да Leionota Marseul 1853 из Южной Америки и изо-
бражения полового аппарата Hololepta (Leionota) 
reichii и Hololepta (Leionota) quadridentata, но из-за 
схематичности рисунков ее данные не были ис-
пользованы в настоящей работе, хотя были ис-
пользованы фотографии имаго этих жуков.

Известно немало работ, в которых использует-
ся строение полового аппарата самок для рекон-
струкции филогении семейства Histeridae. Вероят-
но, строение полового аппарата самцов Hololepta, 
по аналогии с другими группами Coleoptera, так-
же может нести в себе филогенетический сигнал. 
По сравнению с половым аппаратом самцов, цен-
ность полового аппарата самок жуков-карапузиков 
для целей филогенетических реконструкций 
не вполне ясна. В работе Лакнера и Тарасова 
(Lackner, Tarasov, 2019) приводится подобный ана-
лиз, основанный на данных внешнего строения 
и полового аппарата обоих полов жуков подсемей-
ства Saprininae. Для Saprininae эти авторы сообща-
ют об умеренной полезности признаков полового 
аппарата самок для филогенетических задач. Для 
подсемейства Histerinae подобные работы неиз-
вестны.

В настоящей работе описано строение полово-
го аппарата самок некоторых видов рода Hololepta, 

и на основе внешнего строения и признаков поло-
вого аппарата самок предпринята попытка рекон-
струкции предполагаемой филогении рода. Кроме 
того, была проанализирована пригодность призна-
ков полового аппарата самок для целей филогене-
тических реконструкций Hololepta.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследованный материал хранится в коллек-
циях Зоологического музея МГУ имени М. В. Ло-
моносова (ЗММУ), на кафедре энтомологии МГУ 
имени М. В. Ломоносова (КЭ МГУ), Зоологическо-
го института РАН (ЗИН РАН) и в личной коллек-
ции автора (КВБ).

Половой аппарат насекомых очищали от мышц 
и просветляли в водном растворе KOH (5–10%) 
при комнатной температуре в течение 24 часов 
или нескольких суток в зависимости от степени 
склеротизованности яйцеклада. За процессом про-
светления наблюдали один раз в сутки, продолжая 
просветление до тех пор, пока не осветлялись тела 
гонококситов. После этого препараты отмывали 
в 96% этаноле.

После просветления гениталии фотографи-
ровали при помощи цифровой камеры Levenhuk 
M500 BASE через окуляр микроскопа Микромед 
3 Professional. Фотографии имаго жуков и их яй-
цекладов сделаны камерой Canon EOS‑6D с объ-
ективом Canon MP-E65  мм. Стекинг фотогра-
фий осуществляли в программе Zerene Stacker 
Professional 1.04, после чего гениталии были пе-
рерисованы при помощи графического редактора 
Inkscape 1.10 и GIMP 2.10.

Кладистический анализ был выполнен в про-
грамме TNT 1.5 (Goloboff, Catalano, 2016), 
с использованием функции Traditional Search 
с 100 000  репликациями. Состояния признаков 
были отмечены на консенсусном дереве в про-
грамме Winclada 1.00.08 (Nixon, 1999–2002), 
там же были рассчитаны CI (consistency index) 
и RI (retention index) индексы.

Длина и высота тела самок жуков были изме-
рены в программе ImageJ 1.53e. Так как жуки спо-
собны втягивать голову и пигидий, за длину тела 
жуков была принята сумма длин переднеспинки 
и надкрылий по средней линии тела.

Система и номенклатура видов трибы 
Hololeptini в настоящей работе соответствует ката-
логу Мазура (Mazur, 2011).

Термины, описывающие основные структуры 
полового аппарата самок жуков-карапузиков, при-
ведены в предыдущей работе (Бичевой, 2022). По-
сле изучения положения гонококситов в брюшной 
полости самок, было обнаружено, что гонококси-
ты в состоянии покоя ориентированы продольно. 
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И так как гонококситы имеют форму сплюснутых 
полых цилиндров, то “закраина”, как и край го-
нококсита, в отмеченной части отсутствует. Таким 
образом, “закраина” соответствует килевидному 
утолщению и выросту кутикулы. Поэтому в насто-
ящей работе термин “закраина”, который в преды-
дущей работе обозначал вытянутый край гонокок-
ситов, был заменен на термин “киль” (рис. 1).

Для описания сперматеки использована тер-
минология, которая предложена Де Марцо 
(De Marzo, 2008).

Принятые в работе сокращения: отношение дли-
ны стилуса к длине сочленовной мембраны в ме-
сте наибольшего диаметра (вдоль длины гонокок-
сита) – st/am. Положение промеров изображено 
на рис. 10, на примере Plaesius javanus. Отношение 
длины сосуда сперматеки к длине протока спер-
матеки – rt/dt. Положение промеров изображено 
на рис. 11, на примере H. baulnyi.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Hololepta (Hololepta) amurensis Reitter 1879
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л.  Рос-

сия: Приморский край, Лазовский заповедник, 
20.VII.1979 (П. К. Маакин, В. А. Потоцкая), 2 ♀♀ 
(ЗММУ); с. Каменушка в окрестностях Уссурий-
ска, 17.VII.1989 (Н. Б. Никитский), 1 ♀ (ЗММУ); 
там же, 25–26.VI.1980 (Н. Б. Никитский, В. В. Бе-
лов), 2 ♀♀ (ЗММУ); там же, вырубка, 24.VI.1979 

(Михеечев, Н. Б. Никитский), 1 ♀ (ЗММУ); Са-
халинская обл., о-в Кунашир, в окрестностях с. 
Менделеево, 27.VII.1985 (Н. Б. Никитский), 1 ♀ 
(ЗММУ).

Исследовано четыре препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (Крыжанов-

ский, Рейхардт, 1976); Корея, о-в Тайвань (Mazur, 
2011; Lackner et al., 2015); Япония (Ôhara, 1994).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы в форме пирамиды с широкой 
апикальной вырезкой. st/am = 1.2. Киль гладкий, 
светлее тела гонококсита. Вершина стилуса не до-
стигает края гонококсита. Сочленовная мембрана 
овальная, с одной хетой. На внешней стороне гоно-
коксита находится хорошо развитый зубец. В осно-
вании гонококсита находится пара бороздок, сред-
няя часть которых сильно расширена, из-за чего 
кутикула в этих местах истончена и выглядит как 
светлые овалы. Сочленовный склерит в форме тре-
угольника. rt/dt = 0.3. Место перехода сосуда в про-
ток сперматеки сильно сужено. Железа соединена 
с протоком сперматеки. Проток сперматеки расши-
рен в месте соединения с совокупительной сумкой.

Hololepta (Hololepta) baulnyi Marseul 1857
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Вьетнам: 

провинция Хоабинь, 1933 (R.P.A. de Cooman), 
1 ♀ (ЗИН РАН); Китай: “Юньнань, Сяомоньян, 
850 м.”, 2.IV.1957 (Ван Шу-юн), 1 ♂ (ЗИН РАН); 

Рис. 1. Детали строения полового аппарата Hololepta и Plaesius javanus: а – яйцеклад внутри брюшка у H. amurensis 
(сверху, пропорции склеритов и брюшка соблюдены); б, в – расправленный половой аппарат H. baulni (сфотогра-
фирован после вымачивания в 96% этаноле в течение нескольких дней); г, д – расправленный половой аппарат 
Plaesius javanus. ано – анальное отверстие, вкр – внешний край, влф – вальвифер, вмп – вентромедиальная пла-
стина, внкр – внутренний край, гкс – гонококсит, кл – киль, пг – пигидий, ппг – пропигидий, сс – сочленовный 
склерит, ст – стилус, хт – хета.
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“окр. Чэли, Шигуяо, 750 м.”, 27.IV.1957 (Д. Пан-
филов), 2 ♀♀ (ЗИН РАН).

Исследовано три препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Вьетнам (экземпля-

ры из настоящей работы); Индонезия: Суматра 
(Mazur, 2011); Китай (экземпляры из настоящей 
работы); Непал (Lackner et al., 2015); Пакистан 
(Lackner et al., 2015).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы вытянуто-овальной формы, 
без апикальной вырезки. Киль гладкий, светлее 
тела гонококсита. st/am = 1.3. Вершина стилуса 
не достигает края гонококсита. Сочленовная мем-
брана овальная, с одной хетой. На внешней сто-
роне гонококсита находится значительное утол-
щение кутикулы, без зубца. Дорсальная бороздка 
сильно смещена к краю и разделена на два фраг-
мента. Сочленовный склерит треугольной формы. 
rt/ dt = 1.8. Место перехода сосуда в проток сперма-
теки слабо сужено.

Hololepta (Hololepta) elongata Erichson 1834
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Вьетнам: 

“Куи-чау [Qui Châu (Quỳ Hợp)]”, 4–5.II.1964 
(О. Н. Кабаков), 1 ♀ (ЗИН РАН); “Шон-зчонг 
[поселок Шон Зьонг (Con Cuông)]”, 12.I.1962 
(О. Н. Кабаков), 1 ♀ (ЗИН РАН); “Буон-Лой [Buôn 
Ly]”, 27.VI.1982 (Л. Н. Медведев), 1 ♂ (ЗИН РАН); 
Китай: провинция Юньнань, “Ганланба”, 540 м 
над ур. м., 16.III.1957 (Лю  Да-хуа), 1 ♂ (ЗИН 
РАН); там же, 650 м, 16.III.1967, (Ван Шу-юн), 1 ♀ 
(ЗИН РАН).

Исследовано три препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Вьетнам (экземпляры 

из настоящей работы); Индия (Pal, Biswas, 1984; 
Mazur et al., 2014); Индонезия: Ява (Mazur, 2011); 
Китай (экземпляры из настоящей работы); Па-
пуа – Новая Гвинея (Telnov et al., 2016); Филиппи-
ны (Mazur et al., 2015).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы овальной формы, сильно удли-
ненные. Вершина гонококсита с глубокой вырез-
кой, киль широкий. st/am = 1.5. Вершина стилу-
са не достигает края гонококсита. Киль гладкий, 
светлее тела гонококситов. Сочленовная мембра-
на овальной формы с одной хетой. На внешней 
стороне гонококсита находится хорошо развитый 
зубец. В основании гонококсита пара бороздок 
в виде светлых овалов. Сочленовный склерит треу-
гольной формы со вздутым основанием. rt/dt = 0.3. 
Место перехода сосуда в проток сперматеки силь-
но сужено, проток в этом месте сильно расширен. 
Железа соединена с протоком сперматеки. Проток 
сперматеки расширен в месте соединения с сово-
купительной сумкой.

Hololepta (Hololepta) feae Lewis 1892
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Вьетнам: 

“Тханьса [деревня, в окрестностях города Тхай-
нгуен]”, 7–8.I.1964 (О. Н. Кабаков), 1 ♂ (ЗИН 
РАН); “Шон-зуонг [поселок, в окрестностях го-
рода Sơn Dương]”, под оберткой гнилого бамбука, 
30.I.1962 (О. Н. Кабаков), 1 ♀ (ЗИН РАН); “горы 
50 км No Тхой-пруен”, 7.I.1964 (О. Н. Кабаков), 1 ♂ 
(ЗИН РАН).

Исследован один препарат гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Мьянма (Бирма), Вьет-

нам (Mazur, 2011).
Строение полового аппарата самок. Гонокок-

ситы широкие и короткие, киль с пятью крупны-
ми зубцами. Киль гладкий, светлее тела гонококси-
та. st/am = 1.5. Вершина стилуса не достигает края 
гонококсита. Сочленовная мембрана яйцевидная, 
с одной хетой. На внешней стороне гонококсита 
находится пиловидный зубец. В основании гоно-
коксита дорсальная бороздка в виде светлого овала, 
вентральная бороздка не обнаружена. На рисунке 
проток сперматеки в области соединения с совоку-
пительной сумкой поврежден, поэтому отношение 
длины сосуда сперматеки к длине протока сперма-
теки измерить не удалось (вероятно, rt/dt > 0.29). 
Место перехода сосуда в проток сперматеки сильно 
сужено. Железа соединена с протоком сперматеки.

Hololepta (Hololepta) higoniae Lewis 1894
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. “Сев. Вьет-

нам, Бден-Лоц”, 20.VI.1982, 1♂ (ЗММУ); Вьетнам: 
“Куа-Рао [поселок Cửa Rào] ≈500 м”, 28.IX.1962 
(О. Н. Кабаков), 1 экз. без полового аппарата [ве-
роятно, утерян] (ЗИН РАН); Тонкин, провинция 
Хоабинь, 1933, (P. A. Cooman), 1 экз. без полового 
аппарата [вероятно, утерян] (ЗИН РАН); Китай: 
Юньнань, Ганланба, 650 м над ур. м., 16.III.1957 
(Цзан Лин-чао), 1 ♀ (ЗИН РАН), Юньнань, Ган-
ланба, 650 м над ур. м., 16.III.1957 (Ван Шу-юн), 
1 ♀ (ЗИН РАН).

Исследовано два препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Вьетнам (экземпляры 

из настоящей работы); Тайвань, Китай, Филиппи-
ны (Mazur, 2011); Япония (Ôhara, 1991а).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы овальной формы. Киль го-
нококситов широкий, светлее тела гонококсита, 
с продольными морщинками. st/am = 1.6. Верши-
на стилуса не достигает края гонококсита. Сочле-
новная мембрана овальной формы, с одной хетой. 
На внешней поверхности гонококсита находится 
гребневидное утолщение кутикулы. В основании 
гонококсита пара бороздок в виде светлых овалов. 
Форма сочленовного склерита близка к треуголь-
ной. rt/dt = 0.6. Место перехода сосуда в проток 
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сперматеки сильно сужено. Проток сперматеки 
сильно расширен в апикальной части и в месте со-
единения с совокупительной сумкой. Железа со- 
единена с протоком сперматеки.

Hololepta (Hololepta) indica Erichson 1834
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Вьетнам: 

“Ma Da”, 27.XII.1990 (S. Murzin), 1 ♀; 50 км NO Тхой 
[далее неразборчиво] 8.II.1963 (О. Кабаков), 1 ♀.

Исследовано два препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Индия (Bickhardt, 1913); 

Индонезия: Суматра (Mazur et al., 2015; Telnov et 
al., 2016); Ява, Филиппины (Mazur, 2011), Вьетнам 
(экземпляры из настоящей работы).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы овальной формы. Киль гоно-
кокситов широкий, светлее тела гонококсита, глад-
кий. st/am = 1. Вершина стилуса не достигает края 
гонококсита. Сочленовная мембрана овальной 
формы, с одной хетой. На внешней поверхности 
гонокосита находится хорошо различимое утолще-
ние кутикулы, без зубца. В основании гонококсита 
пара бороздок в виде светлых овалов. Вентральная 
бороздка смещена к краю. Форма сочленовного 
склерита близка к треугольной. Строение сперма-
теки исследовать не удалось.

Hololepta (Hololepta) laevigata Guérin-Ménéville 
1833

И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. “Суматра” 
[вероятно, этикетка ошибочна] (Н. И. Фурсов), 
1 экз. без полового аппарата [вероятно, утерян] 
(ЗММУ); Вьетнам: “SW Куи-чау ≈ 300”, 15.II.1963 
(О. Кабаков) (ЗИН РАН), 1♂, 1 ♀; Китай: Юнь-
нань, Ганланба, 650 м над ур. м., 15.III.1957 (Ван 
Шу-юн), 2 экз., 1 ♀ (ЗИН РАН).

Исследовано два препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Индия (Bickhardt, 

1913); Филиппины (Mazur et al., 2015).
С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -

м о к. Гонококситы пирамидальной формы. Киль 
широкий, светлее тела гонококсита, гладкий, 
на вершине с вырезкой. st/am = 2. Вершина сти-
луса не достигает края гонококсита. Сочленовная 
мембрана овальной формы, с одной хетой. Гоно-
коксит на внешней поверхности с зубцом. В осно-
вании гонококсита пара бороздок в виде скопле-
ния пор. Дорсальная бороздка слабо различима. 
Форма сочленовного склерита близка к треуголь-
ной. Строение сперматеки H. laevigata идентично 
строению сперматеки H. amurensis. rt/dt = 0.3.

Hololepta (Hololepta) plana (Sulzer 1776)
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Россия: 

Волгоградская обл., между станицей Новогри-
горьевская и Трёхостровская, в окрестностях 

берега реки Дон, 49°5ʹ с. ш., 43°55ʹ в. д., под корой 
тополя, 1–5.V.2019 (В. Бичевой), 1♀ (КВБ); г. Мо-
сква, Серебряный Бор, под корой ивы, 18.V.1987 
(В. Грачёв), 1♀ (КЭ  МГУ); Приморский край, 
в окрестностях Уссурийска, Каменушка, 7.VII.1979 
(Михеевчев, Н. Б. Никитский), 1♀ (КЭ МГУ); При-
морский край, в окрестностях г. Артём, 45°59′ с. ш., 
135°56′ E, 6–20.VIII.2021 (О. Г. Брехов), 1♀ (КВБ); 
Ставропольский край, Георгиевский район, окр. 
с. Краснокумское, лес, под корой бука, 20.V.2020 
(М. Андриарди), 3 ♀♀ (КВБ).

Исследовано пять препаратов гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия, Таджикистан 

(Крыжановский, Рейхардт, 1976); Украина (Трач, 
2012).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы удлиненно-овальные, без апи-
кальной вырезки. Киль гонококситов гладкий, 
светлее тела гонококситов. st/am = 1.5. Вершина 
стилуса не достигает края гонококсита. Сочленов-
ная мембрана овальной формы, выпуклая, с одной 
хетой. На внешней стороне гонококситов находит-
ся склеротизованный зубец, который, по-видимо-
му, помогает зацепиться краю гонококсита, при 
раздвигании субстрата во время яйцекладки. При 
рассмотрении сверху расправленного яйцеклада 
зубец виден в виде темного силуэта. Сочленовный 
склерит каплевидный. Проток сперматеки длин-
ный, с расширенным и склеротизованным окон-
чанием, железа сперматеки значительно длиннее 
протока сперматеки. rt/dt = 0.6. Железа соединена 
с сосудом сперматеки. Сперматека окружена полу-
прозрачной оболочкой (2 экз. из Ставропольского 
края), у одного экземпляра из Москвы оболочка 
отсутствовала (вероятно, результат повреждения 
сперматеки во время препарирования).

Hololepta (Hololepta) semicincta Marseul 1853
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. “Демокра-

тическая Республика Конго – Танзания, гора Ки-
лиманджаро”, (E. A. Büttcher), 3 ♀♀ (ЗММУ).

Исследовано три препарата гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Эфиопская область 

(Mazur, 2011), Сенегал (Vienna et al., 2017).
С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -

м о к. Гонококситы вытянуто-овальной формы, 
шире, чем у предыдущих видов, без апикальной 
вырезки. Киль гладкий и широкий, светлее тела 
гонококситов. st/am = 1.7. Вершина стилуса не до-
стигает края вершины гонококсита. Сочленовная 
мембрана овальной формы. Сочленовный склерит 
ромбовидной формы с острыми краями. На рисун-
ке проток сперматеки поврежден, отношение дли-
ны сосуда сперматеки к длине протока сперматеки 
измерить не удалось.
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Hololepta (Leionota) quadridentata Oliver 1789
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Фран-

ция: Гвиана, остров Кейен, “La Chaumiere” 
(N. Degallier), 1♀ (ЗИН РАН); 2 км ЮЮВ Синна-
мари, “Station de Parakou”, 20 м над ур. м. (Гуса-
ров), 21–22.VI.1995, 1♂ (ЗИН РАН); “Венесуэла” 
[вероятно, этикетка ошибочна] (Н. И. Фурсов), 1♂ 
(ЗММУ).

Исследован один препарат гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Центральная и Южная 

Америка (Mazur, 2011); Бразилия (Dierings, 2021); 
Франция: Гвиана (Dégallier, Kanaar, 2001).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы вытянуто-овальной формы, 
c апикальной вырезкой. Киль светлее тела гонокок-
сита. st/am = 1.4. Стилус длинный, достигает края 
гонококсита. Сочленовная мембрана вытянуто-
овальной формы. Вентральная бороздка в виде 
светлого овала, дорсальная бороздка не обнару-
жена. rt/dt = 1.6. Место перехода сосуда в проток 
сперматеки сужено, проток в этом месте не расши-
рен. Железа соединена с сосудом сперматеки.

Hololepta (Leionota) reichii Marseul 1853
И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. “Brasilien”, 

1♀ (ЗИН РАН).
Исследован один препарат гениталий самок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Бразилия (Dierings, 

2021); Франция: Гвиана (Dégallier, Kanaar, 2001); 
Центральная Америка (Mazur, 2011).

С т р о е н и е  п о л о в о г о  а п п а р а т а  с а -
м о к. Гонококситы широкие, лопатовидной фор-
мы, край гладкий без вырезки. Киль широкий 
и гладкий, светлее тела гонококситов. st/am = 2. 
Стилус достигает края вершины гонококсита. 
Сочленовная мембрана овальной формы с одной 
хетой. Форма сочленовного склерита близка к тре-
угольной. Вентральная и дорсальная бороздки 
не обнаружены. Отношение длины сосуда сперма-
теки к длине протока сперматеки: rt/dt = 1.5. Место 
перехода сосуда в проток сперматеки сужено, про-
ток в этом месте не расширен. Железа соединена 
с сосудом сперматеки.

Виды, принятые в качестве внешней 
группы в настоящей работе

Oxysternus maximus (Linnaeus 1767)
Данный вид входит в состав трибы Hololeptini 

(Mazur, 2011) и близок к Hololepta (Ślipiński, Mazur, 
1999).

И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Фран-
ция: Гвиана, 2  км ЮЮВ Синнамари, “Station 
de Parakou”, 5°16ʹ с. ш., 52°56ʹ з. д., 20 м, Гусаров, 
21– 22.VI.1995, 1 ♂ (ЗИН РАН).

Распространение. Бразилия (Gonçalves, Leivas, 
2017); Перу (Tishechkin, Dégallier, 2015).

Plaesius javanus Erichson 1834
Входит в состав трибы Platysomatini (Mazur, 

2011), которая, согласно последним данным, близ-
ка к группе Hololeptini (Ślipiński, Mazur, 1999; 
McKenna et al., 2014).

И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Филип-
пины: остров Минданао, муниципалитет Ала-
мада – северная часть Котабато, Дадо, 7°11ʹ с. ш., 
124°13ʹ в. д., I.2020, 1♀ (КВБ).

Hister quadrimaculatus Linnaeus 1758
Вид входит в состав трибы Histerini, которая 

более удалена от Hololeptini, чем Platysomatini 
(McKenna et al., 2014). Для вида приведено описа-
ние гонококсита в работе автора настоящей статьи 
(Бичевой, 2022), сперматеки в работе Де Марцо 
и Виенны (De Marzo, Vienna, 1982).

И с с л е д о в а н н ы й  м а т е р и а л. Россия: 
Саратовская обл., Саратовский район, окр. с. 
Синенькие, 51°14ʹ42.30ʺ с. ш., 45°44ʹ38.32ʺ в. д., 
22.V.2021 (И. А. Забалуев), 1 ♂ (КВБ). Волгоград-
ская обл.: Волгоград, Красноармейский район, 
15.VII.2023 (В. Бичевой), 1 ♀; г. Волгоград, Крас-
ноармейский район, 15.VII.2023 (В. Бичевой), 1 ♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Европа, Азия (Mazur, 
2011).

Литературные данные:

Iliotona markusbevae Sokolov 2005 и Iliotona gilli 
Sokolov et Tishechkin 2010 были использованы в ка-
честве внешней группы, так как имеются подроб-
ное описание и фотографии видов (Sokolov, 2005; 
Sokolov, Tishechkin, 2010). Фотографии видов исполь-
зовались в качестве дополнительных данных о мор-
фологическом разнообразии признаков Hololeptini. 
Однако из-за ограниченности имеющихся сведений 
о признаках сами виды не были включены в клади-
стический анализ в настоящей работе.

Признаки внешнего строения имаго 
и полового аппарата самок

Далее приведен список признаков и их состоя-
ний у исследованных видов. Состояние признака 
внешней группы кодировали цифрой 0, а пред-
положительно продвинутые состояния, которые 
не встречаются у вида из внешней группы, цифра-
ми от 1 до 4. Неопределенные состояния призна-
ка и отсутствующие данные отмечали в матрице 
символом “?” (табл. 1). Признаки и их описания, 
которые впервые были использованы для кла-
дистической реконструкции филогении жуков-
карапузиков, отмечены “*”.
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Таблица 1. Матрица состояний признаков изученных видов рода Hololepta
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1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0
2 1 1 2 1 2 ? 2 1 1 1 ? 1 1 0
3 1 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 ?
4 1 1 1 1 1 ? ? ? ? 0 0 0 1 0
5 1 1 1 1 1 1 1 ? 1 1 0 1 0 0
6 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 ?
7 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 0 1 0
8 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0
9 0 0 1 0 1 1 1 1 0 0 0 ? 0 0

10 1 1 2 1 2 1 2 1 1 ? ? ? 0 0
11 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 ?
12 1 1 0 2 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0
13 1 1 0 ? 0 0 0 0 ? 1 ? 0 0 0
14 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 ? ? 0
15 2 2 2 2 2 2 2 2 2 1 1 0 0 0
16 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0
17 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0
18 0 0 2 0 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0
19 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ? 0 0 0
20 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0
21 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 1 1 0
22 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 ? ?
23 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0
24 0 0 1 0 1 0 1 2 0 0 0 0 0 0
25 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0
26 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0
27 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0
28 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0
29 1 1 0 1 0 0 0 0 0 2 2 0 0 0
30 2 2 1 2 1 2 1 2 2 2 2 0 0 0
31 1 1 1 1 1 1 2 1 1 1 1 0 0 0
32 0 0 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
33 1 1 2 1 2 1 2 1 1 1 1 0 0 0
34 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ? 0 ? 0 1
35 1 1 1 1 1 1 1 1 2 ? 1 ? 1 0
36 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ? 0 ? 1 0
37 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 0
38 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 ? 1 0
39 0 2 1 0 1 2 0 1 0 0 0 ? 0 0
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Таблица 1. Окончание
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40 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ? 0 0
41 1 2 1 0 2 2 2 2 2 1 2 ? 0 1
42 1 0 1 0 1 0 1 1 1 0 0 ? 0 0
43 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 ? 0 0
44 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 ? 0 0
45 1 ? 1 1 1 ? 1 0 ? 0 0 ? 0 ?
46 1 0 2 1 2 ? 1 0 ? 0 0 ? 0 ?
47 1 ? 1 ? 1 ? 1 2 ? 1 1 ? ? ?
48 0 0 0 0 0 ? 0 0 0 0 0 ? 0 1

Примечание. Номера признаков указаны в разделе “Признаки внешнего строения имаго и полового аппарата самок”.

Признаки внешнего строения имаго:
1. Голова, поверхность лба. Поверхность лба без 

бугорка (0) (рис. 2г), или с бугорком (1) (рис. 2б). 
У Iliotona лоб гладкий, без бугорков.

2. Голова, состояние верхней губы. Верхняя губа 
при рассмотрении сверху с бугорком (0) (рис. 3б); 
неглубокой вырезкой, которая меньше 1/2 длины 
губы (1) (рис. 2г); с глубокой U-образной вырез-
кой, которая занимает 1/2 длины верхней губы (2) 
(рис. 2б). Верхняя губа I. markusbevae плоская при 
рассмотрении сверху, верхняя губа I. gilli имеет не-
большую вырезку.

3. Голова, бороздка за глазами. За глазами нет 
фрагмента бороздки (0) (рис. 2г), за глазами корот-
кий фрагмент бороздки (1) (рис. 2и).

4. Голова, бороздка над глазами. Над глазами 
находится бороздка (0) (рис. 3а); над глазами нет 
бороздки (1) (рис. 2л). У Iliotona над глазами нахо-
дится фрагмент лобной бороздки.

5. Голова, лобная бороздка впереди лба, близ 
наличника. Лобная бороздка развита впереди, по-
середине прервана (0) (рис. 3б); лоб впереди без 
бороздки (1) (рис. 3а).

6. Голова, надглазничный зубец. Впереди глаз 
зубца нет (0) (рис. 3б); перед глазами зубец хорошо 
развит (1) (рис. 2б).

7. Голова, мандибулы. Число видимых сверху 
внутренних зубцов мандибул два (0) (рис. 3а); один 
(1); мандибулы без зубцов (2) (рис. 2и).

8. Голова, мандибулы. На вентральной сторо-
не мандибул нет зубцов вдоль желобка для вкла-
дывания максилл (0) (рис. 2е); мандибулы имеют 

расширение на месте зубца или зубец на вентраль-
ной стороне мандибул хорошо развит (1) (рис. 2а).

9. Голова, вмятина за глазами. Вмятины за гла-
зами нет или она слабо развита (0) (рис. 3б); вмя-
тина за глазами хорошо развитая глубокая (1) 
(рис. 2б).

10. Переднеспинка, диск переднеспинки. Про-
дольная линия диска переднеспинки в виде очень 
короткого фрагмента в ее основании (0); не длин-
нее 1/2 длины переднеспинки (1) (рис. 2и); про-
дольная линия занимает 3/4 длины переднеспин-
ки (2) (рис. 2л). У Iliotona так же, как у части видов 
Hololepta продольная линия заходит за середину 
и занимает 3/4 длины переднеспинки.

11. Переднеспинка, краевая бороздка. Краевая 
бороздка грубая, хорошо различимая сверху (0) 
(рис. 3а); краевая бороздка тонкая, почти нераз-
личимая (1) (рис. 3к). У I. markusbevae краевая бо-
розда грубая, хорошо различимая.

12. Переднеспинка, латеральный край. Лате-
ральный край гладкий (0) (рис. 2б, 2г); с пункти-
ровкой (1) (рис. 2м), с грубыми морщинками (2) 
(рис. 2и).

13. Переднеспинка, ямки в передних углах сам-
цов. У самцов в передних углах переднеспинки 
нет ямок (0) (рис. 2л); ямки хорошо развиты (1) 
(рис. 2м). У Iliotona в передних углах нет ямок.

*14. Переднеспинка, вид сбоку, изгиб. Изгиб 
края переднеспинки не развит (0) (рис. 3л); край 
переднеспинки изгибается (1) (рис. 3к).

15. Надкрылья, дорсальные бороздки. Надкрылья 
имеют больше двух цельных дорсальных бороздок (0) 
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(рис. 5б); надкрылья только с одной цельной дорсаль-
ной бороздкой (1) (рис. 5г); надкрылья без цельных 
дорсальных бороздок (2) (рис. 5д).

16. Надкрылья, плечевая ямка. Плечевая ямка 
не выражена, сбоку ложные эпиплевры надкрылий 
почти гладкие, выпуклые (0) (рис. 3в); плечевая 
вмятина хорошо выражена (1) (рис. 3г).

17. Надкрылья, вершина. Угол между апи-
кальным краем надкрылий и швом равен 90° (0) 
(рис. 5а), угол между апикальным краем надкры-
лий и швом больше 90° (1) (рис. 5г).

18. Пропигидий, бороздки. Пропигидий 
без бороздок (0); пропигидий с бороздками, 

которые не длиннее половины длины пропигидия 
(1) (рис. 2з); пропигидий с длинными бороздками, 
заходящими за середину пропигидия (2) (рис. 2е). 
Пропигидий Iliotona без бороздок.

19. Пропигидий, положение дорсальной поверх-
ности пропигидия по отношению к надкрыльям. 
Дорсальная сторона пропигидия расположена косо 
под углом (0); или пропигидий и надкрылья нахо-
дятся в одной плоскости (1).

20. Пигидий, характер пунктировки. Пигидий 
грубо пунктирован, поры крупные и глубокие 
(0) (рис. 4а); пигидий гладкий или в микроскопи-
ческих нежных точках (1) (рис. 4д).

Рис. 2. Детали внешнего строения имаго видов рода Hololepta. H. elongate: а – передняя часть тела снизу, б – пе-
редняя часть тела сверху, в – среднегрудь и средняя нога, д – брюшко снизу, е – брюшко сверху. H. semicuncta: г – 
передняя часть тела сверху, ж – передняя часть тела снизу, з – брюшко сверху. H. feae: и – переднеспинка и голова. 
H. baulni: к – переднеспинка и голова. H. higoniae: л – переднеспинка и голова. H. amurensis: м – переднеспинка 
и голова. Здесь и далее числами до двоеточия отмечен номер признака, после двоеточия – его состояние.
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21. Пигидий, длина относительно пропигидия. 
Пигидий длиннее пропигидия (0); длина пропиги-
дия приблизительно равна длине пигидия (1); пи-
гидий короче половины длины пропигидия (2).

22. Нижняя губа. Видимая часть нижней губы 
по краям гладкая, без бороздок (0) (рис. 2ж); с от-
четливыми бороздками вдоль края (1) (рис. 2а).

23. Нижняя губа, хеты. Нижняя губа покрыта 
хетами (0) (рис. 2е); без хет (1) (рис. 2а).

24. Переднегрудь, горловая лопасть. Верши-
на горловой лопасти выпуклая, аркообразная (0) 
(рис. 2е); спереди плоская, прямо обрубленная (1) 
(рис. 2а); передний край с вырезкой (2).

25. Переднегрудь, горловая лопасть. Шов гор-
ловой лопасти различим или намечен в виде ши-
рокой поперечной вмятины (0) (рис. 3е); шов не-
различим (1) (рис. 2а).

*26. Среднегрудь, передние выступы. Передние 
выступы среднегруди образуют угол больше 90° (0) 
(рис. 2а), угол 80°–90° (1); угол меньше 30° (2).

*27. Передние конечности, голени. Основание 
голени, рядом с местом сочленения с бедром глад-
кое (0); с зубцом (1) (рис. 3ж).

28. Передние конечности, голени. Бороздка 
для вкладывания лапок прямая (0); S-образная (1) 
(рис. 3а).

*29. Средние конечности, бедра. Дистальный 
край бедра без фрагмента медиальной бороздки 
(0); с коротким фрагментом медиальной бороздки 
(1); с длинной бороздкой, 2/3 длины бедра (2).

*30. Заднегрудь, боковая линия. Боковая линия 
заднегруди короткая, сильно удалена от эпистер-
нов заднегруди (0); боковая линия короткая, вер-
шина практически сливается со швом эпистернов 
(1) (рис. 2в); боковая линия длинная и частично 
сливается со швом эпистернов заднегруди (2).

*31. Второй видимый стернит. Бока стернита 
без бороздок (0); с одной парой несоединенных 
бороздок (1) (рис. 2д); с поперечной бороздкой ар-
кообразной формы (2).

32. Третий видимый стернит. Бока стернита без 
бороздки (0); с одной парой не соединенных между 

Рис. 3. Детали строения исследованных жуков-карапузиков (Histeridae: Histerinae). Oxysternus maximus: а – перед-
няя часть тела сверху, з – тело жука сбоку. Hister quadrimaculatus: б – передняя часть тела сверху под углом. Hololepta 
reichii: в – тело жука сбоку, к – передняя часть тела сбоку. H. laevigata: г – тело жука сбоку, и – передняя часть тела 
сбоку. H. plana: д – тело жука сбоку. Plaesius javanus: е – передняя часть тела снизу. Hololepta elongatа: ж – передняя 
конечность жука.
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собой бороздок (1); с поперечной бороздкой арко-
образной формы (2) (рис. 2д).

33. Третий видимый стернит, длина относи-
тельно первого стернита. Длина третьего стернита 
меньше длины первого стернита (0); длина равна 

длине первого стернита (1); длиннее первого стер-
нита (2) (рис. 2д).

Признаки полового аппарата самок:
*34. Сочленовный склерит (рис. 6). Апикальная 

часть сочленовного склерита одновершинная (0); 
двухвершинная (1).

