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The oribatid mite genus Anderemaeus (Oribatida, Anderemaeidae) is recorded from Peru for the first time.
Two new species of this genus, A. friedrichi sp. n. and A. paracapitatus sp. n., are described based on material
collected from soil and litter in Andean mountain forests.

Keywords: oribatid mites, taxonomy, morphology, Neotropical Region
DOI: 10.31857/S0044513423050057, EDN: RJTLLM

The oribatid mite genus Anderemaeus (Acari, Ori-
batida, Anderemaeidae) was proposed by Hammer
(1958), with Anderemaeus monticola Hammer 1958 as
type species. At present, the genus comprises 12 spe-
cies, which are distributed in the Neotropical region
(11 species) and Australia (one species). The taxo-
nomic revision and the identification key to the known
species of Anderemaeus have been presented by Nor-
ton and Ermilov (2019).

During the taxonomic identification of oribatid
mites from Peru, we found two new species of Andere-
maeus. The main goal of this paper is to describe and
illustrate them.

As of yet, representatives of Anderemaeus have not
been registered in Peru; hence, ours is the first record
of Anderemaeus in this country.

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
mounted in lactic acid on temporary cavity slides. All
measurements are in micrometers. Body length was
measured in lateral view, from the tip of the rostrum to
the posterior edge of the notogaster; other structures
were oriented to avoid parallax errors. Notogastral
width refers to the maximum in dorsal aspect. Setal
lengths were measured perpendicular to their long ax-
is, accounting for curvature. Formulas for leg solenidia
are given in square brackets according to the sequence

genu-tibia-tarsus. Drawings were made with a camera
lucida using a Leica DM 2500 light microscope.

T e r m i n o l o g y  a n d  c o n v e n t i o n s. Gen-
eral morphological terminology used in this paper
mostly follows that of F. Grandjean: see Travé and
Vachon (1975) for references), Norton (1977) for leg
setal nomenclature, and Norton and Behan-Pelletier
(2009) for overview.

A b b r e v i a t i o n s. Prodorsum: Setae: ro, le, in,
bs, ex – rostral, lamellar, interlamellar, bothridial, and
exobothridial seta, respectively. Other structures:
ea – prodorsal enantiophysis; exv – alveolar vestige of
second exobothridial seta; lam – lamella; lr – latero-
rostral ridge; plr – prelamellar ridge; plam – prolamel-
la; tu – tutorium; rb – rostral bulge; ibr – interboth-
ridial ridge; ibt – interbothridial tubercle. Notogaster:
Setae: c, la, lm, lp, h-row (h1, h2, h3), p-row (p1, p2, p3).
Other structures: hp – humeral process; cr – crista; ia,
im, ip – anterior, middle, posterior lyrifissure, respec-
tively; ih, ips – same, associated with setal rows, h and
p, respectively; gla – opening of opisthonotal gland.
Gnathosoma: Setae: a, m – anterior, middle seta of ge-
na; h – hypostomal seta of mentum; or – adoral seta;
v, l, d, cm, acm, ul, su, vt, lt, sup, inf – palp setae; ω – palp
tarsal solenidion; cha, chb – cheliceral setae; Struc-
tures: Tg – Trägårdh’s organ. Epimeral and lateral po-
dosomal regions: Setae: 1a, 1b, 1c, 2a, 3a, 3b, 3c, 4a,
4b, 4c – setae of epimeres I–IV. Structures: ep – epi-
meral pit; cir – circumpedal carina; dis – discidium;
e3 – enantiophysis across epimeral border 3; e4 – ag-
genital enantiophysis, across epimeral border 4; PdI,

УДК 595.4
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PdII – pedotectum I, II respectively. Anogenital re-
gion: Setae: g – genital seta; ag – aggenital seta; an –
anal seta; ad – adanal seta. Structures: ian, iad – anal
and adanal lyrifissure, respectively. Legs: Setae: σ, ϕ,
ω – solenidia of genu, tibia and tarsus, respectively;
ε – famulus of tarsus I; d, l, v – dorsal, lateral, ventral
seta, respectively; ev, bv – basal trochanteral setae; ft,
tc, it, p, u, a, s, pv, pl – tarsal setae. Structures: trt – tro-
chanteral tooth; p.a – porose area.