Рис. 4. Пунктировка пигидия имаго видов рода Hololepta: а – Hololepta amurensis, б – H. baulni, в – H. elongata, г – 
H. feae, д – H. higoniae, е – H. indica, ж – H. laevigata, з – H. plana, и – H. quadridentata, к – H. reichii.
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Рис.  5. Надкрылья исследованных жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae), вид сверху: а – Hister 
quadrimaculatus, б – Oxysternus maximus, в – Plaesius javanus, г – Hololepta reichii, д – Hololepta baulni, е – Hololepta 
quadridentata, ж – Hololepta plana, з – Hololepta laevigata.
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*35. Сочленовный склерит (рис. 6). Апикальная 
часть плоская (0); вытянутая (1); сильно вытяну-
тая, острая (2).

*36. Сочленовный склерит (рис. 6). Базальная 
часть выпуклая (0); с вырезкой (1).

*37. Вальвифер (рис.  7). Вальвифер не имеет 
продольного гребня вдоль дорсо-вентральной оси 
(0); гребень присутствует (1).

*38. Гонококсит. Внешняя поверхность (рис. 8 
и 9). Внешняя поверхность гонококсита без утол-
щения кутикулы (0), с утолщением в виде неболь-
шого зубца (1); утолщение кутикулы покрывает 
всю внешнюю поверхность гонококсита, нередко 
есть один или несколько зубцов (2).

*39. Гонококсит. Сторона гонококсита, распо-
ложенная ближе к вентральной стороне, рядом 
с утолщением кутикулы в основании гонококси-
тов (рис. 8 и 10). Бороздка бакулюма вентральной 
стороны гонококсита отсутствует (0); присутствует, 
небольшого размера (1); присутствует, представле-
на в виде значительного разрыва кутикулы гоно-
коксита (2).

*40. Гонококсит. Бакулюм внешней стороны ос-
нования гонококсита (рис. 9). Бакулюм не расши-
рен, отверстие в полость гонококсита крупное (0); 
бакулюм расширен, отверстие в полость гонокок-
сита небольшое (1).

Рис. 6. Строение сочленовного склерита исследованных видов жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae).
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Рис. 7. Вальвиферы исследованных видов жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae). Вид сверху соответствует 
дорсо-вентральной оси тела жука; вид сбоку – сагиттальной оси тела.

*41. Гонококсит. Апикальная часть (рис. 9). Киль 
гонококсита с двумя апикальными вырезками (0); 
с одной вырезкой (1); без вырезки (2).

*42. Гонококсит. Сторона гонококсита, распо-
ложенная ближе к дорсальной стороне, у осно-
вания (рис. 10). Основание гонококсита гладкое, 
без дорсальной бороздки, утолщений кутикулы 
или скопления пор на ее месте (0); дорсальная бо-
роздка присутствует, может выглядеть так же, как 

утолщение кутикулы или скопления пор, формиру-
ющих сплошной светлый овал (1).

*43. Гонококсит. Сторона гонококсита, распо-
ложенная ближе к вентральной стороне, у основа-
ния (рис. 10). Основание гонококсита гладкое, без 
вентральной бороздки, утолщений кутикулы или 
скопления пор на ее месте (0); вентральная борозд-
ка присутствует, может быть представлена утолще-
нием кутикулы или скоплением пор (1).
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*44. Гонококсит. Зубец в основании гонококси-
та (рис. 10). Зубец отсутствует (0); присутствует (1).

*45. Сперматека. Место соединения протока же-
лезы сперматеки со сперматекой (рис. 11). Железа 
сперматеки соединена с сосудом сперматеки (0); 
с протоком сперматеки (1).

*46. Сперматека. Расширение канала протока 
сперматеки на границе с сосудом (рис. 11). Расши-
рение отсутствует или канал расширен не на гра-
нице с сосудом (0); присутствует небольшое рас-
ширение (1); канал сильно расширен (2).

*47. Сперматека (рис. 11). Проток сперматеки 
в области соединения с совокупительной сумкой 
не расширен (0); шарообразно вздут (1); расширен 
и склеротизован (2).

48. Сперматека. Число сосудов (рис. 11). Сосуд 
сперматеки один (0); сосудов сперматеки больше 
чем один (1).

Признаки и их состояния 
на полученных кладограммах

Первая кладограмма (рис.  12)  основывается 
на данных по внешней морфологии жуков (L = 56, 
CI = 83, RI = 86). На ней виды трибы Hololeptini 
объединяются в группу за счет трех состояний при-
знаков (5:1, лоб впереди без бороздки; 17:1, угол 
между апикальным краем надкрылий и швом боль-
ше 90°; 23:1, нижняя губа без хет).

Виды рода Hololepta объединяются за счет де-
вяти состояний признаков (6:1, 7:2, 8:1, 19:1, 21:2, 
27:1, 30:2, 31:1, 33:1), бо́льшая часть из которых ука-
зана и для консенсусного дерева (кроме 19:1, поло-
жение пропигидия относительно пигидия).

На кладограмме виды Hololepta разделились 
на три группы. Первая группа представлена вида-
ми подрода Leionota. Монофилия этой группы под-
держивается состоянием признака 29:2 (длинная 
медиальная бороздка бедер средних конечностей). 

Рис. 8. Вентральная сторона гонококситов исследованных видов жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae).



	 ПОЛОВОЙ АППАРАТ САМОК ВИДОВ РОДА HOLOLEPTA� 45

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

Рис. 9. Строение внешнего края гонококситов исследованных видов жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae).

Других признаков, поддерживающих кладу 
Leionota, не обнаружено.

Вторая и третья группа объединены признака-
ми – 11:1 (краевая бороздка переднеспинки тон-
кая, почти неразличимая) и 16:1 (плечевая вмятина 
надкрылий хорошо выражена). Данные группы со-
стоят из видов подрода Hololepta.

Вторая группа состоит из видов (H. semicincta, 
H. amurensis, H. baulnyi и H. feae), внешне схожих 
между собой: широкое коренастое тело, нередко 
в вершине надкрылий находится фрагмент дор-
сальной бороздки. Поддерживается эта клада со-
стоянием признака – 3:1 (за  глазами короткий 
фрагмент бороздки).

Третья группа представлена видами с разно-
образным внешним обликом (H. indica, H. plana, 
H. laevigata, H. higoniae и H. elongata). Поддержива-
ется эта клада состоянием признака – 9:1 (за глаза-
ми находится хорошо развитая вмятина).

Монофилия клады H. laevigata, H. higoniae 
и H. elongata поддерживается четырьмя состояния- 
ми признаков (2:2, 10:2, 30:1, 33:2).

Вторая кладограмма (рис.  13)  основывается 
на данных полового аппарата самок жуков (L = 35, 
CI = 57, RI = 37).

Монофилия рода Hololepta на кладограмме 
поддерживается одним состоянием признака по-
лового аппарата самок (40:1, бакулюм расширен, 
отверстие в полость гонококсита небольшое). Со-
стояний признаков, поддерживающих монофилию 
клады Leionota, не обнаружено.

Виды подрода Hololepta объединены тремя со-
стояниями признаков (42:1, наличие дорсальной 
бороздки гонококсита; 44:1, наличие зубца в осно-
вании гонококсита; 45:1, железа сперматеки соеди-
нена с протоком сперматеки).

Последняя кладограмма (рис. 14) была получена 
при помощи анализа совмещенных данных полового 
аппарата самок и внешнего строения жуков (L = 86, 
CI = 77, RI = 79; фиолетовый – предположительные 
синапоморфии признаков внешнего строения имаго; 
синий – предположительные синапоморфии при-
знаков полового аппарата самок). Ветвление между 
Hololepta (Leionota) quadridentata и всеми остальны-
ми видами рода Hololepta, а также ветвления внутри 
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Рис. 10. Строение внутреннего края гонококситов исследованных видов жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae).

подрода Hololepta, которые поддерживаются только 
состояниями признаков полового аппарата самок, 
имеют значения бутстрэп-поддержек меньше 10%.

На дереве виды трибы Hololeptini объединяются 
двумя состояниями признаков внешнего строения 
(17:1, 23:1).

Виды рода Hololepta были объединены девятью 
признаками внешнего строения (6:1, 7:2, 8:1, 15:1, 
21:2, 27:1, 30:2, 31:1, 33:1).

Наличие вентральной бороздки гонококсита 
(43:1, L = 1, RI = 100, CI = 100) и наличие изгиба 

края переднеспинки (14:1, L = 1, RI = 100, CI = 100) 
объединяют все виды подрода Hololepta, а также 
Hololepta (Leionota) quadridentata, но не Hololepta 
(Leionota) reichii. У последнего вида вентральная 
бороздка гонококсита не обнаружена (43:0) и край 
переднеспинки прямой (14:0).

Монофилия подрода Hololepta поддерживается 
четырьмя состояниями признаков внешнего стро-
ения (9:1, 11:1, 15:2, 16:1) и одним состоянием по-
лового аппарата самок (44:1). Наличие дорсальной 
бороздки (42:1, L = 2, RI = 80, CI = 50) на дереве 
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Рис. 11. Строение сперматек исследованных видов жуков-карапузиков (Histeridae, Histerinae).

объединяет большинство видов подрода Hololepta, 
кроме H. indica. В группе H. baulnyi – H. feae про-
изошла, предположительно, инверсия состояния 
этого признака. Остальные виды подрода Hololepta 
(кроме H. indica и H. plana) объединены при помо-
щи двух состояний признаков полового аппарата 
(45:1, 46:1, канал протока сперматеки расширен). 
Группа видов H. elongata объединяет пять состоя-
ний признаков внешнего строения (2:2, 10:2, 24:1, 
30:1, 33:2). Группу видов H. feae объединяет один 
признак внешнего строения (3:1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты подтверждают, что три-
ба Hololeptini и род Hololepta – монофилетические 
группы жуков-карапузиков. Монофилия трибы 

поддерживается двумя состояниями признаков: 
угол между апикальным краем надкрылий и швом 
больше 90°, нижняя губа без хет. Монофилия три-
бы подтверждается результатами другой работы 
(Leivas et al., 2015), в которой анализировались 
признаки внешнего строения жуков Oxysternus 
maximus, Hololepta (Leionota) minuta Erichson 1834 
и Hololepta (Leionota) aradiformis Erichson 1834.

Монофилия рода Hololepta в настоящей работе 
поддерживается набором общих предположитель-
но уникальных синапоморфий внешнего строе-
ния имаго жуков: развитый надглазничный зубец; 
на вентральной стороне мандибулы имеют один 
зубец или имеют расширение на его месте; манди-
булы на дорсальной стороне без зубцов; надкрылья 
с одной цельной бороздкой или без цельных бороз-
док; пигидий короче половины длины пропигидия; 
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Рис. 12. Дерево (L = 56, CI = 83, RI = 86), основанное на признаках внешнего строения (1–33) исследованных 
жуков карапузиков (Histeridae, Histerinae). Числа в основании разветвлений клад – результаты бутстрэп-анализа 
(N = 10 000) только для p ≥ 0.49; черные кружки – предположительные синапоморфии, белые кружки – предполо-
жительные гомоплазии состояний признаков; над кружками – номера признаков; под кружками – обозначения 
состояния признаков.

основание голени, рядом с местом сочленения 
с бедром, имеет зубец; боковая бороздка задне-
груди длинная и частично сливается со швом эпи-
стернов или короткая, но сильно приближена 
к шву эпистерна; второй видимый стернит брюшка 
с одной парой бороздок; длина третьего видимого 
стернита равна длине первого видимого стернита 
или больше этой длины. В работе Охары и Мазура 
(Ôhara, Mazur, 2000) приведено описание Althanus 
teretrioides (Lewis 1903) (Histerinae, Platysomatini), 
в котором авторы указывают на наличие зубца 
в основании голени передней конечности, в ме-
сте сочленения с бедром. Это состояние призна-
ка принято и в настоящей работе как апоморфное 
для Hololepta. У остальных описанных видов трибы 
Platisomatini такой зубец не обнаружен. Вероятно, 
состояние 27:1 – ложный синапоморфный при-
знак. Для проверки данного предположения тре-
буется исследование видов Platysomatini. В этой же 
работе для Idister omalodellus Mazur 1989 и Idister 
platysomoides Mazur 1989 указано наличие бороздок 
на втором видимом стерните брюшка, но у Idister 
бороздки направлены поперек тела жука (в отли-
чие от Hololepta, у которых бороздки идут вдоль). 

Вероятно, состояние признака у Idister более при-
митивное, чем у Hololepta, у которых данная пара 
бороздок может соединяться и образовывать дуго-
образную фигуру.

Монофилия видов подрода Leionota на дере-
ве (рис. 14), основанном на признаках внешнего 
строения и полового аппарата самок, не поддер-
жана никакими признаками. В предыдущем ис-
следовании (Carnochan, 1917) было указано, что 
нет признаков, которые могли бы отделить Leionota 
от Hololepta. Однако, согласно кладограмме, осно-
ванной на признаках внешнего строения (рис. 12), 
при помощи состояния признака медиальной бо-
роздки передних бедер (29:2, CI = 66, RI = 66; бо-
роздка длинная, 2/3 длины бедра) удалось разде-
лить два подрода. Пригодность данного признака 
для демаркации подродов требует дополнительного 
исследования Leionota.

Два состояния признаков внешнего строе-
ния и полового аппарата (14:1 и 43:1) разделя-
ют Hololepta (Leionota) reichii и Hololepta (Leionota) 
quadridentata (последний вид занимает более 
близкое положение к подроду Hololepta). Однако 
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значения бутстрэп-поддержки данного ветвления 
невелико (рис. 14).

Для Leionota характерно наличие предположи-
тельно примитивных состояний признаков: одна 
цельная дорсальная бороздка; широкая краевая бо-
роздка переднеспинки; отсутствие плечевой ямки 
надкрылий. Карнохан (Carnochan, 1917) указы-
вал, что подрод Hololepta отличается уплощенной, 
широкой и закругленной спереди переднегрудью; 
а подрод Leionota – приподнятой переднегрудью 
и часто усечённой. Качественные признаки горло-
вой лопасти, при помощи которых возможно от-
личить подрод Leionota от подрода Hololepta, не об-
наружены. Противоречие относительно признаков 
14:1, 43:1 (состояния признаков, которые разделя-
ют виды Leionota между собой и частично объеди-
няют с видами подрода Hololepta) и 29:2 (состояние 
признака, которое разделяет Leionota и Hololepta) 
может быть устранено дополнительным исследо-
ванием видов подрода Leionota.

Монофилия подрода Hololepta на консенсусном 
дереве (рис. 14) поддерживается четырьмя состоя- 
ниями признаков внешнего строения имаго (9:1, 
наличие вмятины за глазами; 11:1, наличие тонкой 
краевой бороздки переднеспинки; 15:2, надкрылья 
без цельных дорсальных бороздок; 16:1, плечевая 
вмятина хорошо выражена) и одним признаком 
полового аппарата самок (44:1, наличие базального 
зубца гонококсита). На приведенных иллюстраци-
ях гонококситов видов трибы Platysomatini (Ôhara, 
Mazur, 2000) не указано наличие базального зуб-
ца, что дополнительно подтверждает ценность 

признака 44 для демаркации родов Hololepta 
и Platysomatini.

Виды подрода Hololepta имеют сложные фи-
логенетические взаимоотношения между собой. 
На консенсусной кладограмме (рис. 14) были об-
разованы две группы. В основании групп находят-
ся два вида – H. indica и H. plana. Несмотря на то, 
что в реконструкции филогении эти виды заняли 
базальное положение, вероятно, данных по их фи-
логении недостаточно. При разном наборе дан-
ных эти виды занимали разное положение и име-
ли наименьшее значение будстрэп-поддержек, что 
косвенно указывает на недостаточность данных 
о морфологии внешнего строения имаго и поло-
вого аппарата самок для точного определения их 
положения на кладограмме.

Первая группа видов H. elongata, H. higoniae 
и H. laevigata образуют монофилетическую группу, 
которая поддержана наибольшим числом признаков 
внутри подрода (пять признаков внешнего строе-
ния: 2:2, 10:2, 24:1, 30:1, 33:2). Виды данной группы 
встречаются в Индо-Малайской области (рис. 15).

Вторая группа видов (H. semicincta, H. amurensis, 
H. baulnyi и H. feae) поддерживается одним призна-
ком внешнего строения (3:1, за глазами короткий 
фрагмент бороздки). Несмотря на то, что группа 
также кажется естественной, для подтверждения 
монофилии данной группы (из-за малого числа 
предположительно синапоморфных признаков) 
необходимо представить дополнительные дока-
зательства. Виды данной группы встречаются 
в Индо-Малайской области, Афротропике и Па-
леарктике (рис. 15).

Однако было исследовано небольшое число ви-
дов рода Hololepta, поэтому предположение о моно-
филии выделенных групп требует дополнительных 
доказательств (например, молекулярных, эмбрио-
логических или экологических) и имеет предвари-
тельный характер.

Клада H. laevigata–H. higoniae (рис.  15), ве-
роятно, сформировалась на территории Индо-
Малайской области, в пользу этого предположения 
говорит близость видов на кладограмме, а также 
близость их зоогеографического распространения. 
Другая группа видов H. semicincta–H. feae имеет 
более разнообразное зоогеографическое распро-
странение (Афротропика, Палеарктика и Индо-
Малайская область).

На диаграмме рассеивания виды, не свя-
занные своей биологией с древесиной, – Hister 
quadrimaculatus, Oxysternus maximus и Plaesius 
javanus – заняли крайнее верхнее положение, от-
ношение высоты к длине тела у этих жуков в сред-
нем равно соответственно 0.54, 0.41 и 0.39. Виды 
H. quadridentata и H. reichii заняли на диаграмме 

Рис. 13. Дерево (L = 35, CI = 57, RI = 37), основан-
ное на признаках полового аппарата самок (34– 50) 
исследованных жуков карапузиков (Histeridae, 
Histerinae). Числа в основании разветвлений клад – 
результаты бутстрэп-анализа (N = 10 000) только для 
p ≥ 0.49, черные кружки – предположительные си-
напоморфии, белые кружки – предположительные 
гомоплазии состояний признаков, над кружками – 
номера признаков, под кружками – обозначения со-
стояния признаков.
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Рис. 14. Консенсусное дерево (L = 86, CI = 77, RI = 79), основанное на признаках внешнего строения и полового 
аппарата самок исследованных жуков карапузиков (Histeridae, Histerinae). Числа в основании разветвлений клад – 
результаты бутстрэп-анализа (N = 10 000) только для p ≥ 0.49, фиолетовые кружки – предположительные синапо-
морфии внешнего строения жуков, синие – полового аппарата, белые кружки – предположительные гомоплазии 
состояний признаков.

среднее положение, и отношение высоты к длине 
тела у этих жуков в среднем равно 0.40 и 0.41, что 
близко к значениям Oxysternus maximus и Plaesius 
javanus. Для видов Hololepta higoniae, H. elongate 
и H. semicincta характерны наименьшие значе-
ния отношения высоты к длине тела, в среднем 
0.16, 0.19 и 0.20. Таким образом, Hololepta higoniae, 
H. elongate и H. Semicincta – наиболее уплощенные 
виды Hololepta, по сравнению с остальными иссле-
дованными видами. Остальные Hololepta раздели-
лись на две группы. У первой группы (H. amurensis, 
H. baulnyi и H. feae) значение отношения высоты 
к длине тела в среднем варьирует от 0.30 до 0.34. 
У второй группы (H. laevigata, H. plana, H. excisa 
и H. indica) в среднем варьирует от 0.22 до 0.27. 
Виды этих двух групп характеризуются в мень-
шей степени уплощенностью тела, по сравнению 
с Hololepta higoniae, H. elongate и H. semicincta. Из-
гиб линии тренда на диаграмме показывает, что 
уплощение тела связано не только с уменьшением 
длины тела жука.

Впервые было обнаружено, что утолщение кути-
кулы в основании гонококситов и базальная вырез-
ка гонококсита (рис. 10) – признаки, наличие ко-
торых характерно для P. javanus, H. quadrimaculatus 
и исследованных видов рода Hololepta. Веро-
ятно, анализ состояний этих признаков может 

оказаться полезным для будущих реконструк-
ций филогении Histerinae. Также было обнаруже-
но, что у видов H. semicincta, H. indica, P. javanus 
и H. quadrimaculatus киль гонококсита свернут от-
носительно слабо по сравнению с килем H. higoniae 
и H. plana. Место изгиба киля у данных видов от-
мечено на рис. 8 красным цветом. У остальных ви-
дов Hololepta край гонококсита свернут сильнее, 
в некоторых случаях киль свернут в виде полуколь-
ца (H. higoniae, H. plana и H. laevigata) (рис. 8).

Виды семейства Cucujidae обычно встречают-
ся под корой отмирающих или мертвых деревьев, 
и их чрезвычайно плоские тела хорошо приспосо-
блены к жизни под корой (Jin et al., 2020). Гоно-
кокситы у представителей этого семейства име-
ют треугольную форму, сильно вытянутые, слабо 
склеротизованы, без дополнительных выростов 
и зубцов (Leschen et al., 2005; Jin et al., 2020). Яйце- 
клад ксилофильного вида Ancyrona diversa (Pic 1921) 
(Coleoptera, Cleroidea, Trogossitidae) имеет пира-
мидальные гонококситы, со слабо склеротизован-
ной основной частью, но сильно склеротизован-
ным основанием (Lee et al., 2020). Согласно дан-
ным ряда авторов (Kirejtshuk, 2005; Wang, Hájek, 
2018) о видах рода Cupes Fabricius 1801 и Tenomerga 
Neboiss 1984 (Coleoptera, Cupedidae), самки этих 
родов имеют слабо склеротизованный половой 
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аппарат, без выростов и зубцов на внешней по-
верхности, и длинный стилус. У Anobiidae (Тоски-
на, 2003) тело гонококситов слабо склеротизовано, 
в их основании имеются утолщения кутикулы. Для 
ксилофильного вида Lasconotus okadai Aoki 2011 
(Coleoptera, Tenebrionoidea, Zopheridae) (Lee et al., 
2017), как и для предыдущих ксилофильных видов, 
характерны слабая склеротизация тела гонококси-
та и короткий стилус.

Таким образом, у ксилофильных жуков из пере-
численных семейств яйцеклад имеет типичное для 
Coleoptera строение – гонококситы удлинённые, 

слабо склеротизованные, сужаются к вершине, 
на которой находится более или менее длинный сти-
лус. Среди жуков-карапузиков близким строением 
гонококситов обладают мелкие ксилофильные Acritus 
minutus (Herbst 1791) (Бичевой, 2022) и Paromalus 
koreanus (Seung et Lee 2019) (Seung, Lee, 2019).

В отличие от упомянутых семейств ксило-
фильных жуков, у Hololepta кутикула гонококси-
тов утолщена, а у некоторых видов есть выросты 
на наружной поверхности. Продольные утолщения 
вальвиферов, по-видимому, свойственны всем ви-
дам этого рода и дополнительно увеличивают их 
прочность. По этим признакам Hololepta сходна 
с видами Platysomatini (Ôhara, Mazur, 2000), у ко-
торых гонококситы и вальвиферы также сильно 
склеротизованы, имеются утолщения кутикулы 
на наружной поверхности гонококситов и вдоль 
тела вальвиферов. Однако у Platysomatini гонокок-
ситы треугольной или клиновидной формы, а сти-
лусы находится близ их вершины, что отличает их 
от Hololepta. Таким образом, род Hololepta обладает 
более продвинутым строением яйцеклада, нежели 
Platysomatini.

Полученные данные показали, что призна-
ки полового аппарата самок менее пригодны для 
филогенетических реконструкций, чем признаки 
внешнего строения имаго жуков рода Hololepta.
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Рис. 15. Распределение исследованных видов по зоогеографическим областям. Изображенное дерево соответствует 
дереву на рис. 14.

Рис. 16. Диаграмма рассеяния. Точками отмечены 
исследованные виды Histeridae. Красным цветом от-
мечена линия тренда.
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THE FEMALE REPRODUCTIVE SYSTEM OF THE GENUS HOLOLEPTA 
(COLEOPTERA, HISTERIDAE, HISTERINAE, HOLOLEPTINI) AND 

ITS SIGNIFICANCE FOR THE SYSTEMATICS OF THE GROUP
V. V. Bichevoy*

Department of Entomology, Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
*e-mail: vladislav.bychevoy@gmail.com

Most species of the genus Hololepta show flat bodies and atypical ovipositor structures, these latter being 
adapted to laying the eggs inside wood. Cladistic analyses based on 33 characters of the adult insect body 
and 15 characters of the ovipositor support the monophyly of the genus. The subgenus Hololepta has 
more apomorphic characters than does Leionota. This study did not reveal any characters that show the 
monophyly of Leionota. In most species of the subgenus Hololepta the gonocoxites bear teeth that help 
pushing out the substrate during oviposition. The valvifers in most Hololepta species have longitudinal 
thickenings to further increase their strength. Our data show that the characters of the ovipositor are lower 
in value for phylogenetic reconstructions. The reproductive system of female Hololepta is more prone to 
convergences and parallelisms compared to the features of their external structure.

Keywords: beetles, female genitalia, ovipositor, spermatheca, external structure
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Сибирский коконопряд, или шелкопряд 
(Dendrolimus sibiricus Tschetverikov 1908) – опасный 
вредитель лесов, личинки которого поражают бо-
лее 20 видов хвойных деревьев родов Abies, Pinus, 
Larix, Picea и Tsuga (Флоров, 1948; Рожков, 1965; 
Kirichenko et al., 2008, 2009). Основная часть аре-
ала D. sibiricus расположена в Северной Азии; по-
мимо азиатской части России и севера Казахста-
на он встречается в северном Китае, в северной 
Монголии и на Корейском п-ове (Флоров, 1948; 
Рожков, 1965; Чистяков и др., 2016; Kononov et al., 

2016; Jeong et al., 2018). Как известно, для сибир-
ского коконопряда характерны периоды стреми-
тельного размножения (вспышки), которые при-
водят к кратному увеличению численности особей, 
тотальному повреждению хвойных лесов и серьез-
ным экологическим изменениям на больших тер-
риториях. Естественное восстановление поражен-
ных лесов сложно, долго и порой невозможно. 
Вспышки могут достигать панзонального масшта-
ба; последняя из них (2011–2022 гг.) наблюдалась 
в Томской, Кемеровской, Иркутской областях, 
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Сибирский коконопряд (шелкопряд) (Dendrolimus sibiricus Tschetverikov 1908) – опасный вреди-
тель хвойных пород семейства Pinaceae, обитающий в азиатской части России, на севере Казах-
стана, Монголии, Китая и на Корейском полуострове. Его ареал постепенно расширяется на за-
пад и север: в настоящее время вид отмечен у 46°–47° в. д. на Восточно-Европейской равнине, 
около 60° с. ш. – в Красноярском крае и у 63° с. ш. – в Республике Саха (Якутия). Прогнозу даль-
нейшего расселения D. sibiricus посвящен ряд исследований, однако оценку инвазионного по-
тенциала вредителя затрудняет, в том числе, и недостаточность данных о требованиях зимующей 
стадии (гусениц) к условиям среды. Мы оценили некоторые черты биологии вредителя, опреде-
лили холодостойкость гусениц, выяснили температурные условия в местах зимовки на северо-
восточном пределе распространения – в Центральной Якутии. Средняя температура максималь-
ного переохлаждения гусениц составляет –18.5 ± 0.4°C, она значимо различается (p ≤ 0.05) между 
особями младших (II–III и III–IV) и старших (IV–IV) возрастных групп (–20.0 ± 0.6 и –18.8 ± 0.8 
против –16.7 ± 0.8°C). Длительное (2 сут) пребывание при температуре –15.5°C приводит к ги-
бели 53% особей, при –17.5°C – 63%, а при –20°C – уже 91%. Сопоставление холодостойкости 
гусениц и температур в горизонтах зимовки в одном из самых холодных регионов в естественном 
ареале вредителя свидетельствует о пригодности значительных территорий Якутии для благопо-
лучного существования D. sibiricus, особенно при наблюдающемся потеплении климата.

Ключевые слова: вредитель, экология, распространение, Сибирь
DOI: 10.31857/S0044513424100043, EDN: tmnhmg
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Алтайском, Красноярском и Забайкальском краях, 
республиках Тыва, Бурятия и Саха (Якутия). Ло-
кальные вспышки в различных частях ареала воз-
никают с периодичностью в 10–20 лет и плохо про-
гнозируются. Многие исследователи важнейшую 
роль в инициации массового размножения отво-
дят комплексу летних погодных условий двух–трех 
предшествующих вспышке лет (Кондаков, 2002; 
Чикидов, 2013; Kharuk et al., 2020 и др.), но мнения 
о лимитирующих ее факторах различаются.

В настоящее время происходит постепенное рас-
селение вредителя как на территории с более мягким, 
чем в естественном ареале, климатом, так и в наи-
более холодные зимой части Сибири, которое свя-
зывают, в том числе, и с глобальным потеплением. 
Так, в последние годы D. sibiricus обнаружен око-
ло 46°–47° в. д. в Республике Коми и Архангельской 
обл., на Корейском п-ове, около 60° с. ш. – в Красно-
ярском крае, стал обычен около 63° с. ш. в Республи-
ке Саха (Якутия) (Винокуров и др., 2001; Винокуров, 
Исаев, 2002; Гниненко, Седельник, 2003; Нифонтов 
и др., 2018; Павлов и др., 2018; Харук и др., 2018; Jeong 
et al., 2018; Лукин, 2020).

Изменение границ распространения коконо-
пряда инициировало серию исследований, по-
священных оценке его инвазионного потенци-
ала и прогнозу дальнейшего расширения ареа-
ла (Möykkynen, Pukkala, 2014; Харук и др., 2018; 
Павлов и др., 2018; Мещериков, 2018; VKM, 2018; 
Kharuk et al., 2020). Этот прогноз построен на ана-
лизе сведений о различных сторонах биологии вре-
дителя: скоростях расселения, распространении 
потенциальных кормовых пород деревьев, возмож-
ных путях колонизации, оценке подходящих кли-
матических условий для выживания и т. д. (Рожков, 
1965; Харук и др., 2018; EFSA, 2018, 2019; VKM, 
2018). Все указанные аспекты биологии и эколо-
гии вида имеют различную полноту изученности, 
и наименее исследованным остается диапазон при-
емлемых для успешного существования сибирско-
го коконопряда климатических условий. Ряд работ 
посвящен выяснению весенне-летних параметров 
среды, требующихся для развития вредителя (сум-
мы температур, необходимые для прохождения 
разных онтогенетических фаз и наступления диа-
паузы, инициирующие активность гусениц темпе-
ратуры, витальная влажность среды и пр.) (Коло-
миец, 1961; Рожков, 1965). При этом экологии вида 
зимой и диапазону приемлемых для зимующей ста-
дии (гусениц) условий среды уделено мало внима-
ния, несмотря на то, что большая часть его ареала 
находится в регионах, характеризующихся суровы-
ми и продолжительными зимами, и зимовку счи-
тают наиболее “ответственным” периодом в жизни 
D. sibiricus (Коломиец, 1987).

Оценка пригодности для сибирского коконо-
пряда климата вне нативного ареала на основании 
моделирования с использованием нескольких пе-
ременных сделана в ряде работ, и получены про-
тиворечивые заключения (Baranchikov et al., 2010; 
Möykkynen, Pukkala, 2014; Kubasik et al., 2017; VKM, 
2018). Характеристика необходимых для успешно-
го существования D. sibiricus зимних условий в этих 
работах сводится к обобщенным формулиров-
кам: “континентальный непрерывный тип зимы” 
со стабильными отрицательными температурами 
и снежным покровом либо, напротив, “мягкие 
условия зимовки” (Baranchikov et al., 2010; VKM, 
2018). В докладах Норвежского научного комитета 
по продовольствию и окружающей среде (VKM, 
2018) и Европейской и Средиземноморской орга-
низации по защите растений (EPPO, 2005), посвя-
щенных оценке фитосанитарного риска D. sibiricus 
для Европы, прямо указано на недостаточность 
знаний и/или биологических данных о лимитиру-
ющих факторах окружающей среды, в том числе 
о способности вида выживать зимой при воздей-
ствии отрицательных температур.

До настоящего времени существовала лишь 
одна, предпринятая более 60 лет назад, попытка 
оценить устойчивость D. sibiricus к зимним усло-
виям (Коломиец, 1961). На небольшой выборке 
гусениц старшего возраста лиственничной расы 
из тувинской популяции была измерена един-
ственная характеристика холодостойкости – тем-
пература максимального переохлаждения (ТП), 
позволяющая судить лишь о минимальных крат-
ковременно переносимых температурах. Коломиец 
(1961) выявил снижение ТП гусениц от начала зимы 
(–10.2 ± 0.4°C) к ее середине (–14.9 ± 1.5°C) и не-
переносимость замораживания. Хотя в указанной 
работе не изучалась способность коконопряда дли-
тельно выживать при низких отрицательных темпе-
ратурах, был сделан вывод, что его гусеницы очень 
устойчивы к холоду и подавляющее большинство 
особей хорошо переносят температуру –20°C (Ко-
ломиец, 1961, 1962, 1987; Рожков, 1965).

Сведений о температуре в местах зимовки гу-
сениц сибирского коконопряда в подстилке и на-
почвенном покрове в хвойных лесах в естествен-
ном ареале и в иных, потенциально пригодных 
для обитания районах также немного (Коломиец, 
1961, 1987; Берман и др., 2007; Алфимов и др., 2012; 
Bulakhova et al., 2022). Таким образом, изученность 
биологии и экологии вида зимой явно не соответ-
ствует степени его инвазионной опасности, а так-
же не позволяет сделать заключение о возможной 
роли холодостойкости как причине, определяющей 
распространение или запускающей/лимитирую-
щей вспышки численности D. sibiricus.
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Целью нашей работы была оценка возможно-
го характера распространения D. sibiricus в наибо-
лее холодной – северо-восточной части – ареала, 
исходя из соотношения холодостойкости гусениц 
и почвенных температур. Для этого были исследо-
ваны: 1) ключевые фенологические события и чер-
ты биологии в центрально-якутской популяции, 
2) основные характеристики холодостойкости гусе-
ниц D. sibiricus разных возрастов – кратковременно 
(ТП) и длительно переносимые отрицательные тем-
пературы (в том числе такие информативные пока-
затели, как температура 50% смертности – ЛТ50% 
и предельная летальная температура – ЛТ100%); 
3) температурные условия в местах зимовки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование биологии и экологии D. sibiricus 
в центрально-якутской популяции

Исследования биологии D. sibiricus проведены 
в очаге массового размножения вредителя на тер-
ритории Шестаковского участка Якутского лесни-
чества Республики Саха (Якутия) в 2020 и 2021 гг. 
Очаг возник предположительно не позже 2016 г. 
на месте ранее затухшего, действовавшего в пе-
риод крупной вспышки 1999–2001 гг. Модельный 
участок, на котором проведены исследования и со-
браны гусеницы для экспериментов, располагался 
в разнотравно-брусничном лиственничнике с при-
месью березы в 30 км южнее г. Якутска (61°47ʹ с. ш., 
129°32ʹ в. д.). Сомкнутость крон лиственниц (Larix 
cajanderi) в древостое составляла около 0.4–0.5, 
в напочвенном покрове присутствовали грушан-
ка красная (Pyrola incarnata), шиповник иглистый 
(Rosa acicularis), водосбор сибирский (Aquilegia 
sibirica), земляника восточная (Fragaria orientalis), 
княженика (Rubus arcticus), брусника (Vaccinium 
vitis-idaea), мхи.

На модельном участке в течение лета 2020  г. 
и весны 2021 г. отслеживали сроки основных фе-
нологических событий в популяции D. sibiricus, 
проводили учеты численности, выявляли степень 
зараженности гусениц, куколок и имаго парази-
тоидами по общепринятым методикам (Надзор…, 
1965; Методы…, 2004). Результаты этих исследо-
ваний частично опубликованы ранее (Бурнашева 
и др., 2021). Осенние учеты численности в кронах 
деревьев и сбор гусениц для лабораторных экспе-
риментов проводили 8 сентября околотом 12 мо-
дельных лиственниц на белый полог. Возраст гусе-
ниц устанавливали по ширине головной капсулы 
и длине тела (Васильев, 1905; Флоров, 1948); в слу-
чае предельно низких или, наоборот, высоких для 
группы показателей учитывали состояние светлых 
чешуек на теле гусениц и трофность участков (цен-
тральная обесхвоенная или периферийная слабо 

поврежденная часть очага), влияющую на рост гу-
сениц. Особей промежуточных размеров относили 
к меньшим возрастам (т. е. в группу II–III входили 
гусеницы II возраста и особи, имеющие размеры 
между II и III возрастами и т. д.). Учет зимующих 
гусениц проведен 24 сентября 2020 г. На 20 пло-
щадках размером 50 × 50 см была разобрана под-
стилка и исследован верхний слой почвы; плот-
ность найденных гусениц пересчитана на 1  м2. 
Весенние наблюдения проводили в первой декаде 
мая 2021 г. Оценивали начало и динамику подъе-
ма гусениц в крону лиственниц, а 18 мая дополни-
тельно обследовали подстилку.

Измерение температур в местообитаниях D. sibiricus

Температуры в местах зимовки гусениц изме-
ряли со 2 октября 2020 г. по 18 мая 2021 г. на двух 
площадках модельного участка. Было установле-
но 10 откалиброванных температурных датчиков-
самописцев – логгеров (iButton DS1922L, НТЛ 
ЭлИн, Россия) в почве на глубине 10 и 20  см на 
трех типах нанорельефа – пониженном (неглубо-
кие ложбины среди деревьев), повышенном (коч-
ки и бугры) и ровном. Высоту снежного покрова 
на учетных площадках измеряли в середине третьей 
декады марта 2021 г. Данные о температуре возду-
ха и высоте снежного покрова в течение всего ука-
занного периода, а также за предшествующий и по-
следующий годы (2019 и 2021 гг.) получены на ме-
теостанции г. Якутска, расположенной менее чем 
в 30 км от места установки логгеров. Данные о тем-
пературах почвы на глубине 20 см получены также 
на метеостанции с. Чурапча и на сайте ВНИИГ-
МИ-МЦД, http://aisori-m.meteo.ru.

Лабораторная акклимация гусениц D. sibiricus

Собранные гусеницы были перевезены в ИБПС 
ДВО РАН (г.  Магадан) в начале сентября, где 
до конца месяца их содержали в лаборатории 
при температуре от 10 до 7°C и естественном фо-
топериоде в пластиковых пятилитровых боксах 
со свежими ветками лиственницы. В конце сен-
тября при температуре 5°C они были рассажены 
по 10– 30 особей (в зависимости от возраста) в пло-
ские (высота 3 см, объем 0.125 л) вентилируемые 
пластиковые контейнеры (n = 28), на 3/4 высоты 
заполненные опавшей хвоей лиственницы. Так 
как на выживание гусениц сибирского коконопря-
да сильно влияет влажность субстрата (Коломиец, 
1961), ее поддерживали на уровне не менее 75%.

Перед началом экспериментов гусениц аккли-
мировали (подготавливали к зимовке): темпера-
туру в термостатах ТСО‑1/80 (ОАО Смоленское 
СКТБ СПУ, Россия) с контейнерами ступенча-
то понижали с остановками на периоды от 24 ча-
сов до нескольких суток при каждой из указанных 
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температур: 31 сут при 5°C, 1 сут при 3°C, 22 сут при 
0°C. Состояние гусениц (положение, подвижность, 
реакция на манипуляции) определяли во всех кон-
тейнерах регулярно на поверхности субстрата 
и в его толще (раздвигая хвою пинцетом) до тем-
пературы 5°C.

Определение температуры максимального 
переохлаждения (ТП)

Температура максимального переохлаждения – 
одна из двух основных характеристик холодостой-
кости пойкилотермных организмов; она отражает 
интервал температур ниже 0°C, который способен 
переносить вид в незамерзшем (переохлажден-
ном) состоянии. При достижении ТП в переох-
лажденном организме происходит кристаллизация 
жидкостей, которая сопровождается выделением 
тепла и отражается в виде пика на температурной 
диаграмме. Дальнейшее понижение температур 
приводит к замораживанию животного. Гибель по-
сле пребывания в температурах ниже ТП указыва-
ет на то, что животное не выдерживает замерзания 
и переносит отрицательные температуры в интер-
вале от 0°C до значений ТП только в переохлажден-
ном состоянии; выживание свидетельствует о спо-
собности выдерживать замораживание (Бахметьев, 
1912; Salt, 1936).

Температуру максимального переохлажде-
ния гусениц измеряли в морозильной камере 
манганин-константановыми термопарами (диа-
метр проволоки 0.12 мм). Сигнал термопары пре-
образовывали с помощью аналого-цифровой пла-
ты (АЦП ЛА-TK5, ЗАО “Руднев-Шиляев”, Россия) 
через усилитель постоянного напряжения и запи-
сывали в память компьютера (детали методики 
описаны подробно ранее: Берман и др., 2007). ТП 
определяли у акклимированных и затем длитель-
но пребывавших при –1°C (14 дней) и при –5°C 
(21  день) гусениц (49 особей II–III возрастов, 
50 особей III–IV возрастов и 48 особей IV–VI воз-
растов). Спай термопары размещали на поверхно-
сти покровов между волосками, температуру сни-
жали со скоростью 0.1°C/мин, принятой в подоб-
ных экспериментах (Берман и др., 2002; Лейрих, 
Мещерякова, 2015; Sinclair et al., 2015), до появле-
ния пика выделения тепла на термограмме.

Определение летальных температур

Величина ТП отражает предельные лишь крат-
ковременно (несколько часов) переносимые видом 
отрицательные температуры. Для выяснения вто-
рой характеристики холодостойкости – значений 
длительно переносимых отрицательных темпера-
тур – оценивают уровень смертности после пребы-
вания при определенных температурах в течение 
нескольких суток. Это позволяет определить такие 

базовые характеристики, как летальные для поло-
вины особей (ЛТ 50%) и для большинства или всех 
особей в выборке (ЛТ 90% или ЛТ100%) температуры.

Выживание гусениц D. sibiricus оценивали после 
длительного (2 сут) пребывания в следующих темпе-
ратурах: –15.5, –17.5, –20 и –28°C. Для этого пред-
варительно акклимированных гусениц (n = 622) ох-
лаждали в испытательной программируемой камере 
тепла/холода WT 64/75 (Weiss Umwelttechnik GmbH, 
Германия) с принятой для беспозвоночных живот-
ных скоростью 0.5°C/ч (Берман и др., 2002; Лейрих, 
Мещерякова, 2015) в тех же пластиковых контейне-
рах с субстратом, в которых животные проходили 
акклимацию. Затем контейнеры нагревали до 5°C 
со скоростью 1°C/ч, с остановками по 12 ч при 0 
и 1°C. Особи, полностью восстановившие нормаль-
ные двигательные реакции, считались выжившими; 
их содержали в лаборатории в течение 2 недель для 
проверки отсроченных повреждений.

Статистическая обработка

Статистический анализ проводился стандарт-
ными методами с использованием программ 
Statistica 10 для Windows и R (версия 4.3.1, R Core 
Team, 2023). Нормальность распределений ТП 
определяли, используя тест Шапиро–Уилка, срав-
нение их средних значений в возрастных груп-
пах – тестом Крускала–Уоллеса с последующим 
попарным сопоставлением. Зависимость между те-
стированными длительно переносимыми темпера-
турами и выживанием гусениц оценивали, исходя 
из величины коэффициента корреляции Спирме-
на (rS). Значения в тексте представлены как сред-
нее ± стандартная ошибка; значимости различий 
принята от p ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Экология D. sibiricus в исследованном 
очаге в 2020–2021 гг.

Локальный очаг, в котором проведены иссле-
дования, возник как рецидив крупной вспышки, 
действовавшей в 1999–2001  гг. на правобережье 
Лены на территории Хангаласского, Якутского 
и Намского лесничеств. В 2020 г. вспышка находи-
лась в эруптивной фазе. Первые учеты численно-
сти в начале лета выявили присутствие на модель-
ном участке четного (V–VI возраста) и нечетного 
(III–IV возраста) колен вредителя в равном соот-
ношении, со средней численностью 113.2 гусениц 
(от 60 до 225) на одно дерево.

Начало окукливания отмечено 23 июня 2020 г., 
а вылет первых имаго – в первой декаде июля. 
В учетах 8 июля, как на крупномерных модельных 
деревьях, так и на подросте, преобладали гусеницы 
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IV возраста; средняя численность вредителя со-
ставляла 73.2 особи/дерево. Анализ 68 коконов, 
собранных в это время, показал, что из 10.3% вы-
летели бабочки, в 16.2% находились здоровые ку-
колки, большинство же (73.5%) оказались или 
больными (неполновесными, деформированными, 
с темными мокнущими пятнами), или зараженны-
ми паразитоидами, впоследствии все они погибли. 
Из части зараженных куколок в лаборатории выш-
ли личинки двукрылых, которые затем окуклились 
в почве в пупариях желтоватого и красновато-
бурого цвета; из них позже появились имаго двух 
видов мух семейства Tachinidae. Вылет основной 
части имаго коконопряда произошел во второй–
третьей декадах июля. Примерно неделю спустя 
самки начали откладку яиц. Из 279 яиц, собран-
ных 6 августа 2020 г., только 19 (6.8%) имели следы 
выхода гусениц коконопряда, подавляющая часть 
(77.1%) – летные отверстия паразитоидов. В остав-
шихся яйцах А. В. Тимоховым (МГУ, Москва) 
и Е. В. Целих (ЗИН РАН, Санкт-Петербург) были 
определены паразитические наездники Telenomus 
tetratomus (Thomson 1861), которыми была пораже-
на бо́льшая часть кладок, а также – Trichogramma 
dendrolimi Matsumura 1926 и Pachyneuron solitarium 
(Hartig 1838).

Во время обследования участка 8 сентября бо́ль-
шая часть гусениц коконопряда оставалась в кро-
нах лиственниц. На крупных модельных деревьях 
средняя их численность составляла 98.3 особи/де-
рево, треть из которых (32.1%) – старших возрас-
тов (V и VI). На стволах обнаружены немногочис-
ленные особи, с продолжительными остановками 
спускающиеся в лесную подстилку. Спустя две не-
дели (24 сентября) на стволах отмечены лишь еди-
ничные гусеницы, т. е. уход на зимовку, который 
из-за затянувшейся теплой осени продолжался 
в течение трех декад сентября, почти завершился.

Обследование подстилки на модельном участке 
показало, что гусеницы расположились на зимовку 
в основном в пределах проекций крон ранее заня-
тых ими деревьев. Они были распределены крайне 
неравномерно – от 0 до 196 особей/м2 на разных 
учетных площадках (средняя плотность 44.8 осо-
би/м2). Соотношение возрастов было следующим: 
гусеницы младших (II–III) возрастов генерации 
текущего года – 24.2%, старших возрастов генера-
ции прошлого года – 75.8%. Подавляющее боль-
шинство гусениц располагалось в толще подстил-
ки на глубине 7–10 см, остальные – в сухих мелких 
углублениях, ложбинках и бороздках на поверхно-
сти почвы, а также в верхних сантиметрах мине-
рального слоя почвы. Подстилка на исследованном 

Рис. 1. Перезимовавшие гусеницы сибирского коконопряда Dendrolimus sibiricus VI (справа) и IV возрастов (в цен-
тре и слева) на поверхности почвы в центрально-якутском очаге. О степени поражения древостоя можно судить 
по количеству прошлогодних экскрементов вредителя (светлые гранулы), покрывающих лесную подстилку (фото 
А. П. Бурнашевой).
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участке состояла в основном из многолетнего слоя 
хвои лиственницы с веточками, опада лиственных 
деревьев и кустарников, отмерших однолетних рас-
тений и экскрементов гусениц коконопряда. В тол-
ще мохового покрова гусеницы не отмечены, рав-
но как и на значительной глубине в минеральной 
части почвы. Устроившиеся на зимовку особи рас-
полагались поодиночке, в округлых колыбельках, 
свернувшись колечком. Небольшая часть из них 
(около 10%) отличалась вялостью и пониженным 
тургором тела.

Весной 2021 г. переход среднесуточных темпе-
ратур воздуха через 0°C произошел в конце апреля, 
а полное разрушение снежного покрова – в пер-
вой декаде мая (по данным метеостанции Якутск). 
Подъем гусениц в кроны лиственниц начался рано 
(7 мая), активная миграция наблюдалась в после-
дующие три дня, затем замедлилась, но полностью 
прекратилась лишь к 3 июня (рис. 1). Обследова-
ние подстилки под модельными деревьями было 
проведено 18  мая, и на глубине 7–10  см были 
встречены гусеницы всех возрастов (примерная 
плотность 7.2 особи/м2), кроме возраста II. Боль-
шинство из них (75%) оказались живы, но неак-
тивны, остальные – мертвы. Вероятно, неактивные 
были заражены паразитоидами, инфицированы 
возбудителями болезней или получили холодовые 
повреждения, остальные – погибли на зимовке.

Наблюдавшиеся в 2020–2021  гг. фенологиче-
ские события (появление куколок, вылет пер-
вых имаго и массовое их появление, начало ухода 
на зимовку и весеннее появление гусениц) в очаге 
происходили в пределах средних многолетних фе-
нологических сроков, отмеченных в регионе (Ам-
мосов, 1971, 1978). Однако на модельном участке, 

в отличие от других участков Якутского лесниче-
ства, летом 2021 г. наступила фаза кризиса вспыш-
ки (которая продолжилась затем и в 2022 г.), и сте-
пень повреждения древостоя с учетом предыду-
щего объедания оценивалась как слабая (Обзор…, 
2021, 2022, наши наблюдения).

Погода в очагах и температуры 
в местах зимовки гусениц

В предшествующую периоду наших наблюдений 
осень (2019 г.) отрицательная температура воздуха 
установилась с первой декады октября. Снежный 
покров сформировался в середине второй декады 
октября, а в конце декабря, когда температура воз-
духа упала до минимальных за зиму 2019–2020 гг. 
значений –46.2°C, его мощность составляла всего 
24 см. Максимальной высоты (46 см) снежный по-
кров достиг только к середине февраля (метеостан-
ция Якутск, сайт rp5.ru). В целом зима 2019– 2020 гг. 
была относительно мягкой: в декабре превышение 
средней температуры воздуха (–39.5 ± 3.6°C) над 
средней многолетней составило 1.3°C, а средняя 
январская температура (–32.0 ± 5.6°C) была выше 
средней многолетней на 10.6°C (табл. 1).

Весной 2020 г. переход температуры воздуха че-
рез 0°C произошел в начале третьей декады апре-
ля. Постепенное разрушение снежного покрова 
наблюдалось с начала апреля и закончилось к на-
чалу мая.

В конце лета 2020 г. минимальные температуры 
воздуха уже во второй декаде августа не поднима-
лись выше 10°C, и в последней декаде были отмече-
ны первые отрицательные температуры (до –3°C), 
которые повторялись неоднократно до ухода всех 
гусениц в подстилку в начале октября. Постоянные 

Таблица 1. Многолетние средние температуры воздуха (T, °C) и высота снежного покрова (см) на террито-
рии очагов массового размножения сибирского коконопряда (Dendrolimus sibiricus) в долине Лены и на Лено-
Алданском междуречье (по данным соответствующих метеостанций)

Месяц

Метеостанции
Якутск Амга Чурапча Усть-Мая

T
Высота 

снежного 
покрова

T
Высота 

снежного 
покрова

T
Высота 

снежного 
покрова

T
Высота 

снежного 
покрова

X −8.0 7 −8.9 20 −8.9 35 −7.1 6
XI −28.3 19 −29.6 41 −29.6 43 −27.2 19
XII −39.5 24 −40.6 44 −40.6 45 −39.5 29

I −42.6 28 −42.9 45 −44.0 48 −42.2 37
II −35.9 31 −38.0 48 −38.4 53 −36.6 43
III −22.2 30 −24.0 46 −24.0 53 −21.5 43
IV −7.2 24 −7.5 42 −7.8 48 −6.0 15

Примечание. Высота снежного покрова приведена для защищенных местообитаний на конец третьей декады каждого 
месяца.
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субнулевые температуры воздуха установились 
с конца первой декады октября и к концу месяца 
опустились почти до –30°C (табл. 2), устойчивый 
снежный покров сформировался к середине вто-
рой декады октября.

Зима 2020–2021 гг. оказалась более суровой, чем 
предшествующая: температуры воздуха, близкие 
к –50°C, отмечали ежемесячно в течение декабря–
февраля, а средняя температура самого холодного 
месяца – января (–44.3 ± 3.8°C) – была на 1.7°C 
ниже средней многолетней (табл.  1). Мощность 
снежного покрова в январе составляла 30–31 см, 
что лишь на 2–3 см выше многолетнего среднего 
показателя для этого периода. По результатам сне-
госъемки в разнотравно-брусничном лиственнич-
нике максимальная за зиму мощность снежного 
покрова в местах установки почвенных логгеров 
была выше измеренной на метеостанции и дости-
гала 36–55 см (в среднем 44 см).

Сочетание этих температурных условий и вы-
соты снега определило режим выхолаживания по-
чвы. На обеих модельных площадках температуры 
почвы на глубине 10 и 20 см уже в первых числах 
октября лишь немного превышали 0°C (при по-
стоянных отрицательных ночных температурах 
воздуха). Падение ниже 0°C на обеих глубинах за-
фиксировано уже в конце первой – начале второй 
декад октября (рис. 2, 3). Вместе с тем даже при 
отсутствии снежного покрова в начале зимы те-
плоизолирующее действие подстилки отражалось 
в различиях на 5–8°C минимальных температур 
в воздухе и в местах зимовки гусениц (рис. 2). По-
степенное уменьшение температуры почвы про-
должалось до конца января или начала февраля 
даже на фоне увеличивающейся мощности снега 
(рис. 2); они достигли –13.9… –14.8°C на глуби-
не 10 см и –11.4… –11.5°C на глубине 20 см, когда 

Таблица 2. Максимальные и минимальные значения 
температуры воздуха в районе проведения исследова-
ний осенью–весной 2020–2021 гг. (по данным метео-
станции г. Якутск)

Год Число, 
месяц T max, °C Число, 

месяц T min, °C

2020 04.09 23.0 23.09 −4.1
13.10 11.6 31.10 −29.3
14.11 −7.2 30.11 −33.5
04.12 −19.0 16.12 −48.7

2021 01.01 −30.9 21.01 −51.2
13.02 −17.0 02.02 −45.6
31.03 2.3 03.03 −37.9
26.04 8.6 07.04 −28.1
29.05 25.1 20.05 −4.2

Рис. 2. Условия в местах зимовки сибирского ко-
конопряда (Dendrolimus sibiricus) в исследованном 
очаге в период со 2 октября 2020 г. по 18 мая 2021 г. 
А – высота снежного покрова (данные метеостан-
ции г. Якутск). Б – температуры: воздуха (черная 
сплошная линия, данные метеостанции г. Якутск); 
почвы по данным 10 логгеров на двух глубинах – 
на 10 см (синие линии) и 20 см (красные линии); 
минимальная на глубинах зимовки гусениц (оран-
жевая штриховая линия); отметка 0°C (черная пунк- 
тирная линия).

Рис.  3. Пример варьирования температуры в ме-
стах зимовки гусениц сибирского коконопряда 
Dendrolimus sibiricus в почве на глубине 10  см под 
подстилкой и снежным покровом.
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температура воздуха опустилась до минимальных 
за зиму значений (ниже –50°C).

Даже после установления снежного покрова 
из-за значительных флуктуаций температур возду-
ха наблюдались колебания температур на глубине 
зимовки гусениц (рис. 3). С начала февраля темпе-
ратуры в почве постепенно повышались, но лишь 
в конце апреля – начале мая на глубине 10 см вне 
зависимости от рельефа они стали положительны-
ми (табл. 3, рис. 2, 3).

На обеих модельных площадках на разных ти-
пах рельефа минимальная температура почвы 
на глубине 20  см была на 3.0–3.3°C выше, чем 
на глубине 10 см (табл. 3, рис. 2).

Исследование холодостойкости

При температуре 5°C при помещении гусениц 
в контейнеры почти все они были уже не актив-
ными – лежали свернувшись, ползали только от-
дельные особи. При –5°C гусеницы находились 
в одном из двух различных состояний. Бо́льшая 
часть – в переохлажденном (мягкие на ощупь); 
гусеницы II–III и III–IV возрастов могли пере-
двигаться, когда их тревожили (отползали), а гу-
сеницы IV– VI  возрастов при прикосновении 
лишь вздрагивали, но не меняли положение тела. 

Незначительная часть особей замерзла, была не-
подвижна и твердая на ощупь, подсчитать их долю 
не пытались из-за риска спровоцировать манипу-
ляциями замерзание переохлажденных гусениц.

Средняя температура максимального пере-
охлаждения в объединенной выборке гусениц 
(n = 147) составила –18.5 ± 0.4°C. При разделении 
по возрастам особи старшей группы (IV–VI воз-
расты) имели значимо более высокую среднюю ТП 
(p ≤ 0.05) по сравнению с другими исследованными 
группами (рис. 4).

После длительной экспозиции при –15.5°C 
смертность составила в среднем около 53% (рис. 5, 
табл. 4), но различалась между возрастными груп-
пами. Она была наименьшей у самых младших 
особей (II–III) – 26%, максимальной – у гусениц 
III–IV возрастов (62%), а у IV–VI возрастов – око-
ло 55%.

При уменьшении температуры всего на 2°C 
(до –17.5°C) смертность по сравнению с –15.5°C 
увеличилась почти на 10% – погибли 66% гусениц 
III–IV и 62% гусениц – IV–IV возрастов.

При –20°C гибель резко выросла во всех 
группах (рис. 5) и достигала 93% у II–III, 90% – 
у III– IV и 92% – у IV–VI возрастов. Температу-
ра –28°C (на 3–5°C ниже минимального значения 

Таблица 3. Минимальные (Tmin) и максимальные (Tmax) температуры (°C) в почве в холодный период 2020–
2021 гг. на глубине 10 и 20 см на двух участках зимовки гусениц сибирского коконопряда (Dendrolimus sibiricus) 
по данным логгеров

Месяц

Рельеф
пониженный ровный повышенный

10 см 20 см 10 см 10 см 20 см
Tmin Tmax Tmin Tmax Tmin Tmax Tmin Tmax Tmin Tmax

Октябрь −4.3 2.5 −2.1 2.1 −4.6 −2.0 −4.8 1.6 −2.6 1.8
Ноябрь −5.7 −2.6 −4.0 −2.3 −6.6 −2.8 −6.5 −3.1 −4.5 −2.6
Декабрь −10.8 −3.6 −7.9 −3.3 −10.6 −4.2 −10.7 −4.3 −8.1 −3.6
Январь −14.8 −9.0 −11.5 −7.7 −13.9 −9.7 −14.3 −9.3 −11.3 −8.1
Февраль −13.9 −9.8 −11.4 −9.3 −13.5 −10.2 −13.9 −10.4 −11.4 −9.8
Март −11.3 −6.4 −9.9 −6.9 −12.0 −6.7 −11.9 −6.7 −10.5 −7.0
Апрель −7.8 0.1 −7.4 −1.6 −7.8 −1.4 −8.5 0.0 −8.2 −2.6
Май −0.1 7.7 −0.6 2.9 −1.0 7.0 −0.8 6.6 −2.1 3.1

Таблица 4. Выживание гусениц сибирского коконопряда (Dendrolimus sibiricus) (объединенные выборки особей 
разных возрастов) после длительного пребывания при разных температурах

Параметры
Температура, °C

–15.5 –17.5 –20 –28
Количество особей 157 198 207 60
Выживание, % 47 ± 6 37 ± 4 9 ± 2 0
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ТП в различных группах) оказалась смертельной 
для всех 60 особей выборки.

Выявлена значимая положительная зависимость 
между тестированными температурами и выжива-
нием гусениц во всех контейнерах (n = 28) (rs = 0.75 
p = 0.0005) и особей отдельных возрастных групп 
(III–IV возраст – rs = 0.80 p = 0.03, IV–IV возраст – 
rs = 0.75 p = 0.0004).

ОБСУЖДЕНИЕ

Температура максимального 
переохлаждения гусениц D. sibiricus

Средняя температура максимального переох-
лаждения гусениц в якутской популяции составля-
ет –18.5 ± 0.4°C при варьировании индивидуаль-
ных значений от –4.2 до –25°C. При разделении 
выборки по возрастам старшие гусеницы (IV–VI) 
статистически значимо отличаются по ТП от осо-
бей прочих возрастов – они замерзают при более 
высоких температурах. Этот результат пока труд-
но объясним и требует дополнительного изучения. 
Он может свидетельствовать о влиянии на величи-
ну температуры переохлаждения D. sibiricus разных 
факторов (размеров гусениц, различий в характе-
ре питания разновозрастных особей, а также за-
раженности паразитоидами и патогенами и т. д.). 
В целом же можно заключить, что минимальные 
температуры, которые могут кратковременно пе-
режить гусеницы коконопряда при высоких ско-
ростях охлаждения, низки.

Температура максимального переохлажде-
ния D.  sibiricus не показала географической из-
менчивости: определенная нами в центрально-
якутской популяции у гусениц старшего возраста 
(–16.7 ± 0.8°C) не отличалась от измеренной ранее 
Коломийцем (1961) у 8 особей этого же возраста 
из тувинской популяции (–14.9 ± 1.5°C) (рис. 4). 
Исследованные очаги удалены друг от друга почти 
на 2.5 тыс. км, находятся в разных природных зо-
нах, имеют близкий экстраконтинентальный кли-
мат, но различаются продолжительностью и су-
ровостью зимы. Тем не менее это не отразилось 
на величине ТП – ожидаемое увеличение этого по-
казателя в самой холодной зимой части ареала вида 
не обнаружено. Вероятно, интервал средних ТП 
от –18.5 до –15°C может быть характерен для вида 
в целом, но сходство может быть так же обуслов-
лено принадлежностью популяций к одной расе – 
лиственничной. Для окончательного заключения 
о наличии или отсутствии географической измен-
чивости температуры максимального переохлажде-
ния сибирского коконопряда необходимо исследо-
вать холодостойкость гусениц других рас.

Рис.  4. Температуры максимального переох-
лаждения (ТП) гусениц сибирского коконопряда 
Dendrolimus sibiricus разных возрастных групп (II– III, 
III–IV и IV–VI) центрально-якутской популяции 
и старшей возрастной группы тувинской популяции 
(V_Tuva, по: Коломиец, 1961); цифры над горизон-
тальными скобками – значимость различий средних 
значений).

Рис. 5. Кумулятивные кривые смертности сибир-
ского коконопряда (Dendrolimus sibiricus) при отри-
цательных температурах. Кривая, состоящая из чер-
ных кружков, – доля особей в выборке, погибших 
в результате замерзания после кратковременного 
воздействия указанных температур при определении 
Тп; синяя пунктирная линия – аппроксимированная 
кривая смертности при длительном воздействии раз-
личных температур; синие треугольники – тестовые 
температуры; оранжевая штриховая линия – меди-
анный уровень Тп и 50%-й смертности гусениц.
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Устойчивость к флуктуациям 
температур и инокуляции

Быстрые похолодания (со скоростями пониже-
ния температуры, сопоставимыми с использован-
ными в экспериментах или даже еще более высоки-
ми) – обстоятельства, с которыми гусеницы часто 
сталкиваются в природе. Уход гусениц в подстил-
ку регулируется продолжительностью светового 
дня и изменениями в химическом составе хвои 
растения-хозяина и начинается в Центральной 
Якутии в конце августа – начале сентября, но не-
которые особи остаются на деревьях до середины 
сентября, когда хвоя интенсивно желтеет и уже 
выпадает снег (Рожков, 1963; Аммосов, 1978). Ана-
логичная ситуация наблюдается и в других, в том 
числе, значительно более южных частях ареала: 
гусеницы сибирского коконопряда осенью в кро-
нах деревьев сталкиваются со значительной флук-
туацией температур. Ни отрицательные температу-
ры (до –5 или –9°C), ни даже мощные снегопады 
не провоцируют их уход на зимовку на юге Восточ-
ной и в Западной Сибири (Васильев, 1905; Флоров, 
1948; Коломиец, 1961, 1987; Кондаков, 2002). Бо-
лее того, считается, что резкие похолодания необ-
ходимы для биохимической “холодовой закалки” 
коконопряда – подготовки к зимовке (Коломиец, 
1961; Кондаков, 2002). Повышение холодостойко-
сти в результате “наработки” криопротекторных 
веществ при длительном пребывании в условиях 
смены положительных температур на отрицатель-
ные и обратно хорошо известно для многих ви-
дов пойкилотермных животных (Lee et al., 1987; 
Layne, 1991; Lee, 2010). Среди представителей рода 
Dendrolimus биохимическое обеспечение зимовки 
исследовано только у D. sibiricus и D. tabulaeformis 
Tsai et Liu 1962. Показано, что выживание обоих 
видов при отрицательных температурах обеспе-
чивается значительными запасами резервных ве-
ществ (гликогена и жиров) и сокращением коли-
чества воды в организме, что понижает температу-
ру замерзания жидкостей тела за счет увеличения 
концентрации криопротекторных сахаров (Рожков, 
1965; Shao et al., 2018). В отличие от D. tabulaeformis, 
для которого показана быстрая утрата способности 
переносить отрицательные температуры весной 
из-за уменьшения концентрации криопротекторов 
(Zeng et al., 2008), для D. sibiricus весенние возвра-
ты холодов до –6°C не губительны (Васильев, 1905; 
Коломиец, 1961).

Высокую устойчивость D. sibiricus к зимним ус-
ловиям подтверждают также случаи успешной зи-
мовки гусениц не в подстилке, а в снегу, куда они 
спускаются с деревьев самостоятельно или бы-
вают сброшены ветром уже после формирования 
снежного покрова. По наблюдениям Бурдавицы-
на и др. (1957), в Западной Сибири 84% гусениц, 

зимовавших в толще снега, оказались живыми, 
то есть зимовка в прямом контакте с кристаллами 
снега и льда не приводит к инокуляции (не про-
воцирует замерзание). В наших экспериментах 
при всех отрицательных температурах в контей-
нерах с гусеницами также наблюдались множе-
ственные кристаллы льда на поверхности и в тол-
ще субстрата и на покровах животных. Между тем 
доля замерзших особей в интервале температур 
от 0 до –15°C, несмотря на наличие кристаллов, 
не превышала 50%, что свидетельствует о высокой 
устойчивости зимующих гусениц D. sibiricus, в от-
личие от многих других пойкилотермных организ-
мов, к инокулятивному замораживанию (Salt, 1961; 
Somme, 1982).

Длительно переносимые температуры

После длительного нахождения при –15.5, –17.5 
и –20°C происходит постепенное уменьшение вы-
живания гусениц, которое значимо коррелирует 
с температурами. Поскольку ни одна из особей 
не перенесла температуру –28°C, которая на 3°C 
ниже минимального индивидуального значения ТП, 
и при которой все особи замерзли, следует считать, 
что гусеницы якутской популяции, как и изучен-
ной ранее Коломийцем (1961) тувинской, и, веро-
ятно, во всех других частях ареала, не переживают 
замерзания и способны зимовать только в переох-
лажденном состоянии.

При охлаждении объединенной выборки гусе-
ниц всех возрастов до –15.5°C смертность достигла 
примерно 53%, что позволяет заключить, что ги-
бель половины особей в популяции (LT50%) проис-
ходит при несколько более высокой температуре, 
возможно, около –14°C. Обращает на себя внима-
ние существенно меньшая смертность при –15.5°C 
гусениц младшей возрастной группы (26%), 
по сравнению с более старшими (63 и 55%). Воз-
можно, в природе особи младших возрастов также 
лучше переносят охлаждение до этой температу-
ры, чем более взрослые. Подтверждением можно 
считать отсутствие их среди погибших на зимов-
ке во время весеннего обследования подстилки. 
Обнаруженный феномен требует дополнительно 
изучения, поскольку имеет важное прогностиче-
ское значение – численное соотношение успешно 
перезимовавших особей различных возрастов мо-
жет обуславливать динамику и характер протекаю-
щей вспышки в естественных очагах (элиминация 
определенных возрастов, поддержание многолет-
него или переход на однолетний цикл). При этом 
необходим параллельный анализ влияния на вы-
живание гусениц разных возрастов динамики ак-
тивности паразитоидов и особенностей сезонной 
циркуляции в природе вирусных, бактериальных 
и грибных инфекций и пр.
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Высокий уровень смертности при –20°C (от 90 
до 93% в разных возрастных группах) свидетель-
ствует о близости предельной длительно перено-
симой гусеницами сибирского коконопряда тем-
пературы. Это наблюдение противоречит суще-
ствующему мнению о том, что температуру –20°C 
хорошо переносит подавляющее большинство осо-
бей вида (Коломиец, 1961; Рожков, 1965). Однако 
следует отметить, что вывод о высокой выживаемо-
сти при этой температуре был сделан Коломийцем 
(1961) по результатам кратковременного холодо-
вого воздействия (при определении минимальных 
значений ТП) и, как и для других видов (Lee, 1991; 
Sinclair et al., 2015), не может быть экстраполиро-
ван на выживание при длительном воздействии 
низких температур.

Очевидно, что порог 100%-й смертности лежит 
приблизительно около –23… –25°C, т. е. температу-
ры всего лишь на несколько градусов ниже –20°C 
жестко лимитируют успешность зимовки коконо-
пряда. Примечательно, что достоверно более низ-
кие ТП гусениц младших возрастов (–20.0 ± 0.6 
и –18.8 ± 0.8°C) по сравнению с особями старшей 
группы (–16.7 ± 0.8°C) не дает им преимуществ для 
длительного выживания вблизи предельно перено-
симых отрицательных температур – доля выжив-
ших особей во всех группах оказалась примерно 
одинакова – 7–10%.

Таким образом, гусеницы сибирского коконо-
пряда оказались способны длительно переносить 
не только значительные отрицательные температу-
ры (50% выживших при –14°C), но и их флуктуа- 
ции из положительной области в отрицательную 
и обратно осенью и весной, а также флуктуации 
в отрицательной области зимой. Видимо, столь ши-
рокая толерантность вида к разнообразным тем-
пературным режимам обусловливает не только его 
“сибирский” ареал, но и обитание в нехарактерных 
для этого северного вида условиях Юго-Восточной 
Азии, например на Корейском п-ове, а также рас-
пространение на Европейскую территорию.

Условия в местах зимовки

Обычно гусеницы D. sibiricus зимуют под зара-
женными ими деревьями на глубине от 2 до 18 см 
во мху или опаде, иногда – зарывшись в минераль-
ный слой почвы (Флоров, 1948; Шорохов, 1956; 
Бурдавицын и др., 1957; Коломиец, 1961). На ис-
следованных нами модельных площадках слой 
подстилки был не велик – обычно 7–10 см и лишь 
над микропонижениями достигал 13 см. Измере-
ния температур свидетельствуют о том, что более 
толстый слой напочвенного покрова и бо́льшая 
высота снега приводят к незначительному подъ-
ему минимальных температур в понижениях (ме-
нее чем на 1°C) по сравнению с другими типами 

нанорельефа. Но мощная подстилка обусловлива-
ет более позднее наступление положительных тем-
ператур весной (почти на 2 недели), сокращающее 
время активности гусениц – важный параметр 
в условиях короткого лета на севере.

Зафиксированные на модельных площад-
ках температуры почвы даже суровой зимой 
2020– 2021 гг., когда температуры воздуха во все ме-
сяцы неоднократно опускались до близких к –50°C 
значений, оказались не критичны для выживания 
сибирского коконопряда. Наиболее низкие тем-
пературы на глубине 10 см (–13.9… –14.8°C), судя 
по результатам экспериментов, должны обеспечить 
почти 50% выживание гусениц; на глубине 20 см 
они были еще выше (около –11.5°C), что увеличи-
вает успех зимовки гусениц по мере их углубления 
от поверхности.