TAXONOMY
Anderemaeus friedrichi Ermilov, 

Subías et Shtanchaeva sp. n. 
(Figs 1, 2)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and one paratype (1♀):
South America, Central Peru, Andes, 09°42′58″ S,
75°05′33″ W, Huánuco Department, Huánuco Prov-
ince, Chinchao District, NW Tunel de Carpish,
2770 m a.s.l., upper soil and leaf litter in primary
mountain forest, Winkler extraction, 14.IV.2016
(S. Friedrich, F. Wachtel, and D. Hauth).

One paratype (1♂): South America, Central Peru,
Andes, 09°43′55″ S, 76°11′12″ W, Huánuco Depart-
ment, Huánuco Province, Churubamba District,
Área de Conservación Privada Unchog, 3580 m a.s.l.,
upper soil and leaf litter in primary mountain forest,
Winkler extraction, 11.IV.2016 (S. Friedrich, F. Wach-
tel, and D. Hauth).

The holotype is deposited in the collection of the
Museo de Historia Natural, Universidad Nacional
Mayor de San Marcos, Lima, Peru; two paratypes
are 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. Body length: 540–547. Cerotegu-
ment mostly columnar, amorphous and granular.
Rostrum rounded. Lamella with cusp. Prolamella and
prelamellar ridge present. Prodorsal enantiophysis de-
veloped. Rostral and lamellar setae medium-sized,
setiform, f lexible; interlamellar seta long, thickened,
erect; bothridial seta longest on prodorsum, thick-
ened, without developed head; exobothridial seta
short, simple. Interbothridial region with one pair of
simple tubercles. Nine pairs of notogastral setae pres-
ent; c medium-sized, setiform, f lexible, others (p1 me-
dium-sized; others long) thickened, erect. Epimeral
setae 3c, 4c medium-sized, setiform, f lexible, others
short, setiform, erect. Enantiophysis e3 and aggenital
enantiophysis well developed. Anogenital setae short,
setiform, erect.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length: 540
(holotype), 540, 547 (paratypes); body width: 315 (ho-
lotype), 323, 330 (paratypes).

Integument. Body color brown. Cuticle slightly mi-
crotuberculate sculpturing; lamella, tutorium, pedo-
tecta I, II, podosomal region, and lateral part of pro-

dorsum and epimeres I, II partially foveate. Cerotegu-
ment with larger excrescences columnar; smaller
excrescences amorphous to irregularly granular; dense
cerotegumental tubercles located between bothridium
and acetabula II, III.

Prodorsum. Rostrum broadly rounded, with medial
bulge in rostral limb between rostral setae. Lamella
about two-thirds length of prodorsum, with distinct
tubular cusp; pair slightly convergent. Lamella con-
tinuing short distance past cusp as low, narrow prola-
mella; pair convergent but separated anteriorly.
Transverse prelamellar ridge present. Tutorium thin,
blade-like, with abrupt posterior end, opposing sepa-
rate tubercle to form prodorsal enantiophysis. Rostral
and lamellar setae (52–56) setiform, f lexible, slightly
barbed; interlamellar seta (101–109) thickened, erect,
barbed; bothridial seta (124–135) thickened, barbed;
exobothridial seta (19) setiform, thin, f lexible,
smooth. Interbothridial region with one pair of simple
tubercles. Postbothridial tubercle represented by un-
clear thickening.

Notogaster. Humeral process rectangular, but pos-
terior part slightly developed. Crista well visible in lat-
eral aspect. Nine pairs of notogastral setae (h1 absent);
seta c (37–45) setiform, f lexible, barbed, others
(p1: 37–45; others: 75–90) thickened, erect, barbed.
Opisthonotal gland opening and all lyrifissures dis-
tinct.

Gnathosoma. Subcapitulum size: 112–116 × 82–86;
subcapitular setae (a, m: 22; h: 26) setiform, slightly
erect, roughened; adoral seta (11) setiform, f lexible,
smooth. Palp length: 64–75; setation: 0–2–1–3–
9(+ω); postpalpal seta (6) spiniform, smooth. Cheli-
cera length: 112–116; cheliceral setae (cha: 32–34;
chb: 20–22) setiform, f lexible, barbed.

Epimeral and lateral podosomal regions. Epimeral
setal formula: 3–1–3–3; setae 3c, 4c (49–60) seti-
form, f lexible, barbed, others (1a, 1c, 2a, 3a: 19–26;
3b: 30–41; 1b, 4a, 4b: 26–34) setiform, erect, rough-
ened. Enantiophysis e3 present, spanning groove of
epimeral border 3. Seta 3b inserted on simple tubercle;
3c inserted on separate sharp tubercle located nearly to
pedotectum II. Aggenital enantiophysis well devel-
oped across epimeral border 4, its posterior tubercle
about two times as large as anterior; latter, bearing seta
4a, connected across epimere IV to posterior tubercle
of e3 by low ridge. Circumpedal carina and discidium
well developed.

Anogenital region. Genital (15–19), aggenital (22–26),
anal (15–19), and adanal (22–26) setae setiform, erect,
roughened. Anal and adanal lyrifissures well visible.

Legs. Tridactylous; median claw thicker than later-
al claws, all roughened on dorsal side. Porose area on
leg femora I–IV and on trochanters III, IV distinct.
Trochanters III and IV dorsodistally with strong and
slight tooth, respectively. Formulas of leg setation and
solenidia: I (1–5–3–4–20) [1–2–2], II (1–4–3–4–
16) [1–1–2], III (2–3–2–3–15) [1–1–0], IV (1–2–
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Fig. 1. Anderemaeus friedrichi sp. n., adult: a – dorsal view (not shown: legs); b – ventral view (not shown: gnathosoma, legs); c –
right lateral view (not shown: gnathosoma, legs). Scale bar 100 μm.
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Fig. 2. Anderemaeus friedrichi sp. n., adult: a – subcapitulum, ventral view; b – left lip with adoral setae, left, ventral view;
c – palp, right, antiaxial view; d – chelicera, left, paraxial view; e – leg I, right, antiaxial view; f – leg II, right, antiaxial
view; g – leg III, left, antiaxial view; h – leg IV, left, antiaxial view. Scale bar, μm: a, d – 20; b – 5; c – 10; e–h – 50.
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3–3–12) [0–1–0]; homology of setae and solenidia
indicated in Table 1.

R e m a r k s. In having prolamella, lamellar cusp,
one pair of interbothridial tubercles, rounded ros-
trum, and thickened, erect dorsal notogastral setae,
Anderemaeus friedrichi sp. n. is most similar to A. mon-
ticola Hammer 1958 from the Neotropical region
(Hammer, 1958). However, the new species can be
distinguished by its smaller body size (length: 540–547
versus 650), long bothridial seta without developed
head (versus medium-sized, with well-developed
head), nine (versus ten) pairs of notogastral setae, and
long (versus medium-sized) dorsal notogastral setae.

E t y m o l o g y. The specific name is dedicated to
our friend and colleague, Stefan Friedrich (Ludwig-
Maximilians-University Munich, Faculty of Biology,
Biocenter LMU, Planegg-Martinsried, Germany).

Anderemaeus paracapitatus Ermilov, 
Subías et Shtanchaeva sp. n. 

(Fig. 3)
M a t e r i a l. Holotype (♂) and two paratypes (1♂,

1♀): South America, Central Peru, Andes, 09°43′55″
S, 76°11′12″ W, Huánuco Department, Huánuco
Province, Churubamba District, Área de Conser-
vación Privada Unchog, 3580 m a.s.l., upper soil and
leaf litter in primary mountain forest, Winkler ex-
traction, 11.IV.2016 (S. Friedrich, F. Wachtel, and
D. Hauth).