При определении летальных для гусениц тем-
ператур были использованы скорости охлаждения 
(0.5°C/ч, или 12°C/сут) и последующего нагревания 
(1°C/ч, или 24°C/cут), традиционно применяемые 
в лабораторных экспериментах (Берман и др., 2002; 
Лейрих, Мещерякова, 2015). Они сопоставимы или 
даже превышают скорости флуктуации температур 
при резких похолоданиях и потеплениях в природе 
в воздухе, но не в почве или подстилке на глубине 
зимовки гусениц коконопряда. Не только сплош-
ной снежный покров, но и лесная подстилка силь-
но нивелируют скорость снижения температуры 
в почве. В подстилке на модельном участке ее те-
плоизолирующие свойства обусловливали в бес- 
снежный период повышение температур на глу-
бине 10  см на 5–8°C относительно температур 
воздуха, а в подстилке вместе со снежным покро-
вом – максимально на 37°C. Снежный покров так-
же уменьшает резкие колебания температур – при 
изменении их в воздухе на 25–27°C в подстилке 
на глубине 10 см температуры изменялись лишь 
на 3–6°C. Вместе с тем гусеницы оказались устой-
чивы к колебаниям температур – они успешно пе-
ренесли их в природе, судя по весенним учетам.

Анализ литературных данных также свиде-
тельствует о том, что даже в холодных частях аре-
ала вредителя в результате отепляющего влияния 
снежного покрова и лесной подстилки при мини-
мальных температурах воздуха около –50°C и вы-
соте снежного покрова 20–30 см (Юго-Западная 
Якутия, Тува) в верхних слоях почвы во многих 
биотопах минимальные температуры не опуска-
ются ниже переносимых гусеницами сибирско-
го коконопряда (Коломиец, 1961; Алфимов и др., 
2012). Таким образом, холодостойкость сибирского 
коконопряда с избытком гарантирует выживание 
гусениц в типичные по погодным условиям годы 
даже в наиболее холодных регионах в пределах су-
ществующего ареала.
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Распространение D. sibiricus в Якутии 
и температурные условия региона

В Республике Саха (Якутия) проходит северо-
восточная граница ареала сибирского коконопря-
да. Хотя он широко распространен в среднета-
ежной подзоне Центральной Якутии – в юго-за-
падных, привилюйских и центральных районах 
республики, далеко не везде фиксируются вспыш-
ки численности. С начала XX века массовые раз-
множения вида отмечают в основном в лесах При-
ленья и Лено-Алданского водораздела (рис.  6). 
Наибольшая вредоносность сибирского коконо-
пряда характерна здесь для сухих, разреженных 
разнотравных и разнотравно-брусничных листвен-
ничников. Показано, что и в других частях ареала 
первичные очаги коконопряда также приурочены 
к хорошо прогреваемым чистым среднеплотным 
старшевозрастным хвойным насаждениям в сухих 
условиях роста или к окраинам, опушкам и реди-
нам в подобных лесах. Вспышки массового раз-
множения отмечаются в недостаточно увлажнен-
ных (индекс сухости 1.5) районах с теплообеспе-
ченностью 1600°C и выше (Галкин, 1962; Рожков, 
1965; Коломиец, 1987; Эпова, Плешанов, 1995). Не-
смотря на наиболее северное в ареале коконопряда 
географической положение, для территории Цен-
тральной Якутии характерны засушливый климат 
(индекс сухости 2.0) и высокая теплообеспечен-
ность безморозного периода. Годовое количество 
осадков здесь составляет 200–250 мм, наиболее за-
сушливые месяцы – май (вероятность засухи при-
ближается к 100%) и июнь; температуры воздуха 
летом могут подниматься до 38°C. Продолжитель-
ность периода со среднесуточной температурой 
воздуха выше 0°C не велика – 85–126 дней, а сум-
мы температур выше 10°C – 1300–1500°C и более 
(Ермолова и др., 1973; Гаврилова, 1973). Средняя 
температура воздуха в декабре и январе достига-
ет –37.6… –38.6°C, а минимальная – ниже –50°C. 
Снежный покров, оказывающий существенное влия- 
ние на температуры в верхних горизонтах почвы, 
нарастает в течение зимы довольно медленно, наи-
большей высоты (30–40 см) достигает лишь в конце 
февраля и остается на этом уровне до третьей декады 
марта. Таким образом, по летним условиям Цен-
тральная Якутия сопоставима со степными и ле-
состепными территориями, однако по зимним ее 
можно считать наиболее суровым участком ареала 
сибирского коконопряда, где выраженность адап-
таций вида к отрицательным температурам должна 
быть максимальной. В связи с этим перед началом 
исследований можно было ожидать экстраординар-
ных характеристик холодостойкости особей иссле-
дованной нами популяции, что, однако, не под-
твердилось. Температура максимального переох-
лаждения оказалась неотличима от выявленной 

в существенно более южной – тувинской – попу-
ляции.

Сведений о температуре в местах зимовки гу-
сениц сибирского коконопряда (в подстилке и на-
почвенном покрове в хвойных лесах) в Якутии, как 
в других регионах естественного ареала коконо-
пряда, не много (Коломиец, 1961; Алфимов и др., 
2012; Berman et al., 2020; Bulakhova et al., 2022). 
Минимальная глубина, на которой измеряют тем-
пературы в почве под естественным покровом в хо-
лодное время года на метеостанциях, – 20 см. Эти 
данные не могут быть напрямую использованы для 
анализа температур в слое подстилки или на по-
верхности почвы под ней, где зимуют гусеницы, 
но дают общие представления о температурном 
поле территории. Сопоставление расположения 
очагов коконопряда и положения изотерм мини-
мальных многолетних температур на глубине 20 см 
в Центральной Якутии (рис. 6) продемонстрирова-
ло неоднозначную картину. Находки коконопряда 
и вспышки его численности фиксировались в раз-
ные годы в основном на “теплых” территориях 
Приленья, где минимальные температуры в почве 
на глубине 20 см опускаются лишь до –10… –15°C, 
т. е. до температур, при которых погибает менее по-
ловины особей в популяции. Это наблюдение по-
зволяет заключить, что, с одной стороны, низкие 
зимние температуры поверхностных горизонтов 
почвы влияют на распространение коконопряда 
в Якутии; с другой – очевидно, что территории 
с температурами до –15°C занимают значитель-
ную часть республики, где вспышки численности 
до настоящего времени не отмечались. Кроме того, 
две самые мощные за всю историю наблюдений 
вспышки произошли в последние 30 лет на Лено-
Алданском междуречье, где температуры в почве 
могут понижаться чуть ниже –20°C (рис. 6). Таким 
образом, данные, полученные при сопоставлении 
холодостойкости гусениц коконопряда и темпе-
ратур в верхних горизонтах почвы в Центральной 
Якутии, свидетельствуют о пригодности значитель-
ных территорий республики для благополучного 
существования D. sibiricus, особенно при наблюда-
ющемся потеплении климата.

Очевидно, что на холодных территориях коко-
нопряд сохраняется в периоды между вспышками 
в наиболее теплых стациях (например, на участках 
лесов с более мощным снежным покровом), где 
даже в суровые зимы формируются комфортные 
условия для зимовки гусениц. Повторяющиеся 
несколько более теплых, чем обычно, зим подряд 
могут повысить успех зимовки гусениц и привести 
к кратному возрастанию численности вредителя. 
Так, например, анализ погодных условий в Лено-
Алданском междуречье свидетельствует о том, что 
в 1997–2001 гг., когда здесь была отмечена вспышка 
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размножения сибирского коконопряда, минималь-
ные температуры почвы на глубине 20 см в разные 
годы достигали от –10.5 до –16.7°C (данные мете-
останций Чурапча, Амга и Усть-Мая). Последнее 
значение (–16.7°C) было отмечено при температуре 
воздуха –46.6°C и минимальной за рассматривае- 
мый период (1997–2001 гг.) мощности снежного 
покрова – в феврале 2001 г. (т. е. в год угасания оча-
га). Нельзя исключить, что мягкие зимние условия 
в почве в начале указанного периода наряду с про-
должительными засухами 1991–1998 гг. (Чикидов, 
2013) и совокупность зимних погодных условий 
до 2002 г. определили динамику численности вре-
дителя и продолжительность этой наиболее мощ-
ной за всю историю наблюдений вспышки.

Вторая вспышка численности в исследованном 
нами очаге в окрестностях Якутска в 2019– 2021 гг. 
так же протекала на фоне высоких зимних темпе-
ратур почвы на глубине 20 см. Начиная с 2015 г. 
минимальные температуры здесь не опуска-
лись ниже –10°C (при минимальных многолет-
них – несколько ниже –20°C) (ВНИИГМИ-МЦД, 
http://aisori-m.meteo.ru). Однако в завершении 
вспышки, вероятно, решающую роль сыграла 

возросшая численность энтомофагов (Коломиец, 
1962; Рожков, 1965; Бурнашева и др., 2021 и др.), 
что привело, судя по учетам, к элиминации вреди-
теля на всех онтогенетических стадиях. Очевидно, 
что даже при частичной зимней гибели гусениц 
широкое распространение вида на описываемой 
территории, пестрота микроклиматических усло-
вий и способность бабочек к дальним миграциям 
позволяют D. sibiricus при наступлении благопри-
ятных условий легко восстановить утраченные по-
зиции в регионе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Центральная Якутия – северо-восточный пре-
дел ареала сибирского коконопряда в настоящее 
время. Здесь он широко распространен на прилен-
ских территориях и в междуречьях Лены, Аладана 
и Вилюя. По летним условиям (индекс сухости, 
теплообеспеченность безморозного и вегетацион-
ного периодов) Центральная Якутия сопоставима 
со степными и лесостепными регионами, одна-
ко по зимним (малая мощность снежного покрова 
и экстремально низкие температуры воздуха) ее мож-
но считать наиболее суровым участком ареала, где 
выраженность адаптаций вида к отрицательным 
температурам должна быть максимальной. В связи 
с этим перед началом исследований можно было 
ожидать экстраординарных характеристик холодо-
стойкости гусениц D. sibiricus центрально-якутской 
популяции, что, однако, не подтвердилось. Темпе-
ратура максимального переохлаждения оказалась 
не отличимой от оцененной ранее для более юж-
ной тувинской популяции. В центрально-якутской 
популяции смертность 50% зимующих гусениц на-
блюдается после длительного пребывания при тем-
пературе около –14°C; они способны переносить 
резкие флуктуации температур и невосприимчи-
вы к замораживанию (инокуляции) при контактах 
с кристаллами льда. Столь широкая толерантность 
вида к разнообразным зимним температурным 
режимам, вероятно, обусловливает не только его 
сибирский ареал, но и обитание в нехарактерных 
для этого северного вида условиях Юго-Восточной 
Азии (например, на Корейском п-ове), а также на-
блюдающуюся ныне экспансию на Европейскую 
территорию. Температура 100%-й смертности со-
ставляет по нашим оценкам примерно –23… –25°C, 
что, очевидно, определяет характер распростране-
ния вида в холодных зимой регионах. В Централь-
ной Якутии вид широко распространен на терри-
ториях, где температуры в верхних слоях почвы 
высоки (минимальные многолетние на глубине 
20  см не опускаются ниже –15°C). Вместе с тем 
неоднократные вспышки численности зафикси-
рованы и в некоторых районах, где температуры 
почвы могут опускаться чуть ниже –20°C. Анализ 

Рис. 6. Изотермы многолетних минимальных тем-
ператур в почве на глубине 20  см (из: Berman et 
al., 2016 с изменениями; Springer Nature License 
№ 5835710123397) и территория, на которой отмече-
ны вспышки численности сибирского коконопряда 
(Dendrolimus sibiricus) в Республике Саха (Якутия) 
(обозначена красной штриховкой, по: Аммосов, 
1971, 1978; Винокуров, Исаев, 2002; Гниненко, Се-
дельник, 2003; Каймук и др., 2005; Чикидов и др., 
2010; Бурнашева и др., 2021).
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метеоданных в предшествующие вспышкам перио-
ды позволяет заключить, что возрастанию числен-
ности вредителя в наиболее холодных районах мо-
жет способствовать смягчение зимних температур 
в почвах, наблюдающееся в течение нескольких лет 
подряд, при стабильных летних условиях. Угаса-
нию вспышек способствуют не только ухудшение 
температурных условий, но и возрастающий пресс 
энтомофагов, поражающих все онтогенетические 
стадии вредителя.

Очевидно, что пестрота микроклиматических 
условий, даже при существенной зимней гибели 
особей в наиболее холодных стациях, обеспечи-
вает выживание части популяции и широкое рас-
пространение вида по описываемой территории. 
Способность бабочек к значительным миграциям 
позволяет вредителю восстановить утраченные 
позиции при наступлении благоприятных усло-
вий. Мы надеемся, что проведенное исследование 
основных характеристик холодостойкости сибир-
ского коконопряда будет способствовать оценке 
инвазивного потенциала этого вида в меняющем-
ся климате.
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COLD HARDINESS AND OVERWINTERING CONDITIONS OF LARVAE 
OF THE SIBERIAN MOTH, DENDROLIMUS SIBIRICUS (LEPIDOPTERA, 

LASIOCAMPIDAE) FROM CENTRAL YAKUTIA’S POPULATION
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The Siberian moth, Dendrolimus sibiricus Tschetverikov 1908, is a dangerous pest of the conifer family 
Pinaceae that inhabits the Asian part of Russia, northern Kazakhstan, Mongolia, China and the Korean 
Peninsula. Its range is gradually expanding both westwards and northwards: the species is currently recorded 
at 46°–47° E over the Eastern European Plain, around 60° N in the Krasnoyarsk Krai and at 63° N in 
the Republic of Sakha (Yakutia). A number of studies have been devoted to predicting further dispersal 
of D. sibiricus, but the assessment of the pest’s invasion potential is hampered, among other things, by 
insufficient information on the requirements of the overwintering stage (larvae) to winter conditions. We 
evaluated the main features of pest biology, determined the cold hardiness of its larvae, and revealed the 
temperature conditions in the wintering places at the northeastern limit of its distribution in Central Yakutia. 
The average supercooling point of larvae was –18.5 ± 0.4°C, being significantly different (p ≤ 0.05) between 
individuals of younger (II–III and III–IV) and older (IV–IV) instars: –20.0 ± 0.6 and –18.8 ± 0.8°C, 
vs –16.7 ± 0.8°C, respectively. A prolonged (2 days) stay at –15.5°C leads to death of 53% individuals, 63% 
mortality at –17.5°C and already 91% at –20°C. Comparing larval cold hardiness and the temperatures in 
hibernation horizons in one of the coldest regions within the natural range of the pest shows suitability of 
large areas of Yakutia for D. sibiricus survival, especially currently due to climate warming.

Keywords: pest, ecology, distribution, Siberia
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Мировая фауна современных морских че-
репах включает семь видов из двух семейств: 
Dermochelyidae (один вид) и Cheloniidae (шесть 
видов) (Rhodin et al., 2021), причем у берегов Ки-
тая, Японии и Кореи в Восточной Азии встре-
чается только пять видов: кожистая черепаха 
(Dermochelys coriacea (Vandellius 1761)); головастая 
черепаха (Caretta caretta (Linnaeus 1758)); зеленая 
черепаха (Chelonia mydas (Linnaeus 1758)); бисса 

(Eretmochelys imbricata (Linnaeus 1766)) и оливко-
вая ридлея (Lepidochelys olivacea (Eschscholtz 1829)) 
(Zhao, Alder, 1993; Goris, Maeda, 2004; Chan et al., 
2007; Cheng, Chen, 1997; Mortimer, Donnelly, 2008; 
Saito et al., 2018; Red Data Book…, 2020; Il-Hun et 
al., 2020; Wang et al., 2021, 2021; Rhodin et al., 2021). 
Три вида морских черепах отмечались в российских 
водах, по два вида – в Черном и Баренцевом морях 
и все три вида – в дальневосточных водах. Все виды 
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ПЕРВАЯ ВСТРЕЧА БИССЫ (ERETMOCHELYS 
IMBRICATA) И  ДРУГИЕ НАХОДКИ МОРСКИХ ЧЕРЕПАХ 
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В период с 2018 по 2023 г. в российских дальневосточных водах зарегистрировано четыре новые 
встречи морских черепах (Dermochelyidae, Cheloniidae) трех видов (Dermochelys coriacea, Chelonia 
mydas и Eretmochelys imbricata). Впервые для фауны России отмечена бисса (E. imbricata). Взрослая 
самка была поймана рыбаками в проливе между островами Кунашир и Шикотан. На охотомор-
ской стороне острова Кунашир в Кунаширском проливе, недалеко от пос. Третьяково попал 
в сети взрослый экземпляр D. coriacea. На территории государственного природного заповедни-
ка “Курильский” в районе мыса Алехина на охотоморском побережье острова Кунашир обна-
ружено несколько фрагментов скелета Ch. mydas. Для островов Курильской гряды зеленая чере-
паха отмечена впервые, причем с большой вероятностью эта особь относится к тихоокеанскому 
подвиду – черной черепахе (Chelonia mydas agassizii). В южной части дальневосточной морской 
акватории также вероятно появление еще одного вида морских черепах – оливковой ридлеи 
(Lepidochelys olivacea). Регулярные заходы в российские воды характерны только для кожистой 
черепахи (D. coriacea), которая регистрировалась не менее двух десятков раз в Японском, Охот-
ском и Беринговом морях, в тихоокеанских водах российской экономической зоны в районе 
южных Курильских островов. Два других вида – логгерхед (Caretta caretta) и зеленая черепаха 
(Ch. mydas) – отмечались всего несколько раз. Реальное количество морских черепах, заплываю-
щих в российские воды, выше, чем приводится в официальных источниках. Сохраняется тенден-
ция к увеличению встреч черепах в умеренной и субарктической зонах, что связано с усилением 
рыболовного промысла в регионе. Изучение прилова в умеренной и субарктической зонах может 
дать новую информацию по распространению и биологии морских черепах на севере и позволит 
разработать методы снижения случайной смертности черепах.

Ключевые слова: бисса, Eretmochelys imbricata, морские черепахи, Cheloniidae, Dermochelyidae, 
Дальний Восток, Россия
DOI: 10.31857/S0044513424100055, EDN: tmlglk
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морских черепах сохраняют тенденцию к снижению 
численности и имеют высокий охранный статус: 
Dermochelys coriacea и Eretmochelys imbricata – нахо-
дящиеся на грани исчезновения (CR), Caretta caretta 
и Lepidochelys olivacea – уязвимые (VU), Chelonia 
mydas – исчезающий (EN) (Abreu-Grobois, Plotkin, 
2008; Casale, Tucker, 2017; Mortimer, Donnelly, 2008; 
Seminoff, 2004; Wallace et al., 2013).

Для российской морской акватории регулярные 
заходы характерны только для Dermochelys coriacea 
(Терентьев, Чернов, 1949; Банников и др., 1977; 
Боркин, Басарукин, 1986; Kuzmin, 2002; Харин, 
2008). Два других вида – Caretta caretta и Chelonia 
mydas – отмечались всего несколько раз (Ananjeva 
et al., 2006; Харин, 2008; Харин, Вышкварцев, 2012; 
Маландзия и др., 2012; Пестов, Клетной, 2012; Ду-
наев, Орлова, 2021). Все три вида наблюдались 
и в дальневосточных водах. Dermochelys coriacea ре-
гистрировалась не менее двух десятков раз в Япон-
ском, Охотском и Беринговом морях, в тихоокеан-
ских водах российской экономической зоны в рай-
оне южных Курильских островов (Емельянов, 1937; 
Боркин, Басарукин, 1986; Шейко, Никаноров, 
2000; Харин, 2008; Полтев и др., 2010; Токранов, 
2015). Напротив, заходы Caretta caretta и Chelonia 
mydas в Японском море в южной части Примор-
ского края крайне редки. Головастая черепаха была 
обнаружена 28 августа 1940 г. в бухте Маньчжур 
(Сосновский, 1943), панцирь зеленой черепахи 
был найден в Новгородской бухте в середине июня 
2012 г. (Харин, Вышкварцев, 2012). Считается, что 
участившиеся встречи морских черепах в умерен-
ных и субарктических водах, начиная с 70‑х годов 
прошлого века, связаны с усилением рыболовного 
промысла, а также с теплыми течениями, перио-
дическим потеплением морской воды и даже гло-
бальным потеплением (Боркин, Басарукин, 1986; 
Харин, Вышкварцев, 2012; Токранов, 2015).

20  сентября 2018  г. в ставной невод рыбаков 
из бригады прибрежного лова местного рыбо-
комбината (бригадир М. О. Пермин, ООО ПКФ 
“Южно-Курильский рыбокомбинат”) на охото-
морской стороне о-ва Кунашир в Кунаширском 
проливе недалеко от пос. Третьяково (Южно-
Курильский городской округ, Сахалинская об-
ласть) (Архив…, 2018) попал взрослый экземпляр 
Dermochelys coriacea. По имеющимся фото- и ви-
деоматериалам мы рассчитали приблизительную 
длину карапакса – около 1 м (рис. 1a, 1b). Черепа-
ха не получила повреждений и уплыла после того, 
как рыбаки ее освободили. Это уже, как минимум, 
16‑я задокументированная встреча вида в россий-
ских водах (Боркин, Басарукин, 1986; Шейко, Ни-
каноров, 2000; Харин, 2008).

24  июля 2023  г. в окрестностях г.  Находка 
местные жители обнаружили мертвую морскую 

черепаху, которую вынесло на берег бухты Тун-
гус (рис. 1c). Ею оказалась молодая самка зеленой 
черепахи (Трепанг ДВ, 2023). Хорошо видны два 
крупных предлобных щитка на голове черепахи, 
затылочный щиток отсутствует, загривковый щи-
ток не контактирует с первым реберным, четыре 
реберных щитка на карапаксе. Длина карапакса 
около 0.6 м. Черепаха имеет характерную для вида 
светлую окраску тела (Pritchard, Mortimer, 1999; 
Wyneken, 2001, 2003).

21  сентября 2023  г. в проливе между остро-
вами Кунашир и Шикотан в районе Южно-
Курильского мыса в сети рыбакам ООО ПКФ 
“Южно-Курильский рыбокомбинат” попала другая 
крупная морская черепаха. Видеозапись с этим со-
бытием была размещена в Telegram в группе “Тре-
панг ДВ” (Трепанг ДВ, 2023 а) (рис. 1d, 1e). Чере-
паха зашла в ловушку и не смогла самостоятельно 
ее покинуть. Рыбаки извлекли черепаху из снастей 
и выпустили в океан, как сообщил сотрудникам 
Курильского заповедника бригадир рыболовецкой 
бригады И. Ю. Матвейцев. По его словам, за 12 лет 
работы на этом месте такая морская рептилия была 
выловлена бригадой впервые. Черепаха оказалась 
взрослой самкой биссы с длиной карапакса около 
0.8 м. Черепаха имеет характерные для биссы при-
знаки (Pritchard, Mortimer, 1999; Wyneken, 2003) – 
по два когтя на передних конечностях, три заглаз-
ничных щитка, четыре реберных щитка, зазубрен-
ный край карапакса, короткий хвост и желтоватый 
цвет тела. Это первая регистрация Eretmochelys 
imbricata в водах России.

И, наконец, 17 сентября 2023 г. на территории 
государственного природного заповедника “Ку-
рильский” в районе мыса Алехина на охотомор-
ском побережье о-ва Кунашир сотрудником Са-
халинского музейно-мемориального комплекса 
“Победа” И. А. Самариным было обнаружено не-
сколько фрагментов скелета относительно недавно 
погибшей морской черепахи: одна левая реберная 
пластинка (IV) и три правые реберные пластин-
ки (III–V) в сочленении, шесть правых краевых 
пластинок (I–VI), и левый гипопластрон (рис. 2). 
Свободные концы ребер на реберных пластинках 
почти не сохранились и, судя по остаткам, были 
повреждены каким-то хищником, обглодавшим 
кости уже мертвой черепахи. Форма удлиненных 
внутренних отростков гипопластрона, а также, ве-
роятно, широкие фонтанели на карапаксе позво-
ляют отнести останки к зеленой черепахе (Zangerl, 
1958). Характерная для этого вида фестончатость 
скелета карапакса незаметна из-за обломанных 
кончиков ребер.

Реальное количество морских черепах, заплы-
вающих в российские воды, выше, чем приводит-
ся в официальных источниках. Так, еще Боркин 
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Рис. 1. Морские черепахи, зарегистрированные в российских дальневосточных водах в 2018–2023 гг: a–b – 
Dermochelys coriacea, попавшая в сети в Кунаширском проливе в 2018 г.; c – мертвая самка Chelonia mydas в окрест-
ностях г. Находка в 2023 г.; d–e – Eretmochelys imbricata, попавшая в сети в проливе между островами Кунашир 
и Шикотан в 2023 г.
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10 см

Рис. 2. Костные пластинки Chelonia mydas, обнаруженные на о-ве Кунашир в 2023 г.: a–b – схема пластрона и ка-
рапакса зеленой черепахи по: Zangerl, 1958 с изменениями, найденные пластинки залиты серым; c – IV левая ре-
берная пластинка; d – III–V правые реберные пластинки; e – левый гипопластрон; f – II–VII правые краевые 
пластинки.
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и Басарукин (1986) указывали, что по опросным 
данным рыбаков и капитанов рыболовецких судов 
встречи этих пресмыкающихся в районе южных 
Курильских островов – не столь редкое явление. 
К сожалению, в тех случаях, когда черепахи были 
пойманы, они или были использованы в пищу, или 
попадали в частные коллекции. Естественно, что 
сообщения об этих находках в печать или в музеи 
не поступали. В первую очередь эти указания каса-
лись кожистых черепах, которые регистрировались 
в субарктических и умеренных водах неоднократ-
но, поднимаясь до Охотского и Берингова морей 
(Харин, 2008; Полтев и др., 2010; Токранов, 2015). 
Тогда как головастая и зеленая черепаха единично 
фиксировались только в заливе Петра Великого 
в Японском море на юге Приморского края (Со-
сновский, 1943; Харин, Вышкварцев, 2012).

Редкость встреч на севере биссы, самого южно-
го вида из встреченных в российских водах мор-
ских черепах, вероятно, связана с ее большей те-
плолюбивостью (Mortimer, Donnelly, 2008). Тем 
не менее для этого вида характерны очень дальние 
миграции. Ранее считалось, что бисса привязана 
к коралловым рифам, которые являются ее кормо-
выми угодьями и расположены недалеко от мест 
размножения. Впоследствии была показана высо-
кая миграционная активность E. imbricata, в пер-
вую очередь самцов, мигрирующих на тысячи ки-
лометров от мест размножения (Plotkin, 2003).

Особенно интересной представляется наход-
ка зеленой черепахи на о-ве Кунашир (рис. 3). Это 
не только первая находка зеленой черепахи на Ку-
рильских островах, но и самая северная находка вида 
в Азии. Ближайшие места постоянного обитания 
в Японии располагаются в южной части о-ва Хон-
сю (Goris, Maeda, 2004), а ближайшие точки находок 
за пределами основного ареала известны с восточ-
ного побережья Хонсю вплоть до 40° с. ш. (Hayashi, 
Yasuda, 2021). Следует отметить, что Тихоокеанскую 
часть ареала зеленой черепахи, включая восточное 
побережье Японии, населяет уже другой подвид – так 
называемая черная черепаха (Chelonia mydas agassizii 
Bocourt 1868). Этот подвид отличается от распростра-
ненной в Индийском океане японской зеленой чере-
пахи (Chelonia mydas japonica (Thunberg 1787)) темной 
окраской и некоторыми морфометрическими при-
знаками и рядом исследователей рассматривается 
в качестве самостоятельного вида (Pritchard, 2001; 
Okamoto, Kamezaki, 2014; Álvarez-Varas et al., 2019). 
Таким образом, курильская находка с большой ве-
роятностью может принадлежать именно черной че-
репахе (Ch. m. agassizii), ранее никогда не регистриро-
вавшейся в территориальных водах России.

Кроме того, в южной части дальневосточной 
морской акватории возможно нахождение еще од-
ного вида: Lepidochelys olivacea, на что указывает 

и недавняя регистрация этого вида у побережья 
Южной Кореи (Il-Hun et al., 2020). Точки находок 
Lepidochelys olivacea в прибрежных водах Китая со-
впадают с местами заходов других видов морских 
черепах (Wang et al., 2021), отмечавшихся и на рос-
сийском Дальнем Востоке.

Присутствие черепах в морских водах уме-
ренного и субарктического климата известно 
давно. Так, у берегов северной Европы, плоть 
до Ирландии, Норвегии и российского Баренце-
ва моря, регистрировалась Caretta caretta. Chelonia 
mydas отмечалась на севере до Британских о-вов, 
Eretmochelys imbricata – в Ламанше, а Dermochelys 
coriacea – у берегов Великобритании, Исландии, 
Норвегии, Дании, Швеции, Германии и Нидер-
ландов, а также регистрировалась в Баренцевом 
море, на Аляске и Камчатке (Lescure, 1997; Банни-
ков и др., 1977). Согласно последним исследовани-
ям, явный недоучет морских черепах, проникаю-
щих в умеренные и субарктические воды, касается 
не только Dermochelys coriacea, но и Caretta caretta. 
Последний вид способен к миграциям на значи-
тельные расстояния. Так, логгерхеды, в массе по-
явившиеся в 2016 г. у побережья Сан-Диего, штат 
Калифорния, приплыли туда со стороны Япо-
нии, а не мигрировали из более южных вод Цен-
тральной Америки, как предполагалось изна-
чально. Это послужило началом крупномасштаб-
ного научно-исследовательского эксперимента 
“Stretch” (http://turtle.hpa.edu/stretch), направлен-
ного на проверку гипотезы “теплового коридора”, 
согласно которой Эль-Ниньо и другие периоди-
ческие явления потепления океана иногда созда-
ют коридор теплой воды, прорезающий холодное 

Рис. 3. Точки находок морских черепах в 2018– 2023 гг.: 
квадрат – Dermochelys coriacea, Охотское море, Куна-
ширский пролив недалеко от пос. Третьяково, 2018 г.; 
черный круг – Chelonia mydas, Японское море, бухта 
Тунгус, 2023 г.; треугольник – Eretmochelys imbricata, 
Охотское море, Южнокурильский мыс, 2023; белый 
круг – Chelonia mydas, о-в Кунашир, мыс Алехина, 
2023 г.
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Калифорнийское течение, что позволяет мигри-
рующим черепахам, которые случайно оказались 
поблизости, пересечь барьер (Briscoe et al., 2021; 
Duncombe, 2021).

Сохраняется тенденция к увеличению числа 
встреч черепах в умеренной и субарктической зо-
нах, что объясняется значительным усилением ры-
боловного промысла. За последние пять лет, с 2018 
по 2023  г., в российских дальневосточных водах 
были зарегистрированы заходы трех видов мор-
ских черепах (Dermochelys coriacea, Chelonia mydas 
и Eretmochelys imbricata). Причем бисса, пойман-
ная рыбаками в проливе между островами Ку-
нашир и Шикотан, отмечена для фауны России 
впервые. Также впервые для островов Курильской 
гряды зарегистрирована зеленая черепаха, при-
чем с большой вероятностью эта особь относит-
ся к тихоокеанскому подвиду – черной черепахе 
(Ch. m. agassizii). В южной части дальневосточной 
морской акватории также вероятно появление еще 
одного вида морских черепах – оливковой ридлеи. 
Изучение прилова в умеренной и субарктической 
зонах может дать новую информацию по распро-
странению и биологии морских черепах на севере 
и позволит разработать методы снижения случай-
ной смертности черепах.
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THE HAWKSBILL TURTLE (ERETMOCHELYS IMBRICATA)  
IN THE RUSSIAN FAR EAST AND OTHER NEW SEA TURTLE RECORDS
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Between 2018 and 2023, four new records of sea turtles (Dermochelyidae, Cheloniidae) belonging to three 
species (Dermochelys coriacea, Chelonia mydas and Eretmochelys imbricata) were recorded in Russian 
Far Eastern waters. The Hawksbill Turtle (E. imbricata) is reported from Russia for the first time. This 
adult female was caught by fishermen in the strait between Kunashir and Shikotan islands. An adult 
specimen of D. coriacea was captured in nets in the Kunashir Strait of the Sea of Okhotsk near the village 
of Tretyakovo. Several skeleton fragments of Ch. mydas were found near the Alyokhin Cape of Kunashir 
Island. The Green Turtle, Ch. mydas, is recorded from the Kuril Islands for the first time, very likely 
that specimen belongs to the Pacific subspecies, the Black Turtle (Ch. m. agassizii). Another species of 
sea turtle, the Olive Ridley (Lepidochelys olivacea), is also likely to occur in the southern part of the Far 
Eastern sea area. The Leatherback Turtle, D. coriacea, is the only species regularly entering Russia’s 
waters and has been recorded at least two dozen times in the Sea of Japan, the Sea of Okhotsk, and the 
Bering Sea, and in the Pacific waters of the Russian economic zone near the southern Kuril Islands. Two 
other species, the Loggerhead, Caretta caretta, and the Green Turtle, Ch. mydas, have been recorded only 
a few times. The actual number of sea turtles entering Russia’s waters is higher than the number given in 
official sources. A tendency for sea turtle records to increase in the temperate and subarctic zones seems 
to be associated with increased fishing in the region. Bycatch study in temperate and subarctic zones may 
provide new information on the distribution and biology of sea turtles in the north and also allow for 
methods for reducing accidental turtle mortality to be developed.

Keywords: hawksbill turtle, Eretmochelys imbricata, sea turtles, Cheloniidae, Dermochelyidae, Far East, 
Russia



80

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ,  2024, Том 103, № 10,  с.  80–87

Использование онлайн-камер в настоящее вре-
мя представляет собой распространенный и по-
пулярный способ наблюдения за животными как 
в антропогенном ландшафте, так и в дикой приро-
де (Schulwitz et al., 2018; Vallino et al., 2021). Этот 
удобный дистанционный способ позволяет ученым 
изучать различные аспекты биологии и экологии 
животных, преимущественно не доставляя беспо-
койство объекту наблюдения.

Онлайн-камеры на гнездах птиц дают возмож-
ность фиксировать проявления их гнездовой жиз-
ни (Kannan et al., 2021). Гнезда белых аистов явля-
ются одними из наиболее удобных для установ-
ки оборудования для наблюдения, т. к. эти птицы 
обитают рядом с человеком. Кроме того, для аи-
стов гнездо – центр социальной жизни, где можно 
наблюдать многие особенности поведения и из-
учать другие аспекты биологии этого вида (фор-
мирование/воссоединение пары, спаривание, за-
щита гнезда от других аистов, забота о потомстве 
(насиживание, выкармливание), рост и разви-
тие птенцов и др.) (Грищенко, Галченков, 2011). 
В последнее время наблюдение за жизнью аистов 
стало очень популярно. Уже несколько лет рабо-
тают камеры на гнездах белого аиста в Германии, 
Польше, Чехии, Болгарии, Нидерландах, Латвии, 
Белоруссии и других странах (по  данным сайта 
www.geocam.ru). В российской части ареала также 

ведется наблюдение за жизнью аистов с помощью 
камеры на гнезде, расположенном под Калугой 
(youtube.com/@Storks40).

Весной 2023 г. была установлена онлайн-камера 
на гнезде белого аиста в пос. Шестихино Некоуз-
ского района Ярославской области. В настоящее 
время через Некоузский район Ярославской обла-
сти проходит северо-восточная граница гнездова-
ния этого вида (по данным сайта iNaturalist (Белый 
аист, 2024) и собственным данным). Наблюдение 
за этим гнездом может дать ценную информацию 
о жизни белого аиста на границе гнездового ареала.

Наиболее заметным событием гнездового се-
зона 2023 г. в жизни изучаемого гнезда была сме-
на партнера (самца) в паре вследствие получения 
травмы самцом-хозяином, что определило даль-
нейшую жизнь самки и ее потомства. Статья по-
священа описанию поведения на гнезде чужого 
самца, самки, самца-хозяина и птенцов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Наблюдение гнездового поведения белых аис-
тов проводили в течение сезона 2023  г. Изучае-
мое гнездо расположено на водонапорной башне 
в пос. Шестихино Некоузского района Ярослав-
ской области. Год постройки – 2022. Аисты по-
селились здесь после того, как на крышу башни 
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местные жители положили автомобильное колесо 
для привлечения этих птиц. В 2022 г. пара вывела 
двух птенцов (по сообщению местных жителей).

Наблюдение осуществляли дистанционно с по-
мощью онлайн-камеры, непрерывно с момента 
прилета первого аиста из пары (11.04.2023) до от-
лета последней птицы (13.08.2023). Видео с каме-
ры круглосуточно транслировалось в сети Интер-
нет, а также велась запись на видеорегистратор. 
Из-за технических ошибок не удалось сохранить 
запись полностью. Для обработки были доступ-
ны данные с 29.05.2023 до 06.07.2023 и с 19.07.2023 
до 13.08.2023. Однако несохраненные данные уда-
лось в значительной степени восстановить по на-
блюдениям оператора (автора статьи), сделанным 
непосредственно по ходу трансляции. После завер-
шения гнездового сезона и съемки видеоматериал 
был отсмотрен и проанализирован. Фиксировали 
время прилета и отлета каждой особи, факты при-
носа гнездового материала, пищевых объектов, 
особенности поведения птиц. Кроме данных с ка-
меры, информация об аистах из изучаемого гнезда 
эпизодически поступала от жителей пос. Шестихи-
но и близлежащих деревень (в частности, о встре-
чах травмированного аиста и пары – самки с дру-
гим самцом в местах кормежки).

Возраст птенцов указан в виде количества 
полных дней. Временные интервалы с момен-
та вылупления рассчитывали с помощью сервиса 
https://planetcalc.ru/4309/.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Первый аист прилетел на гнездо 11 апреля. Как 
показало дальнейшее наблюдение (процесс спари-
вания), это была самка, индивидуально распозна-
ваемая по характерному пятнышку на ноге. Самец 
появился на гнезде 22  апреля. Через некоторое 

время самка отложила 3 яйца (табл.  1). Аисты 
по очереди их насиживали, по очереди улетали 
на кормежку и за гнездовым материалом. В конце 
мая у пары вылупились два птенца (табл. 1). Забо-
ты о потомстве взрослые аисты также делили по-
ровну, по очереди принося корм.

Утром 19 июня самец вылетел из гнезда. Вер-
нулся он только 20  июня, травмированный – 
у него отсутствовала часть ноги ниже середины 
цевки. Утром 21 июня самец покинул гнездо (воз-
раст аистят в это время – 25‑й и 21‑й день). Позже, 
до середины июля, от местных жителей поступали 
сообщения о наблюдении этого аиста в близлежа-
щих деревнях на огородах, где он, по-видимому, 
пытался прокормиться. Заметим, что, уже будучи 
травмированным, самец эпизодически принимал 
участие в жизни семьи (см. далее).

В течение дня 19 июня самка ждала, когда са-
мец сменит ее на гнезде, слетала из гнезда несколь-
ко раз только на короткое время. Но к вечеру она 
все же улетела за кормом для птенцов. В последую-
щие дни самка одна заботилась о птенцах. По срав-
нению с периодом, когда самец был в гнезде, коли-
чество ее вылетов за кормом увеличилось, а время 
нахождения в гнезде уменьшилось (табл. 2, рис. 1).

Начиная со времени прилета первой птицы 
из пары около гнезда регулярно появлялись чу-
жие аисты (примерно два-три раза в неделю). Их 
появление фиксировали по поведению хозяев 
гнезда – внимательному взгляду в небо и предо-
стерегающим демонстрациям (в такой ситуации 
аист щелкает клювом, поочередно то вытягива-
ет шею горизонтально вперед, то закидывает го-
лову на спину, при наклоне вперед ритмично ма-
шет крыльями; такие демонстрации обозначаются 
термином Threat Up-Down Display (Kahl, 1972)). 
В поле зрения камеры чужие особи не зафиксиро-
ваны, они удалялись от гнезда, не предпринимая 

Таблица 1. Сроки откладывания и длительность инкубации яиц

Порядковый 
номер яйца

Дата и время 
откладывания

Время, 
прошедшее с момента 
воссоединения пары

Дата и время 
вылупления

Длительность 
инкубации

1 23 апреля, 
20:35 *

1 день 2 ч 26 мая, 18:06 32 дня 21 час 29 минут

2 29 апреля, 21:45 7 дней 3 ч 30 мая, 22:02 31 день 17 минут
3 1 мая, 22:27 9 дней 4 ч Неоплодотворенное

Примечания. * У белых аистов, гнездящихся на территории России и Беларуси, обычно первое яйцо появляется 
на 7–11‑й день после воссоединения пары (информация получена по результатам наблюдений с онлайн-камер от Баранов-
ского А. В. (Рязанский дом белого аиста), Авдеева Д. М. (Дом Брестского аиста, https://www.youtube.com/@dombrestaist), 
Покревского Д. С. (https://www.youtube.com/@Storks40)). В данном случае первое яйцо было снесено раньше обычных сро-
ков. У аистов копуляция брачных партнеров происходит только на гнезде (Грищенко, Галченков, 2011), поэтому вероят-
ность встречи и копуляции особей из изучаемой пары ранее 22 апреля (когда с зимовки вернулся самец) мала. Указанные 
факты позволяют предположить, что имело место внебрачное отцовство. Обсуждение этого явления выходит за рамки 
темы статьи, для ознакомления см. публикацию Turjeman et al., 2016.
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попыток его занять. Вероятно, длительное отсут-
ствие одной из взрослых птиц не осталось незаме-
ченным для чужаков. Утром 29 июня, когда самки 
не было в гнезде, прилетел чужой аист. Он щелкал 
клювом и закидывал голову на спину, как обычно 
делают аисты при возвращении в родное гнездо. 
Пробовал перекладывать ветки, но делал это не-
уверенно и неумело: разворошил края гнезда, ро-
нял палки, которые с грохотом катались по кры-
ше башни и пугали птенцов. На основании такого 
поведения можно предположить, что это молодой 
аист, который еще ни разу не строил гнезда. Через 
20 минут после прилета чужак обратил внимание 
на птенцов. Он начал их клевать, хватать, пробовал 

тащить, но выбросить их из гнезда не смог. Через 
45 минут чужак улетел. В тот день он больше не по-
являлся.

С 29 июня пришелец стал появляться в гнезде 
регулярно, и это привело к существенному изме-
нению поведения всех обитателей гнезда.

Поведение чужака

Чужой аист прилетал на гнездо почти каждый 
день. В период с 29 июня до 13 августа (дня отлета 
всех аистов) было всего 10 дней, когда он не подле-
тал к гнезду. Прилетал до 9 раз в день, длительность 
нахождения в гнезде составляла от 1 мин до 224 
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Рис. 1. Длительность нахождения самки в гнезде, минут в сутки (без учета ночевок).

Таблица 2. Количество и длительность вылетов и время нахождения в гнезде аистов-родителей

Показатель
Период насиживания
(29 апреля–16 мая*)

Период выкармливания

29 мая–
18 июня

19 июня – 
день пропажи 

самца1

20 июня– 
30 июня

1 июля–
18 августа

самцом самкой самцом самкой самкой самкой самкой
Количество вы-
летов из гнезда, 
раз/сутки

3.3 ± 0.3 
(1–5)

2.9 ± 0.1 
(2–4)

4.8 ± 0.2 
(4–6)

4.5 ± 0.2 
(3–6)

6 6.4 ± 0.4 
(4–9)

–

Длительность 
одного вылета, 
минут

138.6 ± 11.5 
(31–361)

179.7 ± 
13.0 (37–

388)

122.7 ± 6.2 
(40–334)

136.0 ± 5.2 
(42–258)

82.7 ± 18.4 
(42–169)

125.0 ± 5.7 
(30–331)

–

Время нахожде-
ния в гнезде, ми-
нут в сутки (без 
учета ночевки)

– – 611.0 ± 
19.7 (399–

768)

584.2 ± 
24.3 (359–

813)

639 190.9 ± 16.1 
(99–262)

62.3 ± 11.1 
(0–367)

Примечания. * Период насиживания длился с 23 апреля до 30 мая, но данные имеются только за период с 29 апреля 
до 16 мая.
Для каждого показателя приведены среднее ± ошибка среднего (min–max). Вылеты на короткое время (менее 30 минут) 
не учитывались.
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мин. Появлялся он чаще всего сразу после приле-
та самки (в 53% случаев), реже – в отсутствие сам-
ки (33%) или в ее присутствии (14%), один раз даже 
когда самец-хозяин был в гнезде (5 июля, см. далее). 
Во время некоторых визитов на гнездо чужак клевал 
птенцов, чаще всего в голову, шею и спину, пытал-
ся их тащить, чтобы спихнуть с гнезда. В период 
с 29 июня по 31 июля (день, когда оба аистенка уже 
научились летать) он клевал птенцов в ходе 23 визи-
тов из 54 (43% случаев). Удары не приносили аистя-
там заметного ущерба. Кровь была замечена лишь 
однажды (17 июля), на голове у старшего птенца. 
Изменений поведения, которые могли бы свиде-
тельствовать о сотрясении мозга или других трав-
мах, также не было отмечено. Но после прилетов 
чужака птенцы были заметно стрессированы. Чем 
больше было нападок, тем дольше аистята лежали 
в гнезде не шевелясь. Когда во время визита чужак 
их не трогал, они быстрее возвращались к своим 
обычным делам после его отлета.

С 31 июля оба молодых аиста уже летали, с это-
го момента тактика чужака поменялась. Теперь он 
не пытался вытащить их из гнезда, а прогонял – 
резким нападением сверху, иногда подкрепляемым 
ударом клюва.

Поведение самки

Сначала самка активно прогоняла чужака. Од-
нако вытеснить из гнезда пришельца ей удавалось 
редко: он был крупнее и явно сильнее. Она была 
вынуждена чаще покидать гнездо. С третьего дня 
регулярных встреч на гнезде (3 июля) самка нача-
ла иногда щелкать клювом вместе с чужаком – так, 
как обычно приветствуют друг друга аисты в паре. 
При этом, по сообщениям местных жителей (под-
крепленных фотографиями), их постоянно видели 
вместе в местах кормежки рядом с гнездом. Судя 
по этим фактам и по регулярному совместному 
появлению на гнезде и частому слетанию чужака 
вслед за самкой, можно заключить, что он везде 

следовал за ней с целью создать пару. Забегая впе-
ред, заметим, что позднее мы отмечали попыт-
ки спаривания на гнезде (14, 15, 16 июля, 6, 7, 12, 
13 августа). Самец взбирался на самку, чаще всего 
он не удерживался и слетал, только один раз ему 
удалось имитировать процесс, но без клоакально-
го контакта.

Однако 3 июля, когда, казалось бы, самка на-
чала относится терпимее к новому партнеру, про-
изошел любопытный эпизод. Самка прилетела 
на гнездо, сразу же за ней прилетел чужак. Они 
пощелкали вместе клювами. Потом самка полежа-
ла в гнезде несколько секунд. Встала, начала кор-
мить птенцов. Внезапно из положения в наклоне, 
в котором она отрыгивала пищу, она бросилась 
в сторону спокойно стоявшего чужака, схватила 
его за шею и вместе с ним слетела с гнезда. Через 
18 секунд вернулась, но и самец с ней, и на этот раз 
он ее выгнал наскоком и ударами клюва.

С 4 июля у самки появилась новая особенность 
поведения. При нападках на птенцов в ее при-
сутствии она наклонялась над ними и тихо щел-
кала клювом. После этого чужак переставал кле-
вать аистят. Такое поведение отмечалось также 8 
и 15 июля. Но все же при нападении на аистят сам-
ка чаще слетала с гнезда.

Появление чужака сильно повлияло на поведе-
ние самки. С 1 по 4 июля количество ее вылетов 
еще сохранялось на прежнем уровне, но количе-
ство кормлений заметно уменьшилось из-за того, 
что ее сгонял чужак (рис. 2). В 68% прилетов сам-
ки со 2 по 4 июля сразу за ней прилетал и чужак. 
С 5 июля самка стала прилетать реже и времени 
в гнезде проводила все меньше и меньше (табл. 2, 
рис. 1). Создавалось впечатление, что таким об-
разом самка старалась меньше привлекать чужака 
к гнезду, чтобы он не травмировал и не выбросил 
из гнезда птенцов. Похоже, ее тактика сработала: 
с 5 по 30 июля чужак бывал в гнезде гораздо реже 
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Рис. 2. Количество прилетов и кормлений самки, количество прилетов самца2.
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(рис. 2) и проводил там меньше времени (средняя 
длительность нахождения в гнезде в один прилет 
сократилась с 9.5 ± 2.8 до 6.4 ± 1.6 мин). Со 2 июля 
по 13 августа самка не ночевала в гнезде 1, за ис-
ключением 3, 11 и 12 июля. Было два дня, когда 
самка совсем не прилетала в гнездо (25 и 29 июля), 
и еще шесть дней – когда прилетала, но ни разу 
не кормила. В последних случаях кормить мешал 
прилет чужака. В августе количество прилетов 
и кормлений увеличилось. Возможно, это связа-
но с меньшим вниманием со стороны чужака. С 1 
по 12 августа он прилетал на гнездо вслед за самкой 
лишь в 17% ее прилетов.

После того, как самка стала очень редко прино-
сить корм птенцам, наблюдателями (автором ста-
тьи и местными жителями) было принято решение 
подкармливать их. Со 2 июля по 2 августа птенцов 
подкармливали 1–2 раза в день (мойвой, курины-
ми головами, суточными цыплятами), строго в от-
сутствие взрослых птиц. В дни, когда самка актив-
но кормила сама, докорм не производили.

Поведение птенцов

В первый прилет чужака птенцы сначала отнес-
лись к нему спокойно, сидели или лежали в гнез-
де, чистились, перекладывали гнездовой материал. 
Когда чужак начал нападать на старшего птенца, 
младший залег на дно лотка и затаился. Старший 
аистенок сначала сопротивлялся нападкам и даже 
несколько раз клевал пришельца, но своим корот-
ким клювом не мог нанести ощутимый удар и за-
тих. После отлета чужака аистята только через 1.5 
часа начали двигаться в гнезде. В последующие 
прилеты чужого аиста птенцы затаивались на дне 
лотка сразу, как только тот садился в гнездо, но из-
редка старший птенец бросался на чужака.

Когда аистята научились летать, при визитах чу-
жака они могли или залечь в гнезде, или слететь. 
Но при нападках уже сразу улетали. С 5  августа 
вместе с чужаком в гнезде уже не находились. Од-
нажды (10 августа) старшему птенцу даже удалось 
прогнать подлетевшего чужака.

Поведение самца-хозяина

Несколько раз гнездо от чужака защищал трав-
мированный аист-хозяин. Вероятно, в эти момен-
ты он находился неподалеку от гнезда и мог заме-
тить приближение чужой птицы к гнезду.

1. 2 июля. Самец-хозяин (самец1) прилетел в се-
редине дня, пощелкал клювом, как обычно по-
сле возвращения в свое гнездо. Находился в гнез-
де 5  минут, перекладывал ветки. Передвигался, 

1 Когда птенцы подрастают, родители перестают ночевать 
в гнезде, т. к. становится мало места, но в нашем случае но-
чевки аистят в одиночестве начались раньше срока.

наступая на травмированную конечность, удержи-
вая равновесие с помощью крыльев. Самки в это 
время на гнезде не было. Птенцы, затаившись, ле-
жали в лотке.

2. 5 июля. Самец1 прилетал в гнездо два раза. 
Оба раза – в отсутствие самки. В первый раз в те-
чение 9 минут стоял на краю гнезда. Птенцы лежа-
ли в лотке. Через полчаса прилетел во второй раз, 
встал над птенцами в центре гнезда. Сразу за ним 
на гнездо сел чужак. Самцы обменялись ударами 
клювами. Чужак вытеснил самца 1 из гнезда. Тот 
вернулся через 15 с и попытался ударить самца2 
клювом с налета, но чужак ответил мощным уда-
ром, и самец1 улетел. Больше в этот день он не воз-
вращался.

3.  9  июля. Утром на гнездо прилетела сам-
ка, покормила птенцов. Вскоре прилетел самец2. 
Взрослые птицы пощелкали клювами. После этого 
на гнездо сел самец1. Он опустился в центр гнез-
да, сразу клюнул самку, она слетела. Самцы обме-
нялись ударами, но т. к. травмированный самец1 
не мог устойчиво стоять, его удары были слабее. 
Самец2 прогнал самца1 и защелкал клювом. Сам-
ка быстро вернулась. Она и самец2 долго щелкали 
клювами: самец1 кружил над гнездом, была видна 
его тень.

Таким образом, травмирование самца-хозяина 
и его уход из гнезда привели к существенному из-
менению жизни гнезда и его обитателей. Самка 
продолжала одна заботиться о птенцах и кормить 
их. На гнездо и самку стал претендовать новый, 
по-видимому, молодой, самец2. Он пытался вы-
гнать птенцов из гнезда, клевал их. Самка – веро-
ятно, чтобы уберечь потомство, – стала редко бы-
вать на гнезде. Самец2, настойчиво преследующий 
ее, тоже прилетал реже. Благодаря подкармлива-
нию наблюдателями, аистята не голодали в перио-
ды отсутствия родительницы. Птенцы развивались 
соответственно возрасту (согласно данным из Гри-
щенко, Галченков, 2011) и в свой срок научились 
летать (старший птенец впервые вылетел из гнезда 
в возрасте 59 дней, младший – в возрасте 61 дня).

13 августа, через 74–78 дней после вылупления, 
аистята покинули гнездо и больше не возвраща-
лись. В тот же день самка и самец-чужак также по-
казались в гнезде последний раз. Сезон размноже-
ния белых аистов в 2023 г. в гнезде в пос. Шести-
хино от даты прилета первой птицы до даты, когда 
гнездо покинула последняя из птиц, продолжался 
124 дня, с 11 апреля до 13 августа.

События следующего сезона размножения

Весной на следующий год, 5.04.2024 индивиду-
ально распознаваемая самка-хозяйка гнезда верну-
лась в родное жилище. Одновременно с ней при-
летел самец. Птицы синхронно щелкали клювами, 



	 СЛУЧАЙ СМЕНЫ ПАРТНЕРА В ГНЕЗДОВОЙ ПЕРИОД У БЕЛОГО АИСТА� 85

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

закидывая голову на спину, что является типичным 
поведением пары при прибытии на гнездо. Пред-
положительно, самец был тем самым самцом2, 
который преследовал самку в предыдущий сезон. 
Особенности его поведения были очень похожи: 
неуверенность в обращении с гнездовым матери-
алом, постоянное следование за самкой при сле-
те с гнезда и возвращении. Кроме того, у аистов 
очень сильно развит гнездовой консерватизм, по-
этому вероятность возврата на данное гнездо сам-
ца2 очень велика, даже если в прошлом году он 
не участвовал в размножении. А вероятность од-
новременного возврата на гнездо самки-хозяйки 
с совершенно новым партнером мала.

После прилета самка не пускала самца на гнез-
до. Она провела «дома» шесть дней, с 5 по 10 апре-
ля, потом улетела и больше не возвращалась. Са-
мец последний раз появлялся около гнезда 9 апре-
ля. Известны случаи, когда после гибели одной 
птицы в паре гнездо становится нежилым на не-
сколько лет или навсегда (собственные наблю-
дения и сообщения из других регионов). Одна-
ко в описываемом гнезде события развивались 
по-другому. В период с 13 апреля по 3 мая на гнез-
де появлялись одиночные аисты (отмечено четыре 
эпизода). Они отдыхали и улетали дальше. 24 мая 
на гнезде появилась пара молодых аистов. В те-
чение сезона 2024 г. эта пара регулярно посещала 
гнездо (аистов узнавали по особенностям окраски 
оперения и поведению). Аисты прилетали несколь-
ко раз в день, иногда ночевали, время от времени 
приносили гнездовой материал, защищали гнез-
до от чужих аистов. По нашим наблюдениям, та-
кое поведение обычно предшествует возвращению 
птиц на гнездо на следующий год для полноценной 
попытки размножения.

ОБСУЖДЕНИЕ

Случаи гибели одного из партнеров пары 
во время гнездового периода отмечаются у белых 
аистов. Причинами гибели могут быть как природ-
ные факторы (битвы за гнездо (13.3% случаев), бо-
лезнь (6.7%), травма (4.4%), удар молнии (3.3%)), 
так и антропогенные: поражение электрическим 
током (57.8%), отравление (10.0%), наезд автомо-
биля (2.2%), убийство людьми (2.2%) (Jakubiec, 
1991). После гибели одного из родителей второй 
либо бросает гнездо (даже если есть потомство), 
либо выкармливает птенцов в одиночку. В опи-
сываемом нами случае самка не бросила птенцов 
и выкармливала их до отлета, несмотря на такой 
фактор беспокойства, как чужой самец.

Битвы за гнезда – типичный элемент поведе-
ния белых аистов. У них сильно выражен гнез-
довой консерватизм (Vergara et al., 2006). Одно 

и то же гнездо аисты занимают несколько лет под-
ряд (Barbraud et al., 1999) и активно защищают его 
от возможных конкурентов. Вообще, жилое гнез-
до очень привлекательно для аистов, и они могут 
пытаться отвоевать его, даже если рядом есть пу-
стующие гнезда (Profus, 1991). Так и в ходе наших 
наблюдений чужаки появлялись около гнезда ре-
гулярно на протяжении всего гнездового периода, 
и когда на гнезде осталась только одна взрослая 
птица, пришелец попытался занять гнездо.

Наиболее обычны случаи нападений в начале 
сезона размножения, когда птицы занимают гнез-
да. В этот период концентрация половых гормо-
нов максимальна и птицы наиболее мотивированы 
на занятие перспективного места для гнездования 
и последующего выкармливания потомства (Hall 
et al., 1987). Период возвращения аистов с зимов-
ки растянут. Обычно опытные птицы прилетают 
раньше молодых (Vergara et al., 2007) и уверен-
но защищают свое гнездо от пришельцев, ожидая 
прибытия партнера. В нашем случае самка успеш-
но отпугивала чужаков от гнезда до прибытия сам-
ца, а позднее они защищали гнездо вместе. У мо-
лодых птиц почти нет шансов противостоять паре 
здоровых опытных птиц. Пока оба партнера в из-
учаемом гнезде были на месте, чужаки не осмели-
вались подлетать близко и оставляли попытки при-
близиться после предостерегающих демонстраций 
хозяев (Threat Up-Down Display, Kahl, 1972). После 
получения травмы самцом1 самка вынуждена была 
снова защищать гнездо в одиночку. Видимо, но-
вый самец оказался настойчивым и сильным, кро-
ме того, его нахождение в гнезде было опасно для 
птенцов. Вероятно, поэтому при появлении самца2 
самка обычно слетала с гнезда и лишь несколько 
раз пыталась прогнать пришельца (за исключени-
ем пары случаев, безуспешно).

В результате сражений за гнездо может гиб-
нуть потомство. Это является одной из основных 
причин гибели потомства на стадии кладки (око-
ло 40% от всех потерь) (Jakubiec, 1991). Яйца могут 
быть уничтожены в ходе самой битвы либо быть 
выброшены из гнезда аистом-победителем в слу-
чае, если это не его потомство. Однако известны 
также случаи, когда победитель воспитывал чужое 
потомство (выжившее в ходе отвоевывания гнезда) 
вместе со своим (Turjeman et al., 2016).

Случаи, когда чужаки пытаются занять гнездо 
в более поздний период, когда птенцы уже поя-
вились, отмечены реже (Jakubiec, 1991; Bocheński, 
Jerzak, 2006). В изучаемом нами гнезде чужой аист 
появился в гнезде впервые, когда старшему птен-
цу было 33 дня. Пришелец был не очень настойчив 
в намерении освободить гнездо от чужого потом-
ства, и все птенцы пережили его нападки.
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Случаи инфантицида известны и у других ви-
дов птиц (Zielinski, 2002). Обычно такое поведение 
отмечается у самцов, а в редких случаях и у самок 
– например, у якан (Emlen et al., 1989), для кото-
рых характерна полиандрия. Причины инфанти-
цида – стремление занять гнездовую территорию, 
увеличить свой репродуктивный успех и устранить 
конкурентов (Hrdy, 1979).

У аистов, кроме того, отмечается родительский 
инфантицид. В ходе исследований, проведенных 
в Испании в 1987–1990  годах (Tortosa, Redondo, 
1992), случаи инфантицида выявлены в 9 гнез-
дах из 51 (17.6%). Во всех девяти гнездах выводки 
были многочисленными (4 и 5 птенцов) и убитым 
оказывался потомок с наименьшим весом (чаще 
всего вылупившийся последним). Возраст погиб-
ших от инфантицида птенцов составлял 2–14 дней 
(Tortosa, Redondo, 1992). Причиной такого пове-
дения аистов считается необходимость регулиро-
вать размер выводка в соответствии с кормовыми 
условиями и сохранить будущий репродуктивный 
потенциал взрослых птиц (Tortosa, Redondo, 1992; 
Zielinski, 2002). Факты родительского инфантици-
да известны и у множества других, более мелких 
и живущих более скрытно, видов птиц (Moreno, 
2012; Coon et al., 2018).

В целом можно заключить, что события в изуча-
емом гнезде развивались по благоприятному сце-
нарию. Всем аистятам удалось дожить до периода, 
когда они стали самостоятельными, и до отлета 
на зимовку. Несмотря на выбытие одного из ро-
дителей и на присутствие чужого аиста, второй ро-
дитель не бросил потомство, а смог его выкормить 
(при участии людей).
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A  CASE OF PARTNER CHANGE IN A  PAIR DURING THE NESTING 
PERIOD IN THE WHITE STORK (CICONIA CICONIA L. 1758, 
CICONIIFORMES, CICONIIDAE) AND ITS CONSEQUENCES

V. V. Pavlova*
I. D. Papanin Institute for the Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,  

Yaroslavl Region, Borok, 152742 Russia
*e-mail: verasmi@mail.ru

The nesting behavior of white storks, Ciconia ciconia, when one of the partners in a pair deserted, is 
described. This case was observed in the summer of 2023 in a nest located in the village of Shestikhino, 
Nekouzsky District, Yaroslavl Region. The behavior of storks on the nest was recorded around the clock 
using an online camera. Around the middle of the season, the male of the pair was injured and left the 
nest. Eight days later, a stranger male stork began to appear on the nest. The behaviors of the stranger, 
the female, the resident male and the chicks are described.

Keywords: nesting behavior, breeding, infanticide
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В настоящее время тигр Panthera tigris насе-
ляет только 7% площади исторического ареала 
(Sanderson et al., 2006). Его популяции представ-
ляют собой разрозненные очаги, самый крупный 
по площади из которых занят амурским подви-
дом P. t. altaica (Goodrich et al., 2015). Анализ пу-
бликаций показывает, что наиболее существен-
ные изменения в распределении, структуре ареала 
и численности амурского тигра произошли в конце 
XIX – первой половине XX столетия, когда на Рос-
сийском Дальнем Востоке, по различным оценкам, 
ежегодно добывалось от 50–60 до 120–150 особей 
(Пржевальский, 1870; Силантьев, 1898; Арсеньев, 
1914; Целищев, 1925; Байков, 1925, 1927). Неког-
да единый ареал подвида был расчленен на груп-
пу очагов, бо́льшая часть из которых впоследствии 
исчезла (Салмин, 1940; Абрамов, 1960; Кучерен-
ко, 1983). Сохранились лишь две относительно 
изолированные группировки: Сихотэ-Алинская 
(наиболее крупная по занимаемой площади и чис-
ленности – до 80–90% современного поголовья) 

и Юго-Западного Приморья (Абрамов, 1974; Куче-
ренко, 1983; Юдин, Юдина, 2009; Henry et al., 2009; 
Sorokin et al., 2016).

После критического сокращения популя-
ции в 1930–1940‑х гг. тигр на Дальнем Восто-
ке России оказался на грани исчезновения (Ка-
планов, 1948; Бромлей, 1964; Кучеренко, 1983, 
1985). Однако оценки состояния его популяции 
в 1940– 1960‑х гг. в данном регионе остаются не-
однозначными. На начало 1940‑х гг. указывалось 
о широком распространении тигра в бассейнах 
рек Хор, Бикин, по верхним притокам реки Боль-
шая Уссурка, где он оставался промысловым ви-
дом (Салмин, 1940). По данным Ракова (1965), 
в 1950– 1960‑е  гг. тигр продолжал встречаться 
практически по всему историческому ареалу в зоне 
кедрово-широколиственных лесов. Сохранивши-
еся к концу 1940‑х – началу 1950‑х гг. группиров-
ки тигра в бассейне верхнего течения р. Сунгари 
и на Малом Хингане в Китае (Хисамутдинов, 2012) 
обеспечивали его выживание и регулярные заходы 
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в район Помпеевского хребта на левобережье Аму-
ра и на Приханкайскую низменность вплоть до на-
чала 1970‑х гг. Однако с уничтожением тигра в со-
предельных районах Китая угасли и его пригра-
ничные очаги обитания на российской стороне.

Восстановление популяции тигра в России по-
требовало значительных усилий со стороны государ-
ства в течение длительного периода времени (Стра-
тегия…, 2010). Важной мерой следует считать введе-
ние официального запрета на его отстрел в 1947 г. 
Однако отлов тигрят для зоопарков и цирков велся 
без ограничений вплоть до конца 1960‑х гг. По раз-
личным оценкам, ежегодно из природы изымалось 
от 10 до 15 тигрят. В процессе их отлова часто гибли 
взрослые самки (Абрамов, 1958; Кучеренко, 1985, 
2001; Костоглод, 1983). В 1960–1970‑е гг. браконье-
рами было убито не менее 138 тигров, 42 особи от-
ловлены по специальным разрешениям. В среднем 
ежегодно погибало или безвозвратно изымалось 
более 20% популяции (Абрамов, 1974). В неблаго-
приятные для копытных 1982–1984 гг. резко сокра-
тилась численность кабана (Sus scrofa), вследствие 
чего только по официальным данным в Примор-
ском крае с ноября 1984 г. по апрель 1985 г. погибло 
9 взрослых тигров и 8 тигрят (Николаев, 1985). Ана-
логичная ситуация сложилась и на юге Хабаровско-
го края после падежа кабанов из-за эпизоотии клас-
сической чумы свиней, где за одну зиму 1983/1984 гг. 
только в Вяземском районе официально было от-
стреляно 8 тигров, проявлявших конфликтное по-
ведение по отношению к человеку (А. Д. Степных, 
личное сообщение). В 1986 г. популяция кабана на-
ходилась в глубокой депрессии, а поголовье изюбря 
(Cervus canadensis), пятнистого оленя (Cervus nippon) 
и косули (Capreolus pygargus) оказалось ниже эколо-
гически оптимальной их численности. В сложив-
шейся ситуации значительная часть тигров в попу-
ляции была вынуждена искать пропитание в насе-
ленных пунктах, что привело к отстрелу 32 особей 
(Гапонов, 2009).

Тем не менее с 1950‑х до 1990‑х гг. благода-
ря высоким репродуктивным способностям вида 
происходило медленное, но непрерывное восста-
новление его численности (Юдин, Юдина, 2009; 
Пикунов и др., 2014) (рис. 1). По результатам пер-
вого единовременного учета зимой 1995/1996 гг. 
на Дальнем Востоке России обитало 415–476 ти-
гров при сплошном заселении ими пригодных ме-
стообитаний на Сихотэ-Алине (Матюшкин, 1996). 
Данные последующих единовременных учетов 
(2005, 2015, 2022 гг.) также показали рост числен-
ности, хотя результаты 15‑летнего мониторинга 
популяции на 16 модельных участках противоре-
чили этим выводам: в 1998–2012 гг. на большин-
стве из них регистрировались стагнация или со-
кращение численности (Швецов, 2012). На общем 

неблагоприятном фоне в 2014–2017 гг. на некото-
рых участках ареала тигра наблюдался локальный 
рост численности: например, в Юго-Западном 
Приморье (Lukarevskiy et al., 2021; Matiukhina et al., 
2016), на модельном участке “Хор” (Дунишенко, 
Ермолин, 2020; наши данные) и на хребте Хехцир 
(Ткаченко, 2014; Андронов и др., 2018) в Хабаров-
ском крае.

Со второй половины XX в. и до настоящего вре-
мени качество местообитаний тигра в России про-
должает неуклонно ухудшаться. Рубки “кормовых” 
деревьев – дуба монгольского (Quercus mongolica) 
и сосны корейской (Pinus koraiensis), строитель-
ство линейных объектов, разработка месторожде-
ний полезных ископаемых и пожары подорвали 
кормовую и защитную емкость местообитаний для 
кабана, изюбря, косули сибирской и вследствие 
этого – для самого тигра на большей части его 
ареала (Юдин, Юдина, 2009; Лукаревский и др., 
2021). Площадь кедрово-широколиственных ле-
сов на Дальнем Востоке России в результате мас-
сированных рубок и пожаров за последние сто 
лет сократилась с 6.8 до 2 млн га (Корякин, 2007). 
В Приморском крае площадь лесов с доминирова-
нием сосны корейской с 1920 по 1990 г. уменьши-
лась на две трети (Гапонов, 2005). На начало XXI в. 
только около 6% территории Сихотэ-Алиня зани-
мали леса с низкой степенью нарушенности (Коря-
кин, 2007). Кризис лесной отрасли с сокращением 
штата лесной охраны и упразднением многих огра-
ничений при осуществлении лесозаготовок приве-
ли к катастрофическим последствиям для экоси-
стем кедрово-широколиственных лесов.

Устоявшаяся в СССР система охраны природы 
и использования охотничьих ресурсов, на фоне 
которой практически полностью была восста-
новлена популяция тигра, к настоящему времени 
оказалась полностью разрушенной. Современная 
стратегия использования ресурсов охотничьих жи-
вотных также приобрела истощительный характер. 
В постсоветский период в результате неадекватных 
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Рис. 1. Реконструкция динамики численности (осо-
бей) популяции амурского тигра с 1850 по 2009  г. 
(по: Стратегия …, 2010).
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социально-экономических реформ охотничье хо-
зяйство оказалось в кризисном состоянии. Вместо 
крупных государственных предприятий (промыс-
ловых хозяйств) было образовано большое чис-
ло мелких хозяйств разных форм собственности 
со слабой материально-технической базой, отсут-
ствием квалифицированных специалистов. Егеря 
и охотоведы были лишены права проводить до-
смотр транспортных средств, задерживать нару-
шителей правил охоты и составлять на них про-
токолы, а фактически вести эффективную борьбу 
с браконьерством. Не в лучшем состоянии ока-
залась также система государственного контроля 
и управления в сфере охотничьего хозяйства. Кри-
зис был усугублен принятием Федерального закона 
“Об охоте…” в 2009 г. (Сухомиров, 2008, 2017).

Большинство новых владельцев охотничьих 
угодий заинтересовано лишь в получении быстрой 
прибыли, извлекаемой из продажи путевок на до-
бычу копытных. По этой причине они из года в год 
сообщают о росте численности копытных (Госу-
дарственный доклад, 2022, стр. 161), что на прак-
тике не соответствует действительности, но позво-
ляет получить высокие лимиты на отстрел. Боль-
шинство зоологов, на протяжении длительного 
времени выполнявших исследования на юге Даль-
него Востока России, выступают с критикой и не-
доверием к современным учетным данным по ко-
пытным (Данилкин, 2023), считая их завышенны-
ми (Зайцев, 2006; Юдин, Юдина, 2009; Экономов 
и др., 2022; Юдин, 2022).

До последнего времени популяция амурско-
го тигра относительно благополучно существова-
ла благодаря высокой плодовитости и экологиче-
ской пластичности кабана. Однако в июле 2019 г. 
в российской части ареала тигра зарегистрирована 
вспышка африканской чумы свиней (АЧС), высо-
коконтагиозного вирусного заболевания, которое 
начало распространяться из западных районов 
Приморского края и уже в июне 2020  г. достиг-
ло южных районов Хабаровского края (Zakharova 
et al., 2021; Захарова и др., 2022). Очаг заболева-
ния занял практически весь ареал тигра в России, 
в результате чего лишь местами сохранились не-
большие группы и одиночные особи кабана. Дра-
матические снижения численности данного вида 
в результате классической чумы свиней происхо-
дили в ареале амурского тигра и раньше (Мальце-
ва, 2004; Теребова и др., 2016), но они не вызыва-
ли столь серьезных как в настоящее время послед-
ствий для редкого хищника. По нашему мнению, 
это связано с продолжающейся деградацией место-
обитаний и низкой плотностью населения изюбря 
и косули. Эпизоотия кабана стала переломным мо-
ментом, который вскрыл все накопившиеся за по-
следние десятилетия экологические проблемы, 

связанные с системой истощительного природо-
пользования на юге Дальнего Востока. Последо-
вавшие события в популяции тигра, высшего хищ-
ника и индикатора состояния экосистем кедрово-
широколиственных лесов, во многом оказались 
ожидаемыми (Гапонов, 2009; Юдин, Юдина, 2009).