The holotype is deposited in the collection of the
Museo de Historia Natural, Universidad Nacional
Mayor de San Marcos, Lima, Peru; two paratypes are
deposited in the collection of the Tyumen State Uni-
versity 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. Body length: 690–735. Cerotegu-
ment mostly columnar, amorphous and granular.
Rostrum rounded. Lamella with cusp. Prolamella and
prelamellar ridge absent. Prodorsal enantiophysis de-
veloped. Rostral and lamellar setae medium-sized,
setiform, f lexible; interlamellar seta long, thickened,
erect; bothridial seta shortest on prodorsum, capitate;
exobothridial seta represented by alveolus. Interboth-
ridial region with one pair of triangular tubercles. Ten

pairs of notogastral setae present; c medium-sized,
setiform, f lexible, h1 and p1 medium-sized, thickened,
slightly dilated distally due to heavy barbs, others long,
thickened, erect. Epimeral setae 3c, 4c medium-sized,
setiform, f lexible, others short, setiform, erect. Enan-
tiophysis e3 not developed, aggenital enantiophysis
well developed. Anogenital setae short, setiform,
erect. Anal plate with longitudinal ridge.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length: 705
(holotype), 690, 735 (paratypes); body width: 390
(holotype), 390, 465 (paratypes).

Integument. Body color brown. Cuticle slightly mi-
crotuberculate sculpturing; lamella, tutorium, pedo-
tecta I, II, podosomal region, anterior part of epimere
I, and lateral part of prodorsum and epimeres I, II par-
tially foveate; notogaster and anogenital region with
distinct, sparse foveoles (diameter up to 7). Cerotegu-
ment with larger excrescences columnar; smaller ex-
crescences amorphous to irregularly granular; dense
cerotegumental tubercles located between bothridium
and acetabula II, III.

Prodorsum. Rostrum broadly rounded, with medial
bulge in rostral limb between rostral setae. Lamella
about two-thirds length of prodorsum, with distinct
tubular cusp; pair slightly convergent. Prolamella and
prelamellar ridge absent. Tutorium thin, blade-like,
with abrupt posterior end, opposing separate tubercle
to form prodorsal enantiophysis. Rostral and lamellar
setae (67–75) setiform, f lexible, smooth; interlamellar
seta (105–109) thickened, erect, barbed; bothridial
seta (45–49) capitate, with short stalk and larger,
roughened head; exobothridial seta represented by al-
veolus. Interbothridial region with one pair of triangu-
lar tubercles. Postbothridial tubercle slightly observed.

Notogaster. Humeral process rectangular. Crista
well visible in lateral aspect. Ten pairs of notogastral
setae; seta c (37–45) setiform, f lexible, barbed, h1
(52–64) and p1 (41–56) thickened, slightly dilated dis-
tally due to heavy barbs, others (79–101) thickened,
erect, barbed. Opisthonotal gland opening and all lyr-
ifissures distinct.

Gnathosoma. Mostly similar to Anderemaeus fried-
richi sp. n. except sizes: subcapitulum size: 157 × 105;
a, m: 30; h: 37; adoral seta: 15; palp length: 94; post-
palpal seta: 8; chelicera length: 157; cha: 37; chb: 22.

Table 1. Leg setation and solenidia of adult Anderemaeus friedrichi sp. n. and A. paracapitatus sp. n.

Roman letters refer to normal setae, Greek letters – to solenidia (except ε = famulus). Prime (') and double-prime ('') indicate anterior
and posterior setae of a pseudosymmetrical pair; parentheses refer to both members of the pair collectively.

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), l '', v ', (pl), ε, ω1, ω2

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

III l ', v' d, l ', ev' l ', v ', σ l ', (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv)
IV v' d, ev' d, l ', v' l ', (v), ϕ ft '', (tc), (p), (u), (a), s, (pv)
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Fig. 3. Anderemaeus paracapitatus sp. n., adult: a – dorsal view (not shown: legs); b – ventral view (not shown: gnathosoma, legs);
c – right lateral view (not shown: gnathosoma, legs). Scale bar 100 μm.
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Epimeral and lateral podosomal regions. Epimeral
setal formula: 3–1–3–3; setae 3c, 4c (49–60) seti-
form, f lexible, barbed, others (1a, 1c, 2a, 3a: 26–30;
1b, 3b, 4a, 4b: 30–34) setiform, erect, roughened. En-
antiophysis e3 absent (anterior tubercle not devel-
oped, posterior tubercle developed). Setae 3b and 3c
inserted on simple tubercles; tubercle with 3c distant
from pedotectum II. Aggenital enantiophysis well de-
veloped across epimeral border 4, both tubercles large.
Circumpedal carina and discidium well developed.