Следует отметить, что на большей части аре-
ала амурского тигра, кроме юга Приморья и вос-
точных склонов Сихотэ-Алиня (к югу от Сихотэ-
Алинского заповедника), кабан и изюбрь явля-
ются его основными объектами добычи (Юдаков, 
Николаев, 1987; Юдин, 1990; Ткаченко, 1996, 2012; 
Miquelle et al., 1996, 2010; Петруненко, 2021, наши 
данные). В зависимости от плотности популяции 
этих видов меняются и размеры индивидуальных 
участков обитания тигра (Hojnowski et al., 2012; 
Гудрич и др., 2005, 2010; Miquelle et al., 2010). Се-
редкин с соавторами (2012) и, позже, Петруненко 
(2021) показали, что в зимний глубокоснежный 
период, даже при высокой численности изюбря 
и пятнистого оленя, кабан является важным объ-
ектом питания тигра. При этом у кабана выработа-
лись определенные поведенческие механизмы “за-
щиты” от хищничества тигра (Зайцев и др., 2013).

Основная цель наших исследований – оценить 
состояние ключевой популяционной группировки 
тигра, обитающей в Хабаровском крае вне особо 
охраняемых природных территориях (ООПТ) фе-
дерального значения, в период резкого ухудшения 
трофических условий в результате африканской 
чумы свиней (АЧС) и продолжающейся деградации 
местообитаний.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Участок исследований. В Хабаровском крае ос-
новные местообитания тигра сосредоточены на за-
падном макросклоне Сихотэ-Алиня в бассейнах 
рек Анюй (нижнее и среднее течение), Пихца, Дур-
мин, Обор, Немта, Мухен, Кия, Подхоренок, Бира, 
бассейне среднего течения реки Хор с его прито-
ками (рис. 2). В бассейне р. Гур, на восточном ма-
кросклоне Сихотэ-Алиня, а также на левобережье 
Амура тигр значительно более редок. Фактически 
изолированной от основной части ареала террито-
рией, которую населяет тигр в Хабаровском крае, 
является хребет Хехцир (Ткаченко, 1996). Но этот 
отделенный от Сихотэ-Алиня открытыми равнин-
ными пространствами и дорогами участок, кото-
рый в последние годы населяют два-три взрослых 
тигра (Андронов и др., 2018), не может играть су-
щественную роль в поддержании стабильности 
группировки тигра в Хабаровском крае. Опреде-
ляющее значение для сохранения этого вида в ис-
следуемом регионе имеет область, расположенная 
в предгорьях западного макросклона Центрального 
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Сихотэ-Алиня (к юго-востоку от Среднеамурской 
низменности), где сосредоточена единая жизне-
способная группировка тигра вне ООПТ федераль-
ного значения (рис. 2).

В период с 2018 по 2023 г. нами проведены по-
левые исследования на двух модельных площад-
ках, расположенных в зоне типичных местооби-
таний вида: кедрово-широколиственных лесах 
среднегорья, пройденных выборочными рубками 
разной интенсивности (рис. 2). Первая площадка 
(около 1300 км2) расположена в бассейнах верхне-
го течения рек Дурмин, Обор, Малая Сидима, Кия 
и среднем течении реки Хор с ее правыми притока-
ми (между селами Гвасюги и Кутузовка) (Хорский 
участок). Вторая площадка (2400  км2) включает 
бассейны рек Первая Седьмая, Вторая Седьмая, 
Третья Седьмая, Аван, Подхоренок и Бира в грани-
цах заказника регионального значения “Бирский” 
(Вяземский участок).

Результаты троплений. Исследования 2018–
2019  гг. касались, преимущественно, простран-
ственного распределения, характера переходов 
и маркировочной активности тигра. Систематиче-
ские наблюдения, в том числе учеты численности 
на модельном участке “Хор” в рамках проведения 
государственных выборочных учетов тигра и сбо-
ра их биологических образцов для ДНК-анали-
за, осуществлялись нами и ранее, начиная с фев-
раля 2010 г. (Швецов, 2012). Полученные данные 

впоследствии были использованы в качестве срав-
нительных и корректирующих показателей при 
оценках численности.

В ноябре–декабре 2020  г. (Хорский участок) 
и в феврале–марте 2021  г. (Вяземский участок) 
в течение 40 дней (конец ноября – начало декабря 
2020 г. и февраль – начало марта 2021 г.) выполнен 
51 автомобильный и пеший маршрут, общей про-
тяженностью 510 км. В течение следующей зимы 
с 15 ноября 2021 г. по 15 марта 2022 г. выполнено 
4500 км рекогносцировочных автомаршрутов, бо-
лее 1100 км снегоходных маршрутов и около 100 км 
пеших (преимущественно на Вяземском участке), 
включая одноразовые рекогносцировочные марш-
руты на сопредельных территориях за пределами 
исследуемых участков. На 771 км маршрутов реги-
стрировались все следы жизнедеятельности тигров, 
независимо от их возраста и сохранности, а также 
суточные следы потенциальных жертв. Известные 
даты последних снегопадов и порош позволяли 
оценивать свежесть следов.

Для оценки численности изучаемых группиро-
вок и обеспечения методической преемственности 
мы придерживались традиционной в исследовани-
ях амурского тигра методики зимних учетов (Абра-
мов, 1961; Юдаков, Николаев, 1987; Пикунов и др., 
2014). Мы принимали во внимание, что практи-
чески все взрослые однополые особи имеют стан-
дартные размеры отпечатков лап (Юдин, 2005, 2006; 

1

2

Рис. 2. Схема маршрутов и районы основных исследований в 2018–2023 гг.: 1 – Хорский участок, 2 – Вяземский 
участок.
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Юдин, Юдина, 2009). Животных с шириной боль-
шой подушки передней лапы (пальмарной мозоли) 
8–8.5 см, передвигающихся в одиночку, относили 
к категории молодых самок; с шириной подушки 
8.6–9.5 см – к категории взрослых самок; с шири-
ной подушки 9.6–10 см – к категории молодых сам-
цов. Все свежие следы с шириной подушки более 
10.1 см относили к категории взрослых самцов. Для 
каждой цепочки следов мы выполняли несколько 
замеров.

Маршруты закладывали с учетом известных кри-
териев выбора пути тигром – вдоль долин, по терра-
сам и низким гребням горных отрогов (Матюшкин, 
1977). В настоящее время практически повсеместно 
в таких местах проложены лесовозные дороги, кото-
рыми активно пользуются тигры.

Следы жизнедеятельности тигра регистрирова-
ли на обоих участках с географической привязкой 
при помощи программы для смартфона с навига-
тором Locus Map Pro 3.56.5. Каждый след описы-
вали подробно с учетом размеров, половозрастной 
категории, давности, направления перемещения, 
особенностей поведения животного и других при-
знаков (Lukarevskiy et al., 2021). Для визуализа-
ции собранных данных использовали программу 

QGIS3.30. Для сравнения данных использовали 
методы ранговой корреляции Спирмена и линей-
ной корреляции Пирсона, непараметрический тест 
Манна-Уитни (с учетом поправки Боннферони), 
приведены данные о стандартном отклонении (sd) 
и коэффициенте вариации (cv). Для расчета и под-
готовки графиков использовали программы Excell 
2016 и R4.4.1 (R Core Team, 2024).

Важный фактор, влияющий на благополучие 
тигра, – это состояние популяций его основных 
видов-жертв. Для оценки их относительного обилия 
мы регистрировали на трансектах все свежие (суточ-
ные) следы диких копытных. Для поиска различий 
выполнены попарные сравнения совокупностей 
встреч следов копытных и тигра по высоте местно-
сти с помощью теста Манна–Уитни с поправкой 
Боннферони для множественных сравнений.

Регистрация фотоловушками. С целью оценки 
численности и структуры группировки, сосредото-
ченной в пределах Вяземского участка, нами зимой 
2021/2022 гг. была заложена сеть из 30 фотореги-
страторов “Browning recon force”, оснащенных сен-
сором движения и инфракрасной вспышкой для 
съемки в ночное время. Камеры были установлены 
на площади около 2400 км2 таким образом, чтобы 

Рис. 3. Схема размещения фотоловушек и пространственное распределение репродуктивных групп тигра на Вя-
земском участке. Эллипсами обозначены гипотетические границы репродуктивных ядер. Указаны номер и пол 
(F – самка, M – самец) тигров, зарегистрированных фотоловушками.
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в каждом квадрате размером 10 × 10 км находился 
один регистратор (Сутырина и др., 2013) (рис. 3). 
Фотоловушки устанавливали в местах наиболее 
вероятных проходов животных – на лесовозных 
дорогах, просеках, гребнях низких водоразделов 
и у маркировочных деревьев. Индивидуальная 
идентификация тигров проводилась по уникально-
му для каждой особи рисунку расположения и фор-
мы полос и пятен на теле (Schaller, 1967; Karanth, 
Nichols, 1998). Пол и возраст сфотографированных 
тигров определялись по видимым первичным по-
ловым признакам, форме и относительным разме-
рам тела. Характер пребывания (территориальный 
статус) особи на исследуемой территории опреде-
лялся по частоте ее регистраций. Тигров, отмечен-
ных редкими снимками, относили к нетерритори-
альным (проходящим).

Также, чтобы проанализировать косвенное вли-
яние эпизоотии АЧС, мы оценивали физическое 
состояние тигров по их внешним признакам. Были 
выделены следующие категории:

1. Зверь в хорошей физической форме. Шерсть 
ровная, лоснящаяся. Линия спины в районе пле-
чевых и тазобедренных суставов ровная и плавная. 
Бока округлые. Живот сильно или немного обвис-
ший (имеется жировая складка).

2. Зверь худой. Шерсть ровная, но не лоснящая-
ся. Линия спины в районе плечевых и тазобедрен-
ных суставов имеет заметные перепады. Полностью 
отсутствуют округлости. Бока впалые, живот подтя-
нут. Иногда заметны выпирающие маклаки. Шерсть 
на внутренней стороне ног имеет потертости.

3. Зверь истощен. Шерсть всклокоченная, часто 
грязная. Линия спины в районе плечевых и тазо-
бедренных суставов имеет резкие перепады. Бока 
впалые. Хорошо заметны выпирающие маклаки, 
характерна угловатость. Шерсть на внутренней 
стороне ног сильно стерта.

Примерный возраст тигрят определяли по сле-
дующим признакам: размеры, пропорции тела, 
окраска, ширина подушки передней лапы. Извест-
но, что после рождения выводок до трех месяцев 
находится в логове (Юдин, Юдина, 2009). До года 
тигрята быстро растут и развиваются и имеют ха-
рактерные внешние признаки, позволяющие оце-
нить их возраст (Юдин, Юдина, 2009). Для анализа 
использовали фотографии и видеосъемки тигрят, 
официальные данные из ветеринарных протоколов 
вскрытия, а также данные, полученные с помощью 
автоматических камер и результаты измерений сле-
дов на снегу.

Анализ конфликтных ситуаций и случаев гибели. 
Важным косвенным признаком степени благо-
получия изучаемых группировок является смерт-
ность тигров и их конфликтное взаимодействие 

с человеком. Для анализа конфликтных ситуаций, 
фактов гибели и отлова тигров нами была исполь-
зована информация с официального сайта Управ-
ления охотничьего хозяйства Правительства Хаба-
ровского края (https://ohota.khabkrai.ru/), а также 
собственные данные. К конфликтным ситуациям 
мы относили выходы тигров в населенные пунк- 
ты, нападения на человека, собак и сельскохо-
зяйственных животных. Всего проанализировано 
609  сообщений о конфликтных ситуациях с ти-
гром, произошедших на юге Хабаровского края 
в районе наших исследований. Нами составлена 
база данных за 2010–2023 гг., включающая как кон-
фликтные ситуации, так и все известные факты ги-
бели тигров с указанием пола, оценочного возраста 
и причин гибели.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Следовые учеты. В феврале 2010 г. на Хорском 
участке было зарегистрировано шесть тигров: три 
взрослые самки и три взрослых самца. В зимний пе-
риод 2010/2011 гг. здесь же отмечено 10 особей, в том 
числе шесть взрослых тигров (три самки и три сам-
ца) и два выводка по два тигренка в каждом. Через 
год, зимой 2011/2012 гг., нами отмечено здесь восемь 
тигров: четыре взрослых самца, две взрослые самки 
и две молодые самостоятельные особи.

Зимой 2020/2021 гг. на Хорском участке зареги-
стрировано 50 следов тигра, 136 поскребов и 53 точ-
ки маркировки деревьев и кустарников, которые 
идентифицированы как принадлежащие девяти 
тиграм, в том числе двум взрослым самкам, одна 
из которых имела двух тигрят-сеголеток, четырем 
взрослым самцам и одному молодому самцам.

Таким образом, репродуктивное ядро группи-
ровки тигра на Хорском участке в годы проведения 
следовых наблюдений включало до трех взрослых 
самок и трех-четырех взрослых самцов.

В бассейне р. Подхоренок в 2020/2021 гг. на ча-
сти обследуемого в его пределах участка, размера-
ми 810 км2 (реки Пихта, Щекотинка, 4‑й Подхоре-
нок, ключ Светлый, верхние течения рек Первая 
Седьмая и Вторая Седьмая), зарегистрировано 
78 следов, принадлежащих семи-восьми тиграм, 
в том числе трем-четырем взрослым самцам и че-
тырем самкам. Обитающие на данном участке ти-
гры имели тесные внутрипопуляционные связи 
с группировками, локализованными в бассейнах 
рек Матай (левый приток р. Хор) и Алчан (правый 
приток р. Бикин), что подтверждалось активным 
перемещением некоторых особей в бассейны ука-
занных рек и обратно.

Результаты фотоучета. На Вяземском участ-
ке за период с декабря 2021  г. по май 2022  г. от-
работано 2678  фотоловушко/суток, получено 
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211 фоторегистраций тигра, которые принадлежат 
35 особям: 12 взрослым самцам, четырем молодым 
самцам в возрасте около двух лет, трем особям не- 
определенного пола, девяти взрослым самкам, трем 
молодым самкам в возрасте около двух лет, двум де-
тенышам в возрасте около семи–девяти месяцев, 
двум детенышам в возрасте четырех–пяти месяцев 
(рис. 3, табл. 1). На основе этих данных и наблю-
дений по следам мы условно выделили четыре ре-
продуктивных ядра, каждое из которых включало 
не менее одной-двух размножающихся самок и од-
ного-двух взрослых самцов. Кроме них здесь же при-
сутствовали тигрята текущего и предыдущего вывод-
ков, а также временно заходящие молодые кочующие 
самцы (рис. 3).

Физическое состояние тигров мы оценили 
по внешним признакам, проанализировав дан-
ные, полученные на Вяземском участке с помо-
щью фотоловушек. Истощенные особи отмечались 
с ноября по май (21.4% встреч), в том числе 18.9% 
отнесены ко второй категории и 2.5% – к третьей. 
76% всех регистраций животных, физическое со-
стояние которых можно было оценить как плохое 
(категории 2 и 3), сделаны с января по март с мак-
симумом в январе (41.1% от всех регистраций). 

Значимые различия обнаружены и среди половоз-
растных групп (χ2 = 11.6, df = 3, p = 0.009). Доля 
взрослых самок в плохом внешнем физическом со-
стоянии составила 8.5%, взрослых самцов – 19.3%, 
молодых самостоятельных особей – 35.7%, тигрят 
до года – 61.5%. К третьей категории крайне исто-
щенных были отнесены только три взрослых самца 
и один молодой тигр.

В западном репродуктивном ядре (рис.  3)  из 
восьми тигров трех мы отнесли ко второй катего-
рии, в том числе двух молодых самцов и взрослую 
самку. Остальные звери были в хорошем состоя-
нии. В центральном репродуктивном ядре в начале 
зимы все тигры были в хорошем физическом со-
стоянии, однако к весне состояние взрослой сам-
ки с тигренком ухудшилось (вторая категория), 
но к середине лета они вновь пришли в норму. 
В восточном репродуктивном ядре к концу зимы 
две взрослые самки и два взрослых самца сильно 
похудели (вторая категория), а два молодых сам-
ца были истощены (третья категория). Остальные 
тигры, зарегистрированные в данном ядре, были 
в хорошем состоянии. В северном репродуктив-
ном ядре в феврале два молодых тигра относились 
к третьей категории, четыре особи – ко второй, 

Таблица 1. Половозрастная структура репродуктивных группировок тигра на Вяземском участке по данным 
фотоловушек

Репродуктивное 
ядро Половозрастная группа Индекс на карте (рис. 3) Количество

Cеверное Самец взрослый T1M, T2M, T19M, T15M, 
T26M,

5 (2 резидентные особи)

Самка взрослая T16F, T17F, 2
Самка молодая (предположи-
тельно старше 20–25 месяцев)

T14F 1

Самец молодой T13M, T28M, T27M, 3
Детеныш T20juv 1

Центральное Самец взрослый T4M, T9M, T15M 3 (2 резидентные особи)
Самка взрослая T5F, T6F, T10F 3 (2 резидентные особи)
Молодая особь, пол не опреде-
лен

T7, T0 2

Котенок-сеголеток T3juv (M) 1
Юго-восточное Самец взрослый Т23М, Т24М, Т25М, Т13М 4 (3 резидентные особи)

Самка взрослая Т33F, T6F, T11F 3
Самец молодой T12M, 1
Самка молодая (предположи-
тельно старше 20–25 месяцев)

T 21F, T22F 2

Котята до года T4,5juv (один выводок) 2
Юго-западное Самец взрослый T8M, T29M, T31M, T34M, 4

Самка взрослая T30F, T35F 2
Самка молодая (предположи-
тельно старше 20–25 месяцев)

T32F 1



	 ПЕРСПЕКТИВЫ СОХРАНЕНИЯ АМУРСКОГО ТИГРА (PANTHERA TIGRIS ALTAICA) � 95

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

и лишь одна самка и взрослый самец были в хоро-
шем состоянии.

Учеты следов копытных. Свежие (суточной дав-
ности) следы жизнедеятельности копытных учте-
ны на 771  км маршрутов. Встречаемость следов 
на 10  км маршрута составила для изюбря – 5.1 
(sd  = 4.12, cv = 154.64), косули – 3.7 (sd  = 3.25, 
cv  =  129.32), кабана – 1.1 (sd  = 1.1, cv = 184.62). 
Отмечены следы одиночных кабанов, редко не-
больших групп из двух–трех особей и однократно 
встречена группа из 5–7 особей. С декабря 2021 г. 
по май 2022 г. на 30 фоторегистраторах (Вяземский 
участок) были зарегистрированы только две груп-
пы кабанов из трех и пяти особей.

По нашим данным, после вспышки АЧС 
в Хабаровском крае в 2020–2022  гг. соотноше-
ние следов копытных на исследуемых площад-
ках составило 1.0: 3.4: 4.7 (кабан: косуля: изюбрь). 
Статистической связи между обнаруженными сле-
дами копытных и тигра на маршрутах не выявлено 
(χ2 = 0.019, df = 2, p = 0.991). Распределение следов 
кабана и изюбря в зимний период по высоте над 
уровнем моря сходно с таковым для тигра. Косуля 
занимает в большей степени нижние части склонов 
и прирусловые долины, где снежный покров ниже, 
чем на гребнях хребтов (рис. 4). Достоверные раз-
личия критерия Манна–Уитни обнаружены между 
распределением по высоте над уровнем моря косу-
ли и остальных видов (табл. 2).

Конфликты, гибель, изъятие. В 2022 г. и особен-
но в 2023 г. на юге Хабаровского края резко воз-
росло число конфликтов между тигром и местным 
населением. Только за 2023  г. тигры совершили 
более 430 заходов в 88 населенных пунктов на юге 

Таблица 2. Результаты теста Манна–Уитни (U) для сравнения высоты местности, на которой встречены следы 
тигра и копытных

Вид 1 Вид 2 U 
статистика P-значение

Скорректированное
P-значение (поправка 

Бонферрони)

Разность
медиан

Доверительный
интервал (95%)

Косуля Изюбрь 12974.5 2.548523e‑09*** 1.529114e‑08*** –31.5 [−64.00005, 
−32.00009]

Косуля Кабан 5254.0 3.949846e‑03** 2.369908e‑02** –1.5 [−68.00004, 
−12.00003]

Косуля Тигр 25208.5 6.803266e‑10*** 4.081960e‑09*** –39.5 [−68.00000, 
−34.00007]

Изюбрь Кабан 9902.0 2.585316e‑01 1.000000e+00 30.0 [−10.99993, 
32.99999]

Изюбрь Тигр 49567.5 8.889878e‑01 1.000000e+00 –8.0 [−16.00002, 
13.99998]

Кабан Тигр 16206.0 4.773155e‑01 1.000000e+00 –38.0 [−33.00006, 
16.00001]

Примечания. ***Значимые различия при уровне значимости P < 0.001; **Значимые различия при уровне значимости 
P < 0.05.
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Рис. 4. Распределение следов косули, изюбря, ка-
бана и тигра по высоте местности в зимний пери-
од. Указаны интерквартильные диапазоны (верхняя 
и нижняя границы прямоугольника), максимальные 
и минимальные значения, выбросы. Жирной лини-
ей в каждом прямоугольнике представлены медиан-
ные значения.
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Хабаровского края, в ходе которых ими было убито 
243 собаки, шесть лошадей, три коровы, одна сви-
нья, одна коза и три гуся (рис. 5). Ряд населенных 
пунктов интенсивно посещался голодными тигра-
ми на протяжении всего холодного периода года 
(рис. 6). Наиболее заметный рост числа конфлик-
тов произошел в малых населенных пунктах, рас-
положенных в долине р. Амур (Нанайский и Хаба-
ровский муниципальные районы), где ранее захо-
ды тигров были единичны. За 2016–2020 гг. на этот 
район приходилось 17.3% (17 случаев) от всех 

конфликтных ситуаций с тигром в крае. А только 
за зиму 2022/2023 гг. (декабрь–март) здесь было 
зарегистрировано 32.3% (198 случаев) конфликтов. 
Значительный рост числа конфликтов наблюдался 
не только зимой, но и в летние месяцы с 2022 г. (8) 
по 2023 г. (69).

Вблизи границ национального парка “Анюй-
ский” (Нанайский муниципальный район) только 
в течение зимы 2022/2023 гг. (ноябрь–март) тигры 
посетили не менее 16 населенных пунктов (54 за-
хода), убив при этом не менее 49 собак и одну ло-
шадь. За этот же период сосредоточенная в районе 
данной ООПТ группировка тигра лишилась не ме-
нее шести особей в результате гибели от истощения, 
отлова службой охотнадзора и отстрела браконьера-
ми. С 2020 по 2023 г. на участке федеральной трассы 
Хабаровск – Комсомольск-на-Амуре, проходящей 
вблизи западной границы национального парка, 
произошло четыре дорожно-транспортных проис-
шествия с участием тигров, во время которых по-
гибли три взрослые особи (две самки и самец).

На модельных участках также отмечены мно-
гочисленные случаи гибели истощенных тигров. 
Например, 16  декабря 2021  г. в поселке Шум-
ный Вяземского района (Вяземский участок) под 
крыльцом дома были обнаружены трупы двух ти-
грят возрастом четыре–пять месяцев, погибших 
от истощения. 26 февраля 2022 г. здесь же была от-
ловлена взрослая истощенная тигрица, возможно, 
их мать. В этот же день в 30 км к северо-востоку 
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Рис. 5. Динамика конфликтных ситуаций, гибели 
и изъятия тигров в районе исследований (первые 
регистрации гибели кабана от АЧС в регионе отме-
чены в 2020 г.).

Рис. 6. Распределение конфликтных ситуаций тигр–человек в районе исследований в 2021–2023 гг.
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в долине р. Подхоренок на обочине лесовозной 
дороги был найден мертвый истощенный тигре-
нок с обмороженными конечностями из другого 
выводка. Детеныша принесла в зубах и оставила 
на дороге тигрица. Другие два тигренка в возрас-
те около четырех месяцев, зарегистрированные 
в начале января в долине реки Левый Подхоре-
нок, впоследствии исчезли. Учитывая физическое 
состояние взрослых тигров, зарегистрированных 
фотоловушками, можно предположить, что дете-
ныши погибли. Два других тигренка из выводка, 
родившегося в октябре-ноябре 2021 г. в бассейне 
реки Подхоренок, смогли пережить первую зиму, 
но следующая оказалась для них, по-видимому, фа-
тальной. В конце ноября, после первого снегопада, 
семья тигров дважды посещала охотничьи избуш-
ки в бассейне верхнего течения р. Левый Подхо-
ренок. Животные проникали на веранды и в под-
полы строений, разрывали мешки и коробки 
в поисках пищи. В декабре их следы на исследуе- 
мой территории исчезли.

В течение всей зимы (с декабря 2021 г. по март 
2022 г.) в поселках Медвежий и Шумный несколько 
обитавших поблизости тигров регулярно убивали 
собак. Например, в пос. Шумный в течение 2.5 ме-
сяцев тигры убили не менее 16 собак. Несколько 
реже тигры посещали другие населенные пункты 
в пределах данного участка исследований (рис. 6).

Также случаи гибели, истощения и конфликт-
ного поведения тигров наблюдались на Хорском 
участке. В бассейне р. Хор (ключ Верхние Толчи) 
8 февраля 2023 г. на лесовозной дороге был обна-
ружен труп полугодовалого тигренка-самки с при-
знаками крайнего истощения. В декабре в данном 
месте регистрировался выводок из четырех тигрят 
идентичного возраста, впоследствии исчезнувший.

Девятого марта 2023 г. в бассейне р. Малая Си-
дима водитель лесовоза подобрал на дороге исто-
щенного тигренка (возраст около шести месяцев), 
который погиб во время транспортировки в реаби-
литационный центр.

В первой декаде марта 2023 г. из бассейна р. Ма-
лая Сидима в бассейн р. Дурмин переместился 
взрослый истощенный самец, имевший травмы 
неустановленного происхождения (зверь переме-
щался боком, выгнув дугой спину и сильно припа-
дая на переднюю и заднюю ноги). В ночное время 
тигр трижды посетил стоянку лесозаготовителей. 
Здесь хищник убил и съел кошку, ходил среди жи-
лых строений, поднимался на крыльцо дома, ута-
щил сверток с замороженной рыбой возле вагона-
бытовки, где ночевали люди.

Второго марта 2023 г. из бассейна р. Обор в бас-
сейн р. Дурмин (9 км от предыдущего места) пе-
реместился другой тигр-самец (оба зверя зареги-
стрированы фотоловушками), также находящийся 

в состоянии крайнего истощения. Ночью хищник 
пришел на территорию охотничьей базы, где без-
успешно пытался достать из вольера собаку. Тигр 
зубами и когтями повредил конструкцию вольера 
из досок и металлической сетки, после чего оста-
вил попытку и утащил к дороге обнаруженный 
здесь же бак с замороженными внутренностями 
изюбря. Затем зверь по лесовозной дороге вернул-
ся в бассейн р. Обор.

Всего проанализировано 484 сообщения о кон-
фликтных ситуациях в 2021–2023 гг. в Хабаровском 
крае. Зимой 2021/2022 гг. здесь зарегистрирова-
на гибель не менее шести выводков тигра, зимой 
2022/2023 гг. – гибель четырех выводков, в то вре-
мя как в сезон 2018/2019 гг. гибель тигрят в Хаба-
ровском крае не регистрировалась.

ОБСУЖДЕНИЕ

Наши экспедиционные исследования 2018–
2023 гг. охватили около половины площади луч-
ших местообитаний тигра в Хабаровском крае вне 
ООПТ федерального значения, что позволяет от-
носительно корректно экстраполировать получен-
ные данные на весь юг Хабаровского края и сопре-
дельные районы.

Распределение тигров на исследуемой терри-
тории неравномерно и приурочено к наиболее 
удаленным от населенных пунктов участкам бас-
сейнов верхних течений рек с относительно со-
хранившимися массивами смешанных лесов, где 
хищники образуют небольшие репродуктивные 
ядра (рис.  3). Каждое из них включает не менее 
одной–трех взрослых самок репродуктивного воз-
раста и одного–трех взрослых самцов. Здесь же 
могут присутствовать тигрята-сеголетки, молодые 
самостоятельные особи из распавшихся выводков, 
а также кочующие нетерриториальные звери, пре-
имущественно самцы. Согласно нашим данным, 
численность животных репродуктивного возраста 
в популяционной группировке тигров на Вязем-
ском участке составляет не более 18–20 особей, т. е. 
фактически чуть более ее половины. Именно эта 
часть группировки формирует пространственно-
этологическую структуру популяции и определяет 
ее репродуктивные свойства (Лукаревский и др., 
2021). Молодые тигры до возраста 20–35 месяцев 
обитают на территории родителей и часто реги-
стрируются фотоловушками совместно или после-
довательно с интервалом один–два дня.

На Хорском участке в годы проведения нами 
следовых учетов (2010–2012 гг., 2020/2021 гг.) чис-
ленность взрослых особей оставалась относи-
тельно стабильной: две-три самки и три-четыре 
самца. Число находящихся при самках тигрят из-
менялось от 0 до четырех, а общая численность 
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группировки – от шести до 10 особей. Наиболь-
шего размера данная группировка, по-видимо-
му, достигла в середине исследуемого периода 
(см. также: Баталов, 2018; Дунишенко, Ермолин, 
2020). Так, в 2016  г. на Хорском участке с помо-
щью фотоловушек было зарегистрировано од-
новременное присутствие 20 особей: трех самок 
с детенышами-сеголетками (девять тигрят), одной 
самки с детенышами-второгодками (три тигренка) 
и четырех взрослых самцов. При этом две самки 
с выводками обитали в бассейне верхнего тече-
ния р. Дурмин (наши неопубл. данные). Высокие 
репродуктивные свойства данной группировки 
создали потенциал для заселения молодыми осо-
бями сопредельных территорий. Примечательно, 
что в этот же период начали регистрироваться ак-
тивные заходы тигров на островной хребет Хехцир 
(Ткаченко, 2014), где впоследствии был сформиро-
ван новый репродуктивный очаг (Андронов и др., 
2018), – ближайшие к нему местообитания хищни-
ка сосредоточены на Хорском участке.

Рост численности тигра на локальных участках, 
по нашему мнению, был обусловлен благоприят-
ными условиями для формирования группировок 
с ненарушенной пространственно-этологической 
структурой, которым присущи максимальные ре-
продуктивные свойства (Лукаревский и др., 2021). 
Положительная динамика численности тигра в по-
добных местах, а также результаты эксперимента 
по восстановлению исчезнувшего очага обитания 
вида на левобережье Амура (Еврейская автоном-
ная область) (Лощилов, 2018; Рожнов и др., 2021) 
стали благодатной основой для утверждений о зна-
чительном росте популяции тигра и дальнейших 
позитивных перспективах (Мурзин, 2018; Дуни-
шенко, Арамилев, 2019; Арамилев, 2021). На фоне 
декларируемых успехов в сохранении тигра вы-
сказывались предложения о целесообразности его 
интродукции в Горный Алтай и Южное Прибайка-
лье (Медведев, 2018; Дунишенко, Арамилев, 2019), 
ведутся подготовительные работы по заселению 
амурским тигром Южного Прибалхашья (Казах-
стан), где обитал ныне исчезнувший туранский 
подвид P. t. virgata (Королева, 2021). На наш взгляд, 
подобные предложения и программы не имеют 
природоохранной перспективы и лишь отвлекают 
от реальных проблем популяции амурского тигра, 
жизнеспособность которой зависит сегодня ис-
ключительно от очага обитания на Сихотэ-Алине, 
где продолжает динамично развиваться целый ком-
плекс угроз, препятствующих сохранению тигра 
в России в долгосрочной перспективе. И именно 
на это должны быть направлены основное внима-
ние и усилия государства.

Одной из главных проблем для сохранения ти-
гра на Дальнем Востоке России была и остается 

интенсивная трансформация его местообитаний 
(Гапонов, 2005, 2006, 2009; Даренский, Дунишен-
ко, 2006; Юдин, Юдина, 2009; Дунишенко, 2010; 
Журавлев, 2010; Баталов, 2018). Зона кедрово-
широколиственных лесов с середины ХХ столе-
тия является ареной масштабных лесозаготовок, 
где вырубается около половины древесины от все-
го объема заготовок в Дальневосточном регионе 
(Алексеенко, 2018). В первую очередь изымаются 
наиболее ценные для трофических и защитных 
свойств экосистемы виды – дуб монгольский, со-
сна корейская, липа амурская (Tilia amurensis), 
ясень маньчжурский (Fraxinus mandshurica) и др. 
В Хабаровском крае многолетними рубками охва-
чена вся территория наших исследований, включая 
наиболее значимые для сохранения популяции ти-
гра заказники регионального статуса – “Бирский” 
и “Матайский”, природоохранный режим которых 
прямо запрещает разрушение среды обитания ред-
ких видов (Антонов, Олейников, 2007). На Хор-
ском участке, помимо повсеместных лесозаготовок 
(Баталов, 2018), высока угроза разработки рудного 
золотосеребряного месторождения, расположен-
ного в самом центре обитания репродуктивного 
ядра тигра – на стыке водоразделов бассейнов рек 
Дурмин, Обор, Кия и Хор (Колчин и др., 2012).

Успешные эксперименты по реинтродукции ти-
гра на территорию Еврейской автономной области 
в 2010‑х гг. позволили сформировать здесь два ре-
продуктивных очага (Лощилов, 2018; Рожнов и др., 
2021), наиболее значимый из которых располагал-
ся на отрогах Помпеевского хребта, где сохранил-
ся обширный массив малонарушенных кедрово-
широколиственных лесов. Это был последний 
уцелевший участок в данном регионе, где могла су-
ществовать полноценная и относительно многочис-
ленная группировка тигра, включающая до 15–20 
особей. Для этих целей здесь планировалось орга-
низовать ООПТ федерального значения (Горобейко 
и др., 2018; Лощилов, 2018). Однако никаких реаль-
ных мер для сохранения местообитаний воссоздан-
ного очага тигра предпринято так и не было: основ-
ные массивы коренных лесов на Помпеевском хреб-
те были отданы в аренду под заготовку древесины, 
освоение крупных месторождений брусита, графи-
та, марганца и драгоценных металлов.

Именно деградация местообитаний может стать 
основной угрозой сохранению популяции тигра 
в России в долгосрочной перспективе, когда послед-
ствия этого процесса, имеющего многолетний нако-
пительный эффект, примут необратимый характер c 
последующим быстрым и катастрофическим сниже-
нием численности тигра (Журавлев, 2010).

Создавшаяся иллюзия благополучия популя-
ции тигра была разрушена с началом эпизоотии 
АЧС (Zakharova et al., 2021), ставшей триггером 
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катастрофических изменений. На большей части 
ареала тигра в России наиболее предпочитаемой 
добычей хищника является кабан (Юдаков, Ни-
колаев, 1987; Юдин, Юдина, 2009; Ткаченко, 1996, 
2012; Kerley et al., 2015, и др.). Смертность заражен-
ных АЧС домашних свиней (S. domesticus) и диких 
кабанов превышает 90–95% (Penrith, Vosloo, 2009; 
Sauter-Louis et al., 2021). Схожий уровень смертно-
сти кабана после эпизоотии АЧС указывают для 
Сихотэ-Алинского и Хинганского заповедников, 
а также для национального парка “Анюйский” 
(Waller et al., 2022; Андронова и др., 2023; Кастри-
кин и др., 2023). Согласно официальной статисти-
ке, в Хабаровском крае численность кабана с 2020 
по 2022  гг. сократилась на 76% (с  11 800 до 3800 
особей) (https://khabkrai.ru) (рис. 7).

Несмотря на то, что первые очаги АЧС в аре-
але амурского тигра были зафиксированы еще 
в 2019– 2020  гг., заметные последствия этого за-
болевания для популяции хищника проявились 
лишь в начале зимнего сезона 2021/2022 гг. с рез-
ким ростом количества конфликтных ситуаций 
(рис. 5) и встреч тигрят-сирот. Вероятно, элимина-
ция кабанов шла постепенно, тигры могли питать-
ся ослабленными и погибшими животными, после 
чего увеличили свой пресс на изюбря и косулю, 
численность которых и без того была невысока.

Низкая численность копытных и браконьерство 
также являются серьезными угрозами сохранению 
тигра в России (Юдин, Юдина, 2009; Салькина, 
2010; Дунишенко, Долинин, 2018). Причины это-
го обусловлены кризисом в системе управления 
охотничьими и лесными ресурсами и бедствен-
ным экономическим положением сельских жите-
лей, стимулирующим браконьерство (Сухомиров, 
2007; Гапонов, 2009). Экономический и социаль-
ный кризис усугубил недовольство местного насе-
ления в последние десятилетия, в том числе из-за 
обострившейся конфронтации с тигром (Гапонов, 
2009; Skidmore, 2023). Существующая система кон-
троля и учета охотничьих ресурсов на фоне всеоб-
щей безответственности малоэффективна (Юдин, 
Юдина, 2009). Несмотря на катастрофическую си-
туацию с гибелью тигров и конфликтами с ними, 
оперативных мер, достаточных для стабилизации 
ситуации, уполномоченными органами принято 
не было. Трехлетний запрет охоты на кабана был 
введен в Хабаровском крае только с июня 2023 г., 
в то время как охота на изюбря и косулю не огра-
ничивалась.

Согласно данным учета следов копытных, наи-
более многочисленной жертвой тигра остается 
изюбрь. Для распределения следов копытных ха-
рактерны высокие значения стандартного отклоне-
ния и коэффициента вариации, что говорит об их 
неравномерном распределении в пространстве. 

Наиболее высокий коэффициент вариации отме-
чен для следов кабана, что подтверждает его очаго-
вое распространение.

Косуля является второстепенной жертвой тигра 
и не может быть основой благополучия его попу-
ляции (Юдаков, Николаев, 1987; Юдин, Юдина, 
2009), что подтверждают и полученные нами дан-
ные о значимых различиях в распределении ко-
пытных в зимний период (рис. 5). Известно, что 
даже при низкой численности кабана популяци-
онные группировки тигра могут благополучно су-
ществовать при условии достаточной плотности 
населения изюбря (Матюшкин, 1992; Ткаченко, 
2012). Динамика конфликтов с тигром после на-
чала эпизоотии АЧС однозначно свидетельствует 
и о неблагополучном состоянии популяции изю-
бря в ареале хищника. Не являются исключением 
и ООПТ федерального значения. Например, зна-
чительное количество конфликтов зарегистриро-
вано у границ национального парка “Анюйский” 
(рис. 6) – многие хищники из-за голода покида-
ли охраняемую территорию и охотились на собак 
в близлежащих поселках (Андронова и др., 2023; 
наши данные). Основную роль в этом сыграли 
непродуманные действия администрации наци-
онального парка. Благодаря многолетней интен-
сивной подкормке кабана, в данном месте удалось 
кратно увеличить его численность, что в относи-
тельно короткий срок повлекло и рост числа оби-
тающих здесь тигров (Дунишенко, Долинин, 2018; 
Андронова и др., 2023). Созданные искусственным 
образом высокие плотности кабана и тигра у се-
верных пределов ареала в районах, где регулярно 
выпадает глубокий снег и отмечается хронически 
низкая плотность населения косули и изюбря, сы-
грали роль в обострении конфликтов и увеличении 
смертности тигров после вспышки АЧС. Резкое 
снижение численности кабана при низкой числен-
ности других копытных вынудило бо́льшую часть 
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Рис. 7. Динамика численности кабана в Хабаров-
ском крае в 1997–2022 гг. (по данным государствен-
ной службы учета охотничьих ресурсов России).
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тигров анюйской группировки выходить в поисках 
доступной пищи во вторичные малопродуктивные 
леса и плотно заселенные людьми территории, рас-
положенные в долине Амура.

Искусственная подкормка способствует увели-
чению плотности населения кабана за счет роста 
выживаемости и рождаемости. В результате воз-
росшее поголовье не соответствует естественной 
емкости местообитаний. Подкормка меняет пище-
вое поведение, пространственную структуру и ча-
стоту взаимодействия кабанов. Места кормления 
становятся местами концентрации разных групп 
животных, особенно в зимнее время. Это значи-
тельно повышает риск передачи инфекций, в том 
числе АЧС (Sorensen et al., 2014; Guberti et al., 2019). 
В таких условиях вирус распространяется быстро 
и эффективно.

В целом зима 2022/2023 гг. оказалась наиболее 
критичной для выживания тигров. Если в пред-
шествующую зиму хищники посещали преимуще-
ственно лесные поселки, расположенные в непо-
средственной близости от их типичных местооби-
таний, то теперь они стали проникать далеко за их 
пределы, выходя на слабо облесенные равнины 
в долинах Амура и Уссури. Наиболее напряженная 
ситуация сложилась в населенных пунктах, распо-
ложенных вдоль основных федеральных автотрасс 
в пределах Хабаровского края (рис. 5, 6). Необхо-
димо отметить и закономерный рост числа случа-
ев столкновения тигров с автомобильным и желез-
нодорожным транспортом (Oleynikov et al., 2024). 
В предыдущие годы такие случаи были единичны.

Наиболее часто участниками конфликтов ста-
новятся взрослые тигры и молодые расселяющие-
ся особи двух–трех лет. Именно такие животные 
из-за высокой двигательной активности в условиях 
снижения обилия пищи и использования для пере-
мещения многочисленных дорог создают иллюзию 
высокой численности (Юдин, Юдина, 2009). Важ-
но отметить, что, несмотря на значительное коли-
чество случаев добычи тиграми собак, происходив-
ших в том числе в дневное время, хищники исклю-
чительно редко проявляли агрессию по отношению 
к человеку в населенных пунктах.

Анализ физиологического состояния тигров 
с помощью фотоловушек после начала эпизоотии 
АЧС показал высокую долю истощенных особей, 
что характерно для условий низкого обилия жертв. 
Значительная доля истощенных особей отмеча-
лась в возрастных группах тигрят до года (61.5%) 
и от года до трех лет (35.7%). Это связано с тем, что 
до возраста полутора лет детеныши полностью за-
висят от способности тигрицы добывать крупных 
жертв, а отошедшие от матери молодые особи еще 
не обладают совершенными охотничьими навыка-
ми (Юдин, Юдина, 2009). Известно, что истощение 

является одной из основных естественных причин 
гибели тигрят на Дальнем Востоке России (Лю-
бченко и др., 2019). Среди взрослых особей доля 
истощенных самцов оказалась выше, чем самок. 
Возможная причина этого – размножающиеся 
самки всегда занимают лучшие по качеству участки 
обитания (Гудрич и др., 2005). Кроме того, у сам-
цов выше потребность в пище, выше конкуренция 
с другими самцами за оптимальные местообитания 
с достаточным обилием жертв и значительно боль-
ше размер участка обитания (Юдаков, Николаев, 
1987; Юдин, Юдина, 2009; Simcharoen et al., 2014). 
При анализе фотоснимков установлено, что в худ-
шем состоянии оказались молодые самцы из рас-
павшихся выводков, а также нетерриториальные 
взрослые самцы, в то время как молодые самки 
находились в значительно лучшей физической 
форме. Это можно объяснить более толерантным 
к ним отношением со стороны тигров-резидентов.

Большинство встреч истощенных животных со-
впадает с зимне-весенним периодом с максимумом 
в январе–марте, что соотносится с известными 
факторами, влияющими на доступность и обилие 
пищевых ресурсов амурского тигра (Юдин, Юди-
на, 2009). Результаты анализа информации о со-
стоянии отловленных и погибших хищников так-
же подтверждают наблюдения, сделанные с помо-
щью фотоловушек, с той лишь разницей, что тигры 
с плохими физическими кондициями наблюдались 
и до эпизоотии АЧС. Это свидетельствует о том, 
что некоторая доля неблагополучных особей всегда 
присутствует в популяции, значительно увеличива-
ясь при ухудшении условий обитания.

Еще одним косвенным следствием ухудше-
ния условий существования тигра стало сниже-
ние эффективности воспроизводства. В начале 
зимы 2021/2022  гг. тигрята-сеголетки большин-
ства (пяти из шести) зарегистрированных нами 
выводков имели возраст не менее семи–восьми 
месяцев (рождены в апреле–мае), тогда как зимой 
2022/2023 гг. большинство известных нам вывод-
ков с детенышами-сеголетками оказались позд-
ними, рожденными в августе–октябре. Известно, 
что, несмотря на свойственный амурскому тигру 
полицикличный тип размножения, большинство 
спариваний происходит в феврале–апреле с по-
следующим рождением потомства в мае–августе 
(Юдин, Юдина, 2009). Такая репродуктивная стра-
тегия наиболее рациональна для популяции тигра, 
обитающей у северной границы ареала: к началу 
зимы семи–восьмимесячные тигрята уже имеют 
высокий уровень жизнеспособности, их зубная 
система позволяет им питаться мясной пищей, 
что важно в условиях низких отрицательных тем-
ператур (Юдин, Юдина, 2009). Мы предполагаем, 
что эффективность спариваний и выживаемость 
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новорожденных значительно снизились на фоне 
голодания и плохого физиологического состояния 
тигров в период обычных сроков гона и беремен-
ности. Это могло привести и к повышенной ре-
зорбции эмбрионов. Однако такие предположения 
требуют дополнительных исследований.

В 2023 г. вспышки АЧС среди домашних и ди-
ких свиней были повторно зафиксированы в Ха-
санском, Уссурийском, Михайловском и Октябрь-
ском муниципальных районах Приморского края, 
а также в Хабаровском и Вяземском муниципаль-
ных районах Хабаровского края. Жизнеспособ-
ность вируса АЧС в условиях климата Дальнего 
Востока высока, он может сохраняться в течение 
всего холодного периода года (Mazur-Panasiuk, 
Woźniakowski, 2020). Если мы предположим наи-
худший сценарий, когда воздействие АЧС будет 
повторяться в течение длительного периода време-
ни, а плотность кабана стабилизируется на гораздо 
более низких уровнях, чем прежде, можно ожидать 
серьезные трудности в перспективе сохранения 
тигра у северной границы ареала. Теоретически 
вакцинация может снизить долю восприимчивых 
к вирусу животных, но в настоящее время вакцины 
против вируса АЧС не существует, поэтому в усло-
виях повторяющихся вспышек АЧС к возможным 
мерам восстановлении пищевых ресурсов тигра 
следует отнести прекращение подкормки кабана, 
запрет охоты, восстановление численности изю-
бря и косули. Рекомендуемое снижение плотно-
сти населения популяций кабана за счет высокой 
интенсивности охоты вряд ли применимо к усло-
виям малонаселенных и плохо организованных 
охотхозяйств юга Дальнего Востока, поскольку для 
остановки экспансии АЧС необходимо равномер-
ное изъятие не менее 70% особей (Ko et al., 2023). 
Кроме того, одной из важнейших мер должно стать 
прекращение заготовок древесины в зоне кедрово-
широколиственных лесов, поскольку именно 
уничтожение спелых массивов дуба монгольского 
и сосны корейской сводит на нет потенциал вос-
становления поголовья кабана даже при условии 
снижения воздействия вируса АЧС.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, резкое снижение численности 
основной жертвы (кабана) при низкой плотности 
населения других копытных и продолжающейся 
деградации местообитаний вынудило многих ти-
гров переключиться на добычу домашних живот-
ных и вступать в конфликт с человеком намного 
чаще, чем прежде. По этим причинам мы прогно-
зируем сокращение численности, усиление фраг-
ментации местообитаний и ареала амурского ти-
гра в ближайшие годы. Данный процесс будет со-
пряжен с нарушением структуры репродуктивных 

групп, ослаблением внутрипопуляционных кон-
тактов территориальных группировок, снижением 
эффективности воспроизводства, высокой смерт-
ностью вследствие конфликтов с человеком, вну-
тривидовой конкуренции и голода. Изъятие и ги-
бель резидентных особей, наряду с высокой смерт-
ностью тигрят, могут стать критическим фактором 
для сохранения жизнеспособных группировок ти-
гра у северной границы ареала.

Высокий уровень напряженности в отношени-
ях “тигр–человек” обесценивает многолетние уси-
лия государства по сохранению исчезающего вида, 
способствует дискредитации охраны тигра в глазах 
местного населения и усилению протестного бра-
коньерства.

Для стабилизации ситуации и сохранения по-
пуляции тигра в фауне России в долгосрочной 
перспективе считаем необходимым: 1)  прове-
сти инвентаризацию местообитаний тигра и со-
путствующих видов-жертв с целью бонитировки 
и выявления актуальной “экологической структу-
ры” ареала тигра: сохранившихся репродуктивных 
группировок хищника и “проблемных” участков 
с низким обилием (отсутствием) тигра и копыт-
ных, определения потенциальной емкости место-
обитаний; 2) исключить промысел копытных в ме-
стах их низкой численности с усилением контроля 
соблюдения запрета и борьбы с браконьерством; 
3) внести дуб монгольский в перечень видов, за-
готовка древесины которых запрещена; 4) внести 
поправки в Лесной кодекс, исключающие рубку 
сосны корейской при осуществлении любой ле-
сохозяйственной деятельности; 5) сформировать 
“экологический каркас” популяции тигра, пред-
усматривающий ограничение лесо- и недрополь-
зования и создание новых ООПТ в ключевых ме-
стах его обитания, обеспечивающих поддержание 
репродуктивных группировок тигра и внутрипо-
пуляционный обмен между ними; 6) содействовать 
развитию экологичекого туризма с активным вов-
лечением местного населения как альтернативы по-
требительских форм природопользования. 	
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The study is aimed at assessing the status of the key Amur tiger population, Panthera tigris, in the 
Khabarovsk Krai in the conditions of sharply deteriorated trophic conditions caused by the African 
swine fever outbreak and ongoing habitat degradation. Two relatively large areas where typical regional 
economic activities are conducted were chosen as study sites. The research was conducted using both 
traditional (snow tracking) and modern (camera traps) methods, which, in combination, helped reduce 
subjectivity in interpreting the results. An analysis of critically important factors negatively impacting 
the tiger population at the northern limit of their distribution was performed. Excessive tiger mortality in 
recent years has been demonstrated, which could lead to long-term negative processes in the population 
and significant reduction. Possible measures to reduce the emerging threats to the northernmost Amur 
tiger population (Panthera tigris altaica) are discussed.
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Байкальская нерпа (Pusa sibirica Gmelin 
1788) – представитель семейства настоящих тюле-
ней (Phocidae), эндемик озера Байкал. Благодаря 
тому, что этот вид находится на высшем трофиче-
ском уровне, оценка физиологического состояния 
особей является ключевым моментом в монито-
ринге популяции нерпы и состояния всей экоси-
стемы озера, что особенно актуально в условиях 
изменения климата и повышения антропогенной 
нагрузки на озеро. Одним из способов оценки бла-
гополучия вида является исследование гормональ-
ного статуса отдельных особей.

Кортизол – глюкокортикоид, секреция которо-
го усиливается в результате активации гипоталамо-
гипофизарно-надпочечникового пути при воздей-
ствии на организм стресс-факторов. Кортизол 
влияет на метаболические, иммунные и воспали-
тельные процессы организма: вызывает угнетение 
иммунного ответа и активности репродуктивной 
системы, повышение системного артериального 
давления, усиление глюконеогенеза в печени, по-
вышение содержания глюкозы в крови, ускорение 

распада белков в большинстве тканей и оказывает 
липолитическое воздействие (Sapolsky et al., 2000; 
Rose, Herzig, 2013). Комплексное действие глюко-
кортикоидов на организм является частью меха-
низма адаптации организма к стрессовому воздей-
ствию, что позволяет использовать кортизол в ка-
честве показателя благополучия организма.

В настоящее время для исследований гормо-
нального статуса животных широко используются 
кератинизированные структуры организма (Sheriff 
et al., 2011; Hunt et al., 2014; Karpovich et al., 2020; 
Naidenko et al., 2022), к которым относятся воло-
сы. Кортизол, как и ряд других гормонов, накапли-
вается в волосах во время их роста (Meyer, Novak, 
2012; Terwissen et al., 2013; Heimbürge, Otten, 2019), 
что позволяет оценить гормональный статус жи-
вотного за прошедший период, связанный со вре-
менем линьки (Sheriff et al., 2011; Heimbürge, Otten, 
2019; Keogh et al., 2020).

Преимуществом использования волос, как и дру-
гих кератинизированных структур, в исследовани-
ях уровня стрессированности животных является 
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независимость значений концентраций кортизола 
от длительности процедуры отлова животных. В кро-
ви повышенные концентрации глюкокортикоидов 
регистрируются спустя 3–5 минут после начала вли-
яния стрессового фактора (Sheriff et al., 2011) – таким 
образом, для получения показательных результатов 
процедура взятия крови должна укладываться в дан-
ный временной промежуток. При использовании 
волос кратковременный стресс животного во вре-
мя отлова не влияет на полученные результаты, так 
как значения кортизола в волосах отражают влия-
ние внешних воздействий в уже прошедший период 
роста волос. Основным требованием для детальной 
интерпретации результатов гормональных исследова-
ний с использованием волос является точное опреде-
ление скорости роста волос и закономерностей сме-
ны волосяного покрова у изучаемого вида.

Данные преимущества использования волос для 
гормональных исследований позволили применить 
этот метод для изучения ластоногих. Сезонность 
линьки и стабильность концентраций гормонов 
в волосах в течение года стали преимуществом ис-
пользования волос для исследований представи-
телей ушастых тюленей (Meise et al., 2016; Keogh 
et al., 2020), в результате которых были выявлены 
взаимосвязи между социальным окружением жи-
вотных и концентрациями гормонов в их волосах.

В данной работе будут приведены результаты пер-
вого опыта использования волос для гормональных 
исследований байкальских нерп. У этого вида, как 
представителя настоящих тюленей, смена волосяно-
го покрова происходит один раз году и длится с конца 
мая по начало июня около двух недель, иногда растя-
гиваясь на летние месяцы (Пастухов, 1993; Петров 
и др., 2021). Мы предполагаем, что уровень кортизо-
ла в волосах позволит оценить гормональный статус 
нерп в период линьки – одного из ключевых собы-
тий в годовом жизненном цикле байкальской нерпы, 
успешность которого влияет на прохождение нагуль-
ного периода и репродуктивный успех животного 
(Пастухов, 1993). Стабильность концентрации гормо-
нов в волосах (Webb et al., 2010; Yamanashi et al., 2016; 
Keogh et al., 2020) позволяет использовать материалы, 

собранные в летний период, когда нерпы образуют 
залёжки на островах и доступны исследователям, для 
оценки состояния животного в период линьки.

Для выявления экологических факторов, влия- 
ющих на гормональный статус байкальских нерп 
во время линьки, необходимо предварительно 
определить, какие характеристики животных (пол, 
возраст) вносят свой вклад в уровень кортизола 
в организме. Выявление этих закономерностей яв-
ляется основной целью работы. Также мы попы-
тались оценить связь между сроками таяния льда 
и концентрацией кортизола в волосах как показа-
телем хронического стресса животных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор волос от байкальских нерп проводи-
ли на архипелаге Ушканьи острова во время лет-
них комплексных экспедиций на озеро Байкал 
с 5 по 12 июля в 2019 г. и с 21 июля по 16 августа 
в 2021 г. Волосы собирали с живых нерп, отловлен-
ных сотрудниками Байкальского филиала ФГБУ 
“ВНИРО” с помощью сетей в воде или скрадыва-
нием с залёжек на островах. Пробы были собра-
ны у 47 особей: 21 проба в 2019 г. и 26 – в 2021 г. 
(табл. 1). Минимальный возраст нерп определя-
ли по количеству полных сегментов на их когтях 
по методике, описанной Пастуховым (1993).

Для исключения погрешностей, связанных с из-
менчивостью уровней гормонов в волосах с раз-
ных частей тела (Terwissen et al., 2013; Burnett et al., 
2014; Gundlach et al., 2014; Acker et al., 2018), воло-
сы состригали только с одного участка тела нерп – 
со спинной части ближе к основанию хвоста; во-
лосы собирали без волосяных луковиц с помощью 
машинки для стрижки животных (Pet grooming 
hair clipper Kit, Baziator, Китай) (рис. 1). При на-
личии неперелинявших участков в области пояс-
ницы для анализа брали только волосы, отросшие 
в период последней линьки предшествующей вес-
ной (весной 2019 и 2021 года). Пучок волос мас-
сой более 0.5 г помещали в индивидуальный пакет 

Таблица 1. Половозрастной состав выборок нерп, отловленных во время экспедиций 2019 и 2021 гг.

Пол
Возраст, полных лет

0 1 2 3 4 5 6 7
2019

Самки 2 3 2 0 1 0 0 1
Самцы 1 8 3 0 0 0 0 0

2021
Самки 5 2 0 0 0 4 1 3
Самцы 5 6 0 0 0 0 0 0
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и в дальнейшем хранили и транспортировали в мо-
розильной камере при T= –18°C.

Экстракция гормонов из волос. Обработка во-
лос (несколько этапов) и измерение концентра-
ций гормонов проводились в лаборатории ИПЭЭ 
РАН. Первым этапом при работе с волосами в ка-
честве материала исследования гормонального 
статуса была экстракция гормонов, которую про-
водили по методу Мастромонако с соавторами 
(Mastromonaco et al., 2014). Волосы промывали в те-
чение двух минут в 100% метаноле для удаления 
потенциальных остатков гормонов из других био-
логических источников. Затем промытые волосы 
высушивали в течение нескольких минут при тем-
пературе +50°C, измельчали ножницами и взвеши-
вали с точностью до 0.001 г (1 мг), а затем добавля-
ли 100% метанол из расчета 10 мл метанола на 0.1 г 

волос. Пробирку герметично закупоривали и стави-
ли на 24‑часовую экстракцию в мини-ротатор (Bio 
RS‑24 Mini-Rotator, Biosan, Южная Корея). После 
проведения экстракции отбирали 2 мл раствора, 
которые помещали в пробирки Эппендорфа (2 про-
бирки по 1 мл) для выпаривания при температуре 
+55°C. После полного испарения метанола в ка-
ждую пробирку добавляли по 200 мкл фосфатно-
солевого буфера (PBS) для растворения гормонов, 
после чего содержимое переливали в пробирку 
и хранили в морозильной камере (–18°C).

Иммуноферментный анализ. Измерения концен-
траций гормонов из полученного экстракта про-
водили с использованием коммерческих наборов 
ИФА компании ХЕМА (Москва) для определения 
уровня кортизола (REF K210S) в слюне. Стандар-
ты были изготовлены на основе стандартов произ-
водителя путем сериального разведения стандарта 
наибольшей концентрации в PBS. Концентрации 
стандартов составили для кортизола – 0, 0.703, 
1.406, 2.813, 5.625, 11.25, 22.5, 45 нг/мл (чувстви-
тельность набора 0.035 нг/мл). Кросс-реактив-
ность антител составляла 5.6% к преднизолону, 
0.9% к 11‑дезоксикотизолу, 0.6% к кортикостеро-
ну, менее 0.1% к 11‑дезоксикортикостерону, про-
гестерону, 17‑гидроксипрогестерону, тестостеро-
ну, эстрадиолу, эстриолу, менее 0.01% к даназолу. 
Все измерения проводили согласно протоколам 
производителя. Измерение оптической плотно-
сти осуществлялось с помощью микропланшетно-
го спектрофотометра (Multiskan FC, ThermoFisher 
Scientif ic, США). Полученную концентрацию 
в растворе (Х) использовали для расчета концен-
трации гормона в волосах (Y), согласно формуле 
Y=X*D*101/5, где D – коэффициент разведения 
(при отсутствии разведения D = 1).

Статистический анализ. Статистическую об-
работку результатов проводили в программе R 
(R Core Team, 2019). Для проверки нормальности 
использовали функцию shapiro.test. Все сравнения 
проводили с помощью теста Манна–Уитни (функ-
ция wilkox.test). Графики были построены с по-
мощью функции ggplot (пакет ggplot2, (Wickham, 
2016)), формат графиков – boxplot.

Сравнение гормонального статуса нерп по во-
лосам проводили внутри выборок, собранных 
в 2019 и 2021 гг. Все особи были разделены на три 
возрастные группы (молодые, нерпы переходного 
возраста, взрослые) на основании данные о сроках 
созревания половой системы байкальской нерпы 
по Пастухову (1993) и современным данным о ре-
продуктивных параметрах байкальских нерп (Тка-
чев и др., 2016; Болтнев, 2023). К молодым относили 
нерп возрастом от 0 до 3 лет (половая система еще 
не развита, у большинства самок овуляция не на-
блюдается), к нерпам переходного возраста – от 4 

Рис. 1. Отбор волос у байкальской нерпы



110	 ШИБАНОВА и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

до 6 лет (потенциально зрелые – с развитой поло-
вой системой, но чаще всего не вступающие в раз-
множение; большинство самок – овулирующие). 
Нерп, возраст которых был 7 лет и старше, отно-
сили ко взрослым – их половая система полностью 
развита, и они регулярно размножаются (Пасту-
хов, 1993; Ткачев и др., 2016). Для оценки возраст-
ных различий использовалась выборка 2021 г., из-
за малого числа взрослых особей при сравнении 
взрослые нерпы и особи переходного возраста объ-
единялись. Для выявления половых и межгодовых 
различий сравнивали особей одной возрастной 
категории, чтобы исключить влияние возрастного 
фактора на результат сравнения.

Оценка ледовой обстановки. Для оценки ледовой 
обстановки были отмечены сроки освобождения 
акватории ото льдов по данным спутниковых сним-
ков (прибор Modis, спутник Terra) из базы сайта 
http://sputnik.irk.ru/. Отмечали следующие даты: на-
чало разрушения льдов, половина озера свободна ото 
льда (граница льда проходит вблизи острова Ольхон), 
Ушканьи острова свободны ото льда и лед отсутствует 
на всей акватории озера (рис. 2).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Концентрации кортизола в волосах были изме-
рены у 47 особей байкальской нерпы, они варьиро-
вали в пределах от 0.10 до 402.59 нг/г.

Возрастные различия. Для оценки возрастных 
различий использовали выборку 2021  г. (18 мо-
лодых, 5 нерп переходного возраста, 3 взрослые 
нерпы). Были обнаружены различия в концентра-
ции кортизола в волосах между молодыми нерпа-
ми и выборкой взрослых особей и нерп переход-
ного возраста – у молодых концентрация корти-
зола оказалась достоверно выше по сравнению 
с этим показателем у более взрослых нерп (W = 27, 

p = 0.01). Значения концентраций кортизола в во-
лосах нерп переходного возраста занимают проме-
жуточное положение между таковыми у молодых 
и взрослых нерп (рис. 3).

Половые различия. При сравнении концентрации 
кортизола у молодых самцов и самок внутри выбо-
рок 2019 и 2021 гг. (7 самок и 12 самцов в 2019 г., 
7 самок и 11 самцов в 2021 г.) статистически зна-
чимых различий не обнаружено (W = 23, p > 0.05 
для 2019 г.; W = 54, p > 0.05 для 2021 г.). Сравнение 
в категориях нерп переходного возраста и взрослых 
животных не проводили из-за малого числа особей 
данных возрастных категорий в выборках.

Рис. 2. Распределение льда на озере Байкал весной 2021 г. по данным спутниковых снимков (прибор Modis, спутник 
Terra), http://sputnik.irk.ru/
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Рис. 3. Концентрация кортизола в волосах нерп 
в выборке лета 2021 г. (Ушканьи острова). Обозна-
чены медиана, 1 и 3 квартили – границы “ящика”, 
максимум и минимум – границы “усов”.
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Межгодовые различия. В выборках 2019 и 2021 гг. 
сравнение уровня кортизола в волосах было прове-
дено только среди молодых особей (19 и 18 особей 
соответственно). Выявлено наличие статистически 
значимых различий: в пробах, собранных в 2019 г., 
концентрации кортизола были достоверно выше, 
чем в пробах 2021 г. (W = 270, p = 0.002, рис. 4).

Оценка ледовой обстановки. Основываясь 
на данных спутниковых снимков, мы получили 
сроки освобождения акватории ото льдов в 2019 
и 2021 годах. В 2019 г. появление первых проталин 
в южной части озера пришлось на 18 апреля, по-
ловина акватории озера была свободна ото льда 
11  мая, 29  мая освободились Ушканьи острова, 
полное отсутствие льдов наблюдалось со 2 июня. 
В 2021 г. начало таяния льдов пришлось на 24 апре-
ля, 19 мая лед наблюдался только на северной по-
ловине озера, Ушканьи острова освободились ото 
льда ко 2 июня, а к 3 июня лед полностью растаял.

ОБСУЖДЕНИЕ

Для интерпретации полученных результатов 
исследований гормонального статуса байкальских 
нерп с использованием волос следует рассмотреть 
закономерности протекания линьки и образ жиз-
ни животных в данный период. Основной период 
линьки (с конца мая по начало июня) байкальские 
нерпы проводят на льдах, однако при неблагопри-
ятных условиях, например при быстром таянии 
льдов Байкала, нерпы продолжают линьку на бе-
реговых залёжках (Пастухов, 1993), где недоли-
нявшие звери могут встречаться на протяжении 

всего летнего сезона (Петров и др., 2021). При 
сборе волос в летний период мы не имеем возмож-
ности оценить, в какой момент произошла линька 
у пойманного перелинявшего животного, и, соот-
ветственно, однозначно определить условия среды 
при этом процессе. По этой причине полученные 
результаты будут рассмотрены с двух сторон: ис-
ходя из предположения, что линька завершилась 
в основной сезон, и рассматривая возможность 
протекания линьки в летний период на береговых 
залёжках.

Возрастные различия. У нерп из выборки 2021 г. 
обнаружены возрастные различия в концентрации 
кортизола в волосах: у молодых особей уровень 
кортизола был выше, чем у более взрослых живот-
ных, особи переходного возраста занимали про-
межуточное положение между молодыми и взрос-
лыми особями. Более высокая концентрация 
кортизола в волосах у молодых животных по срав-
нению с более взрослыми показана для северных 
морских котиков (Callorhinus ursinus) (Keogh et al., 
2020) и для некоторых других млекопитающих, 
например для коров (González-de-la-Vara et al., 
2011), лошадей (Comin et al., 2012) и зеленых мар-
тышек (Chlorocebus aethiops sabaeus) (Laudenslager 
et al., 2012). По-видимому, и у молодых особей 
байкальской нерпы в период линьки активность 
гипоталамо-гипофизарно-надпочечникового пути 
существенно выше по сравнению со взрослыми.

Известно, что линька у животных, в том числе 
у тюленей, является очень энергозатратным про-
цессом (Ashwell-Erickson et al., 1986; Kershaw, Hall, 
2016; Thometz et al., 2021). Линяющие тюлени, за-
легая на льдах или на берегу, питаются мало и не-
регулярно, их жировой слой значительно сокра-
щается (McLaren, 1958; Ryg, Oritsland 1991; Worthy 
et al., 1992; Пастухов, 1993). По данным Пастухова 
(1993), для годовалых байкальских нерп первая зи-
мовка настолько сложный процесс, что к весне их 
вес становится сопоставим с весом 2.5‑месячных 
нерп. У впервые размножающихся самок также 
отмечены значительные потери веса весной, в пе-
риод первого гона, которые впоследствии ком-
пенсируются нагулом (для взрослых самок такие 
закономерности не характерны – они во время 
гона активно питаются для кормления детеныша 
молоком). Голодание или ограничения в питании 
ведут к увеличению уровня глюкокортикоидов 
у млекопитающих (Bergendahl et al., 1996; Jensen et 
al., 2013; Heimbürge, Otten, 2019), в том числе ла-
стоногих (Ortiz et al., 2001; Kershaw, Hall, 2016), что, 
в частности, связано с участием кортизола в ме-
таболизме жиров. Различия в закономерностях 
и степени использования жировых запасов у мо-
лодых и взрослых животных могли стать причиной 
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Рис. 4. Концентрация кортизола в волосах молодых 
нерп, отловленных летом 2019 и 2021 гг. на Ушка-
ньих островах. Обозначены медиана, 1 и 3 кварти-
ли – границы “ящика”, максимум и минимум – гра-
ницы “усов”.
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возникновения возрастных различий в концентра-
циях кортизола в волосах.

Важным фактором для благополучия животных 
в период линьки является успешность охоты в зим-
ний период, предшествующий периоду нерегулярно-
го питания. Чувствительным периодом можно счи-
тать также первые недели после линьки, когда живот-
ные приступают к активной добыче корма в начале 
летнего нагула. Возрастные различия в концентрации 
кортизола могут быть связаны с особенностями пи-
тания особей разных возрастных групп и различия- 
ми в энергетических затратах на охоту.

Рацион питания нерп во многом определяется 
доступностью и численностью объектов питания – 
рачков и рыб “голомянко-бычкового комплекса”. 
При переходе на самостоятельное питание у мо-
лодых особей часто отмечается питание исключи-
тельно рачками (Пастухов, 1993). Также молодые 
особи чаще держатся в прибрежной зоне, где добы-
вают преимущественно донных бычков (Пастухов, 
1993), позже осваивают глубоководные места оби-
тания, где обитают более энергетически выгодные 
голомянки и пелагические бычки. Как у молодых, 
так и у взрослых нерп в рационе встречается боль-
шая голомянка (Comephorus baikalensis) (Петров, 
Егорова, 1998), однако более доступной для нерп 
считается малая голомянка (Comephorus dybowskii), 
населяющая верхние сублиторальные слои воды.

Предположительно, молодые байкальские нер-
пы имеют менее продолжительную задержку дыха-
ния, чем взрослые, и во время охоты они проводят 
под водой меньше времени и погружаются под воду 
на меньшую глубину (Пастухов, 1993). Глубина по-
гружения молодых особей при нырянии в период 
с сентября по май в большинстве случаев состав-
ляет 10–15 м, случаи освоения глубин более 200 м 
редки и, как предполагают авторы работы, связаны 
скорее не с добычей пищи, а с поиском доступных 
продухов во льдах (Stewart, 1996). У нескольких 
взрослых особей характеристика погружений была 
исследована в летний период, и средняя глубина 
погружений составила 68.9 м, отмечались погру-
жения до 245 м (Watanabe, 2004). Для эффектив-
ной охоты молодым тюленям приходится прила-
гать больше усилий, чем взрослым (Burns, 1999), 
что может быть причиной более высоких уровней 
глюкокортикоидов.

Возрастные различия в концентрации кортизо-
ла у байкальской нерпы могут быть связаны так-
же с конкуренцией на береговых залежках во вре-
мя завершения линьки. Хотя возрастная иерархия 
в поведении нерп на береговых залежках не от-
мечается (Петров и др., 2021а), взрослые живот-
ные всё же имеют некоторые преимущества пе-
ред молодыми: из-за трудностей в обосновании 
и удержании места на камне молодые нерпы часто 

оттесняются на край лежбища более крупными 
животными. Трудности в освоении молодыми 
нерпами места на камнях связаны и с доступно-
стью этих камней (Петров и др., 2021): так, один 
из крупных камней на береговой залёжке острова 
Тонкий, который является постоянным местом за-
легания нерп, при низком уровне воды становит-
ся практически недоступен для молодых особей. 
Даже на небольших камнях, на которых, полно-
стью выбравшись из воды, может расположиться 
только одна нерпа, в большинстве случаев такая 
особь относительно крупная и способна отгонять 
других нерп от камня. Такие нерпы чаще проявля-
ют агрессивное поведение по отношению к живот-
ным, стремящимся забраться на уже занятое место 
(Петров и др., 2021а). Наши наблюдения за нер-
пами на острове Тонкий в 2020–2022 гг. подтвер-
ждают приведенные факты. Так, подобное нера-
венство может привести к возрастным различиям 
в уровне стрессированности, который наиболее 
высок у молодых особей и показателем которого 
является концентрация кортизола в волосах.