Anogenital region. Genital (22–26), aggenital (30–
34), anal (15–19), and adanal (30–37) setae setiform,
erect, roughened. Anal plate with longitudinal ridge.
Anal and adanal lyrifissures well visible.

Legs. Mostly similar to Anderemaeus friedrichi sp.
n. but trochanter IV dorsodistally with strong tooth.

R e m a r k s. In having a short, capitate bothridial
seta, Anderemaeus paracapitatus sp. n. is most similar
to A. capitatus J. et P. Balogh 1985 from Colombia
(J. Balogh, P. Balogh, 1985). However, the new spe-
cies can be distinguished by its smaller body size
(length: 690–735 versus 746–812), comparatively
short (versus medium-sized) notogastral seta h1, trian-
gular (versus semi-oval) interbothridial tubercles, fo-
veolate (versus not foveolate) notogaster and anogen-
ital region, and the presence (versus absence) of
lamellar cusp.

E t y m o l o g y. The name paracapitatus refers to
the similarity between the new species and Andere-
maeus capitatus J. et P. Balogh 1985.
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Род панцирных клещей Anderemaeus (Oribatida, Anderemaeidae) впервые зарегистрирован в Перу.
Описаны два новых вида рода (A. friedrichi sp. n. и A. paracapitatus sp. n.). Описание базируется на ма-
териалах, собранных в подстилке горных лесов в Андах.

Ключевые слова: панцирные клещи, таксономия, морфология, неотропическая область
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Описаны две декаподитные стадии креветки Argis lar (семейство Crangonidae) из планктона Кро-
ноцкого залива (северо-западная часть Тихого океана, Восточная Камчатка). Проведено сравнение
имеющихся личинок с декаподитами других видов этого семейства, для которых характерно укоро-
ченное развитие. Первая и вторая декаподитные стадии имеют близкие размеры и сходные черты
строения плеона, карапакса, антенн, мандибул, максилл, переоподов и плеоподов. Существенные
различия у первой и второй декаподитных стадий A. lar обнаружены в морфологии тельсона, мак-
силлипед, антеннул. На второй декаподитной стадии задний медианный шип сдвигается к середине
карапакса, количество сегментов эндоподита антеннул и максиллипед увеличивается, на третьей
максиллипеде появляется эпиподит, изменяется форма тельсона, терминальные шипики на тельсо-
не исчезают, относительная длина угловых щетинок уменьшается. Высказано предположение, что
козырьковые шримсы могут иметь от трех до пяти личиночных стадий.

Ключевые слова: креветки, морфология личинок, укороченное развитие, декаподитные стадии, Crango-
nidae, Argis lar
DOI: 10.31857/S0044513423030121, EDN: BXARRQ

Argis Krøyer 1842 (козырьковые шримсы) – род
каридных креветок, имеющих сокращенное раз-
витие, включает в себя 10 видов (De Grave et al.,
2009). Некоторые из них имеют промысловое зна-
чение. Пять видов этого рода обитают в прикамчат-
ских водах: Argis crassa (Rathbun 1899), A. dentata
(Rathbun 1902), A. lar (Owen 1839), A. ovifer (Rath-
bun 1902) и A. ochotensis Komai 1997 (Слизкин, 2006;
Марин, 2013). Козырьковый шримс обыкновен-
ный A. lar относится к широко распространен-
ным относительно холодноводным видам, кото-
рые встречаются при температуре воды ниже 0°C на
глубинах до 400 м, но основные его запасы сосредо-
точены на глубине 80–150 м (Соколов, 2001; Sokolov,
2001). Он смог приспособиться не только к суровым
условиям Берингова и Охотского морей и Кроноц-
кого залива, но и к специфике Японского моря.

Эти зарывающиеся креветки питаются детритом
и представителями эпифауны (Кобяков, 2019). Вид
коммерчески эксплуатируется в Японском море,
а также имеет большое значение в питании про-
мысловых рыб (Hayashi, 2010). Плотность поселе-
ний козырькового шримса может достигать 60–
70 кг/км2. В последнее время на российском Даль-
нем Востоке отмечен значительный интерес к ранее

невостребованным ресурсам козырьковых шрим-
сов. Новые районы промысла этих креветок появи-
лись в Татарском проливе и в Шантарском райо-
не Охотского моря (Юрьев и др., 2020).

Репродуктивную биологию A. lar изучали у по-
бережья Японии и Южной Кореи (Nakano, 1993;
Sawada, 1994; Uji, 1994; Sawada, Sadakata, 1996;
Hayashi, 2010; Seo et al., 2011). Фужита с соавтора-
ми исследовали филогеографическую и возраст-
ную структуры A. lar для того, чтобы понять, как
климатические колебания плейстоцена могли
повлиять на историю расселения этого вида (Fu-
jita et al., 2017, 2021). О распределении и развитии
A. lar в прикамчатских водах известно немного, а
динамика их запасов и особенности биологии прак-
тически не изучены. Имеются отдельные сведения
о морфологии и распределении взрослых особей в
южной части западно-камчатского шельфа (Со-
колов, 2001; Sokolov, 2001). Описаны три стадии
зоэа этого вида из восточной части Охотского мо-
ря и Авачинского залива (Макаров, 1966; Sedova,
Grigoryev, 2018).

Декаподитные стадии служат переходными фор-
мами между зоэа и ювенильной особью. Для многих
видов креветок семейства Crangonidae описания

УДК 597-53:591.524.12+595.384.12
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декаподитов отсутствуют. Скудность таких дан-
ных связана со сложностью поимки этих стадий в
море и плохой выживаемостью личинок в лабора-
торных условиях. На этом этапе развития креветки
обитают в придонном слое, который при планктон-
ных исследованиях остается необловленным, а в
ловушки декаподиты не попадают из-за малых
размеров. Единичные экземпляры изредка попа-
дают в планктонную сеть. Каждая такая находка
представляет большой интерес. Сравнительные ис-
следования декаподитных стадий могут быть по-
лезны для выяснения филогенетических связей
между отдельными таксонами креветок.

Во время ихтиопланктонной съемки по про-
грамме КамчатНИРО в 2017 г. в прибрежных во-
дах у юго-восточных берегов Камчатки было пой-
мано много личинок рода Argis. На двух станциях
в Кроноцком заливе были пойманы декаподиты,
находящиеся на двух последовательных стадиях
развития. На основании сходства размеров и мор-
фологии с последней стадией зоэа A. lar, описанной
нами ранее (Sedova, Grigoriev, 2018), пойманные ли-
чинки были отнесены именно к этому виду.

Цель данного исследования – описать декапо-
дитные стадии A. lar из прикамчатских вод и оха-
рактеризовать их отличия от других представите-
лей семейства Crangonidae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для данной работы послужили

сборы планктона, выполненные сотрудниками
КамчатНИРО в тихоокеанских водах вблизи Во-
сточной Камчатки в апреле–мае 2017 г. Над глу-
бинами от 5 до 560 м использовали ихтиопланк-
тонную коническую сеть с диаметром входного
отверстия 80 см и шагом ячеи 0.56 мм. В районах
меньших глубин выполняли вертикальный то-

тальный лов в слое 500–0 м и от дна до поверхно-
сти. Всего было обработано 23 пробы из Кроноц-
кого залива и 170 проб из Авачинского залива. В
пробах обнаружено много личинок из рода Argis
(30 экз. второй стадии зоэа и 2 декаподита из это-
го же рода). Места поимки декаподитных стадий
показаны на рис. 1.

Личинок, фиксированных в 4%-ном формали-
не, рассматривали под микроскопом при увели-
чении 32×, 56×, 120×. Подробно изучали строе-
ние карапакса, плеона, тельсона и отдельных ко-
нечностей. Общую длину личинки измеряли от
конца рострума до заднего края тельсона при по-
мощи окуляр-микрометра с точностью до 0.1 мм,
длину карапакса – от конца рострума до заднего
края карапакса.

На рисунках изображали только те щетинки и
шипы, которые сохранились на имеющихся эк-
земплярах. Часть длинных щетинок изобража-
ли обрезанными. Для описания типа и воору-
жения щетинок использовали классификацию
Гарма (Garm, 2004): plumose setae – перистые ще-
тинки (ранее их называли опушенными), papposer-
rate setae – колючие щетинки, serrate setae – зубча-
тые щетинки, simple setae – простые (голые) ще-
тинки, cuspidate setae – остроконечные щетинки.

Обозначения и сокращения: GV – общий вид
личинки, А1 – антеннула, А2 – антенна, Ср – ка-
рапакс, Мх1 – максиллула, Мх2 – максилла, Md –
мандибулы, Мр1–Mp3 – первая–третья пары
максиллипед, Р1–Р5 – первая–пятая пары пере-
опод, pl1–pl5 – первая–пятая пары плеопод, g –
жабра, Т – тельсон, DI – первая декаподитная
стадия, DII – вторая декаподитная стадия, ZII –
вторая стадия зоэа, ZIII – третья стадия зоэа.

Рис. 1. Точки поимки декаподитных стадий Argis lar. DI, DII – первая и вторая декаподитные стадии, соответственно.
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Признаки, по которым имеющиеся личинки мо-

гут быть отнесены к семейству Crangonidae: длин-
ный эндоподит антеннулы с короткими терминаль-
ными щетинками и более короткий 2–3-сегментный
экзоподит с небольшим количеством эстетасков,
наличие крупной ложной клешни на первой паре
переопод, отсутствие супраорбитальных шипов,
очень маленький эндоподит плеопод с одной апи-
кальной щетинкой при хорошо развитом экзоподи-
те с длинными плавательными щетинками.

Замечено, что у декаподитной стадии в обяза-
тельном порядке появляются дорсальные шипы
на медианной линии карапакса, а рострум посте-
пенно приобретает форму, характерную для взрос-
лых особей данного вида, поскольку декаподитная
стадия – переходная между зоэа и ювенильной
особью (Макаров, 1966; Gurney, 1942). Измене-
ния касаются морфологических особенностей ка-
рапакса и конечностей. Переоподы к этому време-
ни, как правило, уже сформированы (Sedova,
Grigoriev, 2014, 2016). Признаки, по которым пой-
манные нами личинки могут быть отнесены к де-
каподитным стадиям:

– наличие шипов на медианной линии кара-
пакса;

– наличие коротких щетинок на постеровен-
тральном крае карапакса и на плеврах;

– редуцированный эндоподит максиллулы;
– уменьшается количество щетинок на кок-

сальном эндите максиллулы;
– базиальный эндит, коксальный эндит и эн-

доподит максиллы редуцированы;
– изменяется морфология эндоподита пер-

вой максиллипеды, сокращается количество ще-
тинок на нем;

– наличие проксимальной щетинки на экзо-
подите первой максиллипеды;

– изменение морфологии эндоподита второй
и третьей максиллипед;

– наличие длинных плавательных щетинок на
плеоподах;

– редукция части терминальных щетинок на
тельсоне (остаются только 2 пары щетинок и 2 па-
ры латеральных шипов).

В районе исследования обитает 8 родов креве-
ток семейства Crangonidae: Argis Krøer 1842, Crangon
Fabricius 1758, Mesocrangon Zarenkov 1965, Metacran-
gon Zarenkov 1965, Neocrangon Zarenkov 1965, Para-
crangon Dana 1852, Rhynocrangon Zarenkov 1965,
Sclerocrangon Sars 1883. Главный признак, отлича-
ющий пойманных личинок от декаподитов и взрос-
лых представителей рода Crangon, – наличие двух
шипов на карапаксе. У видов рода Crangon всегда
имеется только один шип позади рострума (Ма-
каров, 1966; Tesmer, Broad, 1964; Komai, 1997; Со-
колов, 2001; Li, Hong, 2003, 2004).

Декаподит рода Neocrangon описан ранее (Ма-
каров, 1966; Sedova, Grigoriev, 2016). Он отличает-
ся от имеющихся у нас личинок более длинным
рострумом, морфологией максиллул, максилл и
расположением дорсальных шипов на карапаксе.
Декаподит креветок рода Mesocrangon отличается
формой рострума, вооружением тельсона, более
длинными сегментированными ветвями