Половые различия. Анализ половых различий 
уровня кортизола проведен только в выборке мо-
лодых нерп из-за отсутствия в выборках достаточ-
ного количества взрослых животных. Нами не об-
наружено статистически достоверных различий 
в концентрации кортизола в волосах самок и сам-
цов. У молодых нерп отсутствует половая актив-
ность (Пастухов, 1993), которая может сама по себе 
рассматриваться как стрессовое и энергозатрат-
ное событие; также половые различия в концен-
трациях кортизола у взрослых животных могут 
возникать из-за воздействия половых гормонов 
на гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковый 
путь (McCormick, Mathews, 2007). У щенков неко-
торых представителей ушастых тюленей – сивучей 
(Eumetopias jubatus), калифорнийских морских львов 
(Zalophus californianus), северных морских котиков 
и антарктических морских котиков (Arctocephalus 
gazella) также не обнаружено половых различий 
в концентрациях кортизола в волосах (Maise et al., 
2016; Keogh et al., 2020). Отсутствие половых раз-
личий в концентрациях кортизола в волосах вне 
периода гона показано для амурских лесных котов 
(Prionailurus bengalensis euptilurus) и домашних ко-
шек (Felis catus) (Naidenko et al., 2022). У зеленых 
мартышек половые различия в концентрации кор-
тизола в волосах появляются только начиная с пе-
риода полового созревания (в 3 года) и сохраняются 
во взрослом состоянии (Laudenslager et al., 2012). Та-
ким образом, мы предполагаем, что при отсутствии 
половой активности факторы среды могут в равной 
степени воздействовать на молодых байкальских 
нерп обоих полов и, как следствие, самки и сам-
цы нерп одинаково реагируют на данные факторы 
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среды и имеют сходные значения концентраций 
кортизола в волосах.

Межгодовые различия. Для выявления при-
чин существенно более высоких концентраций 
кортизола у молодых нерп в 2019 г. по сравнению 
с 2021  г. мы сравнили ледовую обстановку в эти 
годы на озере Байкал. Ледовая обстановка и ди-
намика таяния льдов в весенний период является 
важным фактором, определяющим успешность 
протекания периода размножения и линьки. В слу-
чае раннего таяния льдов нерпы вынуждены про-
должать линьку на суше, что ведет к растяжению 
сроков линьки и отложенному началу интенсивно-
го летнего нагула. Это в свою очередь может при-
вести не только к ухудшению физического состо-
яния животных, но и к прерыванию эмбриогенеза 
у беременных самок (Пастухов, 1993). Взаимосвязь 
между ранним таянием льдов и повышенным уров-
нем кортизола, низкой долей овулирующих и бере-
менных самок, увеличением частоты встреч боль-
ных животных была отмечена у кольчатых нерп 
(Ferguson et al., 2017).

Сроки разрушения льдов на озере Байкал в 2019 
и 2021 гг. были сходны: начало освобождения ак-
ватории ото льдов (появление первых проталин 
на южной части озера) пришлось на 18.04.2019 
и 24.04.2021, полное отсутствие льдов наблюда-
лось 02.06.2019 и 03.06.2021. Динамику и скорость 
таяния льда также можно считать сопоставимыми.

Приведенные данные не позволяют установить 
связь межгодовых различий в концентрациях кор-
тизола в волосах байкальской нерпы с ледовой об-
становкой на озере. Вероятно, эти различия мог-
ли возникнуть из-за других факторов: физических 
характеристик льда, погодных условий в период 
линьки, числа животных на местах залежек, поло-
возрастного состава группировки в период линьки, 
доступности объектов питания в зимний период 
и, соответственно, обеспеченности животных кор-
мом и состояния особи к моменту начала голода-
ния при линьке. Для оценки влияния данных фак-
торов на физиологическое состояние байкальских 
нерп и на уровень кортизола в волосах необходим 
длительный мониторинг с регистрацией измене-
ний этих параметров.

Таким образом, при анализе концентраций кор-
тизола в волосах байкальских нерп, отловленных 
на Ушканьих островах в 2019 и 2021 гг., нами были 
выявлены возрастные и межгодовые различия; по-
ловые различия у неполовозрелых животных от-
сутствовали. Возможными причинами возрастных 
различий могут быть различия в закономерностях 
и степени использования жировых запасов, успе-
хе охоты молодых и взрослых животных и конку-
рентные отношения нерп на береговых залёжках. 
Не обнаружено межгодовых различий в весенней 

динамике разрушения ледового покрова Байкала, 
следовательно, иные факторы среды могли обусло-
вить межгодовые различия в концентрациях кор-
тизола у молодых животных 2019 и 2021 годов. Для 
выявления этих факторов потребуются многолетние 
исследования изменения фонового уровня глюко-
кортикоидных гормонов у байкальской нерпы, 
в том числе с использованием волос и, возможно, 
других кератинизированных структур организма, 
с контролем условий среды в период их роста.

БЛАГОДАРНОСТИ

Авторы выражают благодарность директору 
ФГБУ “Заповедное Подлеморье” М. Е. Овдину и со-
трудникам А. Е. Разуваеву и Е. Ю. Батурину, сотруд-
никам Байкальского филиала ФГБНУ “ВНИРО” 
В. В. Ткачеву и Н. И. Титову за помощь в организа-
ции экспедиций и отлове байкальских нерп, а также 
П. О. Ильиной и Г. Ю. Пилипенко за помощь в сборе 
материала.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке Фонда поддержки прикладных экологиче-
ских разработок и исследований “Озеро Байкал” 
и ООО “ЕвроСибЭнерго-Гидрогенерация”.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Методы работы с животными, которые были ис-
пользованы в данной работе, одобрены Биоэтической 
комиссией Института проблем экологии и эволюции 
им. А. Н. Северцова РАН № 92.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Авторы данной работы заявляют, что у них нет 
конфликта интересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Болтнев Е. А., 2023. Управление запасами байкальской 
нерпы в современных условиях // I Международ-
ная научно-практическая конференция “Рыбохо-
зяйственный комплекс России: проблемы и пер-
спективы развития (28–29 марта 2023 г.). С. 61–66.

Пастухов В. Д., 1993. Нерпа Байкала: биологические 
основы рационального использования и охраны 
ресурсов. Новосибирск: Наука. 271 с.

Петров Е. А., Егорова Л. И., 1998. Современное состо-
яние популяции байкальской нерпы (Pusa sibirica, 
Pinnipedia, Phocidae): питание и упитанность // Зо-
ологический журнал. Т. 77. № 5. С. 593–600.

Петров Е. А., Купчинский А. Б., Фиалков В. А., Бадар-
динов А. А., 2021. Значение береговых лежбищ 
в жизни байкальской нерпы (Pusa sibirica Gmelin 



114	 ШИБАНОВА и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

1788, Pinnipedia). 3. Функционирование лежбищ 
байкальской нерпы на острове Тонкий (Ушка-
ньи острова, оз. Байкал) по материалам видеона-
блюдений // Зоологический журнал. Т. 100. № 7. 
С. 823–840.

Петров Е. А., Купчинский А. Б., Фиалков В. А., Бадар-
динов А. А., 2021а. Значение береговых лежбищ 
в жизни байкальской нерпы (Pusa sibirica Gmelin 
1788, Pinnipedia). 4. Поведение нерпы на бере-
говых лежбищах на острове Тонкий (Ушканьи 
острова, оз. Байкал) по материалам видеонаблю-
дений // Зоологический журнал. Т.  100. №  10. 
С. 1175–1194.

Ткачев В. В., Варнавский А. В., Бобков А. И., Туга-
рин А. И., 2016. Современное состояние популяции 
байкальской нерпы (Pusa sibirica Gm.) // Вестник 
рыбохозяйственной науки. Т. 3. № 1. С. 53–63.

Acker M., Mastromonaco G., Schulte-Hostedde A.I., 2018. 
The effects of body region, season and external arsenic 
application on hair cortisol concentration // Conser-
vation Physiology. V. 6. № 1. P. 1–9.

Ashwell-Erickson S., Fay F. H., Elsner R., Wartzok D., 1986. 
Metabolic and hormonal correlates of molting and re-
generation of pelage in Alaskan harbor and spotted 
seals (Phoca vitulina and Phoca largha) // Canadian 
Journal of Zoology. V. 64. № 5. P. 1086–1094.

Bergendahl M., Vance M. L., Iranmanesh A., Thorner M. O., 
Veldhuis J. D., 1996. Fasting as a metabolic stress para-
digm selectively amplifies cortisol secretory burst mass 
and delays the time of maximal nyctohemeral cortisol 
concentrations in healthy men // Journal of Clinical En-
docrinology and Metabolism. V. 81. № 2. P. 692–699.

Burnett T. A., Madureira A. M.L., Silper B. F., Nadalin A., 
Tahmasbi A., Veira D. M., Cerri R. L.A., 2014. Short 
communication: Factors affecting hair cortisol con-
centrations in lactating dairy cows // Journal of Dairy 
Science. V. 97. № 12. P. 7685–7690.

Burns J. M., 1999. The development of diving behavior in 
juvenile Weddell seals: pushing physiological limits in 
order to survive // Canadian Journal of Zoology. V. 77. 
№ 5. P. 737–747.

Comin A., Veronesi M. C., Montillo M., Faustini M., Valenti-
ni S., Cairoli F., Prandi A., 2012. Hair cortisol level 
as a retrospective marker of hypothalamic-pituitary-
adrenal axis activity in horse foals // The Veterinary 
Journal. V. 194. P. 131–132.

Ferguson S. H., Young B. G., Yurkowski D. J., Anderson R., 
Willing C., Nielsen O., 2017. Demographic, ecologi-
cal, and physiological responses of ringed seals to an 
abrupt decline in sea ice availability// Peer J.  V. 5. 
№ 2957.

González-de-la-Vara M. del R., Valdez R. A., Lemus-
Ramirez V., Vázquez-Chagoyán J.C., Villa-Godoy A., 
Romano M. C., 2011. Effects of adrenocorticotropic 
hormone challenge and age on hair cortisol concentra-
tions in dairy cattle // Canadian Journal of Veterinary 
Research. V. 75. P. 216–221.

Gundlach N., Krumbholz A., Siebert U., 2014. Hair cor-
tisol as a parameter for stress assessment in harbor 
seals// 28th annual conference of the European Ce-
tacean Society, Liège, Belgium, 5th – 9th April 2014.

Heimbürge S. E., Otten W., 2019. The use of hair cortisol 
for the assessment of stress in animals // General and 
Comparative Endocrinology. V. 270. P. 10–17.

Hunt K. E., Stimmelmayr R., George C., Hanns C., Suydam R., 
Brower H., Rolland R. M., 2014. Baleen hormones: A nov-
el tool for retrospective assessment of stress and repro-
duction in bowhead whales (Balaena mysticetus) // Con-
servation Physiology. V. 2. № 1. P. 1–12.

Jensen T. L., Kiersgaard M. K., Sørensen D. B., Mikkels-
en L. F., 2013. Fasting of mice: a review // Laboratory 
Animals. V. 47. № 4. P. 225–240.

Karpovich S. A., Horstmann L. A., Polasek L. K., 2020. Vali-
dation of a novel method to create temporal records of 
hormone concentrations from the claws of ringed and 
bearded seals // Conservation Physiology. V. 8. № 1. 
P. 1–11.

Keogh M. J., Gastaldi A., Charapata P., Melin S., Fade-
ly B. S., 2020. Stress-related and reproductive hor-
mones in hair from three north Pacific otariid species: 
Steller sea lions, California sea lions and northern fur 
seals // Conservation Physiology. V. 8. № 1. P. 1–13.

Kershaw J. L., Hall A. J., 2016. Seasonal variation in har-
bour seal (Phoca vitulina) blubber cortisol – A novel 
indicator of physiological state? // Scientific Reports. 
V. 6. № 1.

Laudenslager M. L., Jorgensen M. J., Fairbanks L. A., 2012. 
Developmental patterns of hair cortisol in male and 
female nonhuman primates: lower hair cortisol levels 
in vervet males emerge at puberty // Psychoneuroen-
docrinology. V. 37. P. 1736–1739.

Mastromonaco G. F., Gunn K., McCurdy-Adams H., Ed-
wards D. B., Schulte-Hostedde A.I., 2014. Validation 
and use of hair cortisol as a measure of chronic stress 
in eastern chipmunks (Tamias striatus) // Conserva-
tion Physiology. V. 2. № 1. P. 1–12.

McCormick C.M., Mathews I. Z., 2007. HPA function in 
adolescence: role of sex hormones in its regulation 
and the enduring consequences of exposure to stress-
ors // Pharmacology, Biochemistry & Behavior. V. 86. 
№ 2. P. 220–233.

McLaren I.A., 1958. The biology of the ringed seal (Pho-
ca hispida Schreber) in the eastern Canadian Arc-
tic// Bulletin no. 118. Fisheries Research Board of 
Canada, Ottawa.

Meise K., Von Engelhardt N., Forcada J., Hoffman J. I., 
2016. Offspring hormones reflect the maternal prena-
tal social environment: Potential for foetal program-
ming? // PLoS ONE. V. 11. № 1. P. 1–17.

Meyer J. S., Novak M. A., 2012. Minireview: Hair cortisol: 
A novel biomarker of hypothalamic-pituitary- adren-
ocortical activity // Endocrinology. V. 153. №  9. 
P. 4120–4127.



	 КОНЦЕНТРАЦИЯ КОРТИЗОЛА В ВОЛОСАХ БАЙКАЛЬСКИХ НЕРП � 115

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 10 2024

Naidenko S. V., Alekseeva G. S., Klyuchnikova P. S., Erofee-
va M. N., 2022. Application of felid hair for non-inva-
sive tracking of animal reproductive status and adrenal 
activity // Animals V. 12. № 2792.

Ortiz R. M., Wade C. E., Ortiz C. L., 2001. Effects of pro-
longed fasting on plasma cortisol and TH in post-
weaned northern elephant seal pups // American Jour-
nal of Physiology – Regulatory Integrative Compara-
tive Physiology. V. 280. P. 790–795.

R Core Team, 2019. R: A language and environment for 
statistical computing. R Foundation for Statistical 
Computing, Vienna, Austria. URL.

Rose A. J., Herzig S., 2013. Metabolic control through glu-
cocorticoid hormones: An update // Molecular and 
Cellular Endocrinology. V. 380. № 1–2. P. 65–78.

Ryg M., Oritsland N. A., 1991. Estimates of energy expend-
iture and energy consumption of ringed seals (Phoca 
hispida ) throughout the year// Polar Research. V. 10. 
P. 595–602.

Sapolsky R. M., Romero L. M., Munck A. U., 2000. How do 
glucocorticoids influence stress responses? Integrating 
permissive, suppressive, stimulatory, and preparative 
actions// Endocrine Reviews. V. 21. № 1. P. 55–89.

Sheriff M. J., Dantzer B., Delehanty B., Palme R., Boonstra 
R., 2011. Measuring stress in wildlife: techniques for 
quantifying glucocorticoids // Oecologia. V. 166. № 4. 
P. 869–887.

Stewart B. S., Petrov E. A., Baranov E. A., Ivanov A. T.M., 
1996. Seasonal movements and dive patterns of juve-
nile Baikal seals, Phoca sibirica // Marine Mammal 
Science. V. 12. № 4. P. 528–542.

Terwissen C. V., Mastromonaco G. F., Murray D. L., 2013. 
Inf luence of adrenocorticotrophin hormone chal-
lenge and external factors (age, sex, and body region) 
on hair cortisol concentration in Canada lynx (Lynx 
canadensis) // General and Comparative Endocrinol-
ogy. V. 194. P. 162–167.

Thometz N. M., Hermann-Sorensen H., Russell B., 
Rosen D. A.S., Reichmuth C., 2021. Molting strate-
gies of Arctic seals drive annual patterns in metabo-
lism // Conservation Physiology. V. 9. № 1.

Watanabe Y., Baranov E. A., Sato K., Naito Y., Miyazaki 
N., 2004. Foraging tactics of Baikal seals differ be-
tween day and night // Marine Ecology progress se-
ries. V. 279. P. 283–289.

Webb E., Thomson S., Nelson A., White C., Koren G., Ried-
er M., Van Uum S., 2010. Assessing individual syste-
mic stress through cortisol analysis of archaeological 
hair // Journal of Archaeological Science. V. 37. № 4. 
P. 807–812.

Wickham H., 2016. ggplot2: Elegant Graphics for Data 
Analysis. Springer-Verlag New York.

Worthy G. A.J., Morris P. A., Costa D. P., Le Boeuf B. J., 
1992. Moult energetics of the northern elephant 
seal (Mirounga angustirostris) // Journal of Zoology 
(Lond). V. 227. P. 257–265.

Yamanashi Y., Teramoto M., Morimura N., Hirata S., Su-
zuki  J., Hayashi M., Kinoshita K., Murayama M., 
Idani G., 2016. Analysis of hair cortisol levels in cap-
tive chimpanzees: Effect of various methods on cortisol 
stability and variability // MethodsX.  V. 3. P. 110–117.

CORTISOL CONCENTRATION IN HAIR OF THE BAIKAL SEAL  
(PUSA SIBIRICA GMELIN 1788, CARNIVORA, PHOCIDAE):  

THE EFFECTS OF SEX, AGE,  
AND THE DYNAMICS OF ICE DESTRUCTION

P. Yu. Shibanova*, M. A. Solovyeva, P. S. Zhuravleva, D. M. Glazov,  
V. V. Rozhnov, S. V. Naidenko

A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: polina_shibanova@mail.ru

Measuring hair cortisol concentrations is a widespread method of hormonal research in natural 
populations. In particular, it has increasingly been used for assessing the chronic physiological stress 
over long time periods. This study showed for the first time the experience of using hair of Baikal seals 
to examine their hormonal status. We collected hair samples from live Baikal seals captured during 
summer expeditions to the Ushkany Islands, Lake Baikal in 2019 and 2021. Age differences in hair cortisol 
concentration were found: hair cortisol levels were higher among the young seals and declined with age. 
We suppose this may be related to different extents of nutritional stress, hunting success and social factors 
on summer rookeries. There was no sex effect on hair cortisol in young animals. We observed that hair 
cortisol concentrations were higher in young animals captured in 2019 compared to seals taken in 2021, 
with no differences in ice conditions between these years found.

Keywords: hormonal status, Baikal, Siberia
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Владислав Вильгельмович Хлебович – совет-
ский и российский биолог, естествоиспытатель, 
автор концепции критической солености биоло-
гических процессов, создатель научной школы, 
изучающей закономерности соленостных адапта-
ций и осморегуляции водных организмов, специ-
алист по биологии и систематике многощетинко-
вых червей, эволюционист, популяризатор науки. 
В. В. Хлебович внес весомый вклад в разработку 
вопросов о значении фенотипических адаптаций 
и эпигенетической наследственности.

Владислав Вильгельмович Хлебович (рис. 1) ро-
дился 27 февраля в 1932 г. в городе Воронеже в се-
мье заместителя директора Воронежского запо-
ведника Вильгельма Казимировича Хлебовича 
и наблюдателя метеостанции Веры Михайловны 
Хлебович (ур. Лопыревой). В 1939 г. его отец пе-
решел на преподавательскую работу доцентом 
в Воронежский государственный университет, 
и Владислав Вильгельмович стал учиться в 5-й Во-
ронежской школе. В 1942 г. семья, кроме ушедше-
го в ополчение отца, в последний момент перед 
приходом немецких войск эвакуировалась в ока-
завшийся в прифронтовой полосе Воронежский 
заповедник. В 1945 г. семья Хлебовичей переехала 

в город Браслав Полоцкой (ныне Витебской) обла-
сти Белоруссии. В 1949 г. Владислав Вильгельмович 
окончил здесь школу с серебряной медалью и ле-
том этого же года поступил на биолого-почвенный 
факультет Ленинградского университета, где 
специализировался на кафедре зоологии беспо-
звоночных. По предложению заведующего кафе-
дрой В. А. Догеля Владислав Вильгельмович стал 
изучать фауну полихет Дальнего Востока под ру-
ководством П. В. Ушакова – ведущего специали-
ста в стране по этой группе животных. В 1954  г. 
им была защищена дипломная работа по фауне 
полихет острова Парамушир. Еще летом 1952 г., 
после третьего курса, В. В. Хлебович временно ра-
ботал в Зоологическом институте АН СССР (ЗИН) 
лаборантом, а сразу после окончания университе-
та он поступил в аспирантуру Зоологического ин-
ститута. Под руководством П. В. Ушакова Хлебович 
занимался изучением полихет литорали Куриль-
ской гряды. В 1959  г. Владислав Вильгельмович 
защитил кандидатскую диссертацию “Многоще-
тинковые черви (Polychaeta) литорали Курильских 
островов”. По словам Владислава Вильгельмови-
ча, работа над диссертацией позволила ему для 
дальнейшего исследования выбрать группу нере-
ид (Nereididae). Она привлекла его разнообразием 
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форм размножения и личиночного развития, а так-
же разнообразными отношениями ее представи-
телей к солености водной среды, в которой они 
обитают. Еще в аспирантуре у Владислава Виль-
гельмовича проявился интерес к изучению влия-
ния солености на гидробионтов. Первые опыты 
в этом направлении были сделаны им на биостан-
ции ЗИН АН СССР в поселке Рыбачий на Кур-
шской косе (Калининградская область). Объек-
тами его исследований были не только многоще-
тинковые черви, но также инфузории, копеподы, 
олигохеты и моллюски. Чтобы сосредоточиться 
на “соленостной” теме, В. В. Хлебович в 1962 г. пе-
решел из ЗИНа на работу в Биологический научно-
исследовательский институт ЛГУ, где он руководил 
лабораторией экспериментальной гидробиологии. 
Однако уже в 1965  г. Владислав Вильгельмович 
вернулся на работу в ЗИН и возглавил передан-
ную институту из Карельского филиала АН СССР 
Беломорскую биологическую станцию на мысе 
Картеш с полномочиями формировать научные 
направления. С 1965 по 1978 г. В. В. Хлебович ру-
ководил Беломорской биостанцией ЗИН на мысе 
Картеш (ББС). По мнению многих гидробиоло-
гов, в то время она была лучшей морской биостан-
цией страны, не в последнюю очередь, по причи-
не наличия аквариальных комнат с регулируемой 
температурой, которые позволяли круглогодично 
содержать морские организмы в комфортных для 
них условиях и проводить исследования при стан-
дартных параметрах.

На ББС Владислав Вильгельмович смог сосре-
доточиться на изучении влияния солености на ги-
дробионтов. Настоящую славу ему принесла раз-
работка в 1960–1970‑х гг. концепции “критической 
солености” в биологии. Ранее благодаря исследо-
ваниям Адольфа Ремане (Adolf Remane) была уста-
новлена особая значимость солености примерно 
5–8‰ для поддержания состава фауны и обеспе-
чения выживаемости отдельных видов гидробион-
тов. Ремане показал, что при более низкой солено-
сти преобладают пресноводные виды, а при более 
высокой – морские. Впоследствии Л. А. Зенкеви-
чем были получены сходные данные для донных 
фаун Азовского и Каспийского морей. Кроме того, 
в ряде публикаций были сделаны частные заклю-
чения о соленостных границах выживания и личи-
ночного развития, вместе указывающие на особую 
роль этого барьера.

Владислав Вильгельмович был одним из пер-
вых исследователей, кто занялся изучением за-
висимости осмотического давления внутренней 
среды водных организмов от солености, т. е. внеш-
ней среды. Осмотическое давление прямо связа-
но с температурой замерзания жидкости, т. е. чем 
выше давление, тем ниже температура замерзания. 

Исследователи обычно строили графики зависи-
мости температуры замерзания полостной жид-
кости организмов от солености среды. Хлебович 
заметил, что если осмотическое давление внутрен-
ней среды организмов выразить в тех же единицах 
измерения солености внешней среды (промилле), 
то переломы кривых на графиках осморегуляции 
и выживаемости организмов при изменении со-
лености среды совпадут. Переломы кривых при-
ходятся на соленость 5–8‰. Проведенные им 
эксперименты и анализ литературных данных по-
казали, что, с некоторыми оговорками, это пред-
положение соответствует действительности. Сде-
ланное В. В. Хлебовичем открытие позволило ему 
обобщить известные на тот момент данные о все-
лении морских групп в пресные воды и проследить 
происхождение пресноводной фауны.

В концепции “критической солености” также 
была отмечена связь гидрохимических показате-
лей воды с биологическими процессами. Задол-
го до А. П. Лисицина, предложившего концепцию 
“маргинального фильтра океанов”, Владислав 
Вильгельмович писал, что в водоемах по разные 
стороны от зоны, соответствующей солености 
5–8‰, характер органического осадкообразова-
ния может быть совершенно различным. Позднее 
в 1980–1990‑х гг. В. В. Хлебовичем был опублико-
ван ряд статей, в которых рассматривалась нели-
нейность физико-химических и биологических 
процессов в эстуариях рек. Концепция “крити-
ческой солености” была изложена в монографии 
В. В. Хлебовича “Критическая соленость биологи-
ческих процессов”, изданной в 1974 г.

Изучение солености закономерно привело 
Владислава Вильгельмовича к изучению явления 
акклимации животных к изменению солености, 
а затем и к другим факторам среды. Первоначаль-
но, как справедливо указал В. В. Хлебович, под 
акклимацией понимали процедуру предваритель-
ного выдерживания организмов, сравниваемых 
по физиологическим показателям, в лаборатор-
ных условиях при стандартных значениях факто-
ров внешней среды. Однако при этом сроки и дозы 
фактора подбирали интуитивно. Осознание аккли-
мации как биологического явления побудило Вла-
дислава Вильгельмовича и его учеников на ББС 
начать ее изучение. В результате были описаны 
характерные черты этого биологического явления 
и сделан вывод о том, что срок акклимации коне-
чен и занимает, как правило 10–15 суток. Полу-
ченный результат сразу помог решить методиче-
скую проблему со сроками и дозами фактора при 
акклимации. Владиславом Вильгельмовичем и его 
учеником А. П. Кондратенковым был предложен 
метод ступенчатой акклимации. Другим значи-
тельным достижением стало экспериментальное 
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подтверждение генорегуляторной природы ак-
климации. Результаты изучения различных аспек-
тов акклимации были изложены в монографии 
В. В. Хлебовича “Акклимация животных организ-
мов”, вышедшей в свет в 1981 г.

В 1976 г. вышла совместная статья Ю. А. Лабаса 
и В. В. Хлебовича “Фенотипическое окно” гено-
ма и прогрессивная эволюция”. Анализируя такие 
проблемы, как акклимация организмов, ответ ор-
ганизма на стресс, морфогенетическая дискрет-
ность онтогенеза, авторы связали их с регуляцией 
генной активности и пришли к выводу, что “геном 
как единое целое представляет собой (на уровне под-
вергающейся ассоциирующему естественному отбору 
популяции) обучающуюся систему, способную решать 
логические задачи, основанные на дихотомирующих 
выборах – “да” – “нет”.

В 1978 г. Владислав Вильгельмович оставляет 
руководство станцией и переходит на должность 
старшего научного сотрудника в отделение высших 
червей и мшанок лаборатории морских исследова-
ний ЗИН, в котором начинался его путь в науке.

В 1980‑е гг. Хлебович вместе с учениками про-
водил полевые исследования на морях Дальне-
го Востока СССР и лабораторные эксперименты 
на биостанции ЗИН в поселке Рыбачий на Курш-
ской косе. За это время им и его учениками были 
сделаны два значительных открытия.

Изучение фауны эстуариев Южного приморья 
дало возможность выявить в них группу физиоло-
гически пресноводных видов морского происхож-
дения. Во взрослом состоянии они способны дли-
тельно выживать в практически пресной воде благо-
даря способности к гиперосмотической регуляции, 
но размножение таких видов происходит только 
во время нагонов морской воды в эстуарии, в ре-
зультате чего соленость воды становится выше 5‰.

Кроме того, были выполнены лабораторные ис-
следования по внекишечному поглощению раство-
ренных органических веществ морскими организ-
мами. В результате выяснилось, что этот процесс 
зависит от солености воды. У различных морских 
организмов он является наиболее интенсивным при 
соленостях выше 10–20‰ и прекращается при со-
лености ниже 5‰. Иными словами, было показано, 
что поглощение растворенных органических веществ 
свойственно именно морским организмам, а у прес-
новодных животных оно практически отсутствует.

Во второй половине 1980‑х гг. Владислав Виль-
гельмович активно работал по комплексной про-
грамме ликвидации последствий аварии на Чер-
нобыльской атомной электростанции. Эти работы 
были отмечены сначала советским, а затем и рос-
сийским правительствами: в 1987 г. он награжден 

почетной грамотой, а в 1997 г. – медалью “За спа-
сение погибавших”.

В трудные для науки 1993 и 1994 гг. В. В. Хлебо-
вич возглавлял международные арктические экс-
педиции. По результатам этих экспедиций в соав-
торстве с отечественными и зарубежными исследо-
вателями был опубликован ряд статей, в которых 
впервые были подробно описаны гидрохимические 
и биологические особенности существования фау-
ны арктических эстуариев.

Владислав Вильгельмович никогда не прекра-
щал исследования по систематике многощетинко-
вых червей. Особое внимание он уделял любимым 
со студенческих лет нереидам. В 1996  г. в серии 
“Фауна России и сопредельных стран” вышла его 
монография “Многощетинковые черви Nereididae 
России и сопредельных вод”. На протяжении сво-
ей долгой жизни он руководил несколькими аспи-
рантами, которые изучали многощетинковых чер-
вей, в том числе и из Китая.

Во второй половине 1990‑х гг. В. В. Хлебо-
вич стал активно заниматься изучением дис-
кретных адаптивных норм (термин Б. Н. Медни-
кова) – адаптивных модификаций в животном 
и растительном мире, которые, в отличие от граду-
альных адаптивных норм, реализуются при дости-
жении пороговых значений фактора четко и рез-
ко, без переходов, и различаются по принципу “да 
или нет”, т. е. каждое изменение четко адаптирова-
но к определенному воздействию. Это один из ви-
дов модификационной изменчивости. Его инте-
ресовали как механизмы проявления дискретных 
адаптивных норм, так и их эволюционное значе-
ние. Он, совместно со своими учениками и аспи-
рантами, провел ряд опытов, с помощью которых 
было доказано, что в основе явления дискретных 
адаптивных норм лежат относительно независимые 
генетические программы. В результате В. В. Хле-
бович пришел к тому же выводу, что и известный 
эволюционист Г. Ф. Гаузе: “Адаптивная модифи-
кация …уже в силу своей адаптивности указыва-
ет на то, что случайно возникшая похожая на нее 
мутация будет подхвачена отбором и будет эволю-
ционно закреплена”. Владислав Вильгельмович 
с 1970‑х гг. был сторонником гипотезы о том, что 
источником происхождения как акклимации, так 
и дискретных адаптивных норм, являются дупли-
кации генов. Результаты исследований и воззрения 
на появление и эволюцию дискретных адаптивных 
норм изложены в серии работ В. В. Хлебовича, вы-
шедших с конца 1990‑х гг. и до 2010 г.

В год перед своим 80‑летием Владислав Виль-
гельмович решил обобщить свои взгляды на неко-
торые вопросы адаптации животных, к которым он 
пришел за долгую научную жизнь, и написал книгу 
“Очерки экологии особи (очерки фенотипических 
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адаптаций животных)”, которая была издана 
в 2012 г. после его юбилея. Основу книги состави-
ли материалы лекций, которые он читал студентам 
магистратуры на Биолого-почвенном факультете 
Санкт-Петербургского университета. Книга вклю-
чает изложение его собственных, более чем полу-
вековых, исследований по отношению организмов 
к солености среды, концепции критической солено-
сти, исследований явления акклимации, принципов 
гомеостаза и модификационной изменчивости.

После 2012 г. Хлебович выпустил серию статей, 
в которой критично пересмотрел свои некоторые 
взгляды с учетом вновь появившихся новых био-
логических данных и гипотез. В частности, он, 
с учетом гипотезы Ю. В. Наточина о роли ионов 
калия на ранних этапах эволюции жизни на Зем-
ле, уточнил концепцию критической солености. 
Еще в 1974 г. В. В. Хлебович отметил, что актив-
ность K+–Na+–АТФазы исчезает при уменьшении 
окружающей клетку солености ниже 5‰. Отсюда 
и возникает необходимость пресноводным и на-
земным животным иметь внутреннюю соленость 
не менее 5‰ (правило Бидла). В настоящее время 
известно, что нуклеиновые кислоты могут оста-
ваться в нативном состоянии только в калиевой 
среде. Ю. В. Наточин предположил, что становле-
ние жизни происходило во внешней среде с доми-
нированием этого иона. В. В. Хлебович отметил, 
что по мере нарастания во внешней среде ионов 
натрия возникала опасность вытеснения ими ио-
нов калия из окружения нуклеиновых кислот. Про-
блему, по-видимому, решило образование на мем-
бране выкачивающего из клетки натриевого насоса 
в виде K+–Na+–АТФазы. В дальнейшем, на основе 
этого фермента выработались другие механизмы 
трансмембранного транспорта, и, как следствие, 
они в своем большинстве оказываются натрий-
зависимыми. Таким образом, натрий превратился 
в обязательный ион вокруг клетки, которого долж-
но быть не меньше, чем в морской воде с концен-
трацией 5‰.

Последнее десятилетие своей жизни Владислав 
Вильгельмович боролся с прогрессирующей слепо-
той. Тем не менее он писал статьи до того момента, 
пока мог хоть как-то видеть. Последняя его научная 
работа была написана и опубликована в 2019 г. Од-
нако и после потери зрения он участвовал в научной 
жизни: диктовал рецензии и делал онлайн-доклады 
на конференциях. Оценкой научных достижений 
Владислава Вильгельмовича может служить то, что 
в 2008 г. Президиум РАН присудил В. В. Хлебовичу 
вместе с его учеником Н. В. Аладиным за их работы 
по проблеме “Фактор солености в зоологии” пре-
мию им. академика Е. Н. Павловского.

Владислав Вильгельмович занимался просвети-
тельской деятельностью. В 1987 г. вышла его книга 

“Пока еще не домашние”. В ней он рассказал о но-
вых подходах к одомашниванию диких животных 
и высказал собственные оригинальные взгляды 
на описываемую проблему. Книга получила высо-
кую оценку: автору предложили возглавить в АН 
СССР отдел по одомашниванию животных. В кни-
ге “Агрозоология”, изданной в 1991 г., В. В. Хлебо-
вич доступно описал, чем полезны, а чем вредны 
для человека животные от простейших до млеко-
питающих и птиц, и как использовать полезные 
свойства животных для эффективного развития 
сельского хозяйства.

В. В. Хлебович писал не только научные 
и научно-популярные тексты. В последние два де-
сятилетия своей жизни он опубликовал интерес-
ные биографические материалы. В 2007 г. вышла 
книга “Картеш и около”, в которой он рассказал 
о работавших в Зоологическом институте и на Бе-
ломорской биологической станции на мысе Кар-
теш людях. В 2010  г. Владислав Вильгельмович 
опубликовал книгу “Кадры жизни одного зооло-
га”, которая широко описывает реалии советского 
времени, свидетелем которых был автор. Ее второе 
дополненное издание вышло в 2017 г. Последние, 
написанные им воспоминания “В науке и около”, 
увидели свет в 2018 г.

Тонкий наблюдатель природы, Владислав Виль-
гельмович опубликовал свои наблюдения о живот-
ных в небольшой книге “Животные и мы”, кото-
рую с удовольствуем читают и взрослые, и дети.

Среди личных качеств Владислава Вильгельмо-
вича необходимо отметить его постоянный интерес 
к происходящему не только в науке, но и в окружаю-
щем мире и социуме и целеустремленность в реше-
нии поставленных задач. Он обладал обостренным 
чувством справедливости, тяжело переживал неправ-
ду и ложь. Владислав Вильгельмович воспитал боль-
шое количество учеников и радовался их успехам. Он 
старался помогать людям и способствовал публика-
ции работ своих коллег. Особенно хочется отметить 
его теплое отношение и благодарность к техническо-
му персоналу, без которого никакое проведение на-
учных работ было бы невозможным.

Увы, больше не удастся услышать его приветли-
вое “Здравствуй, как я рад тебя слышать. Расскажи 
поподробнее, над чем ты сейчас работаешь…”.
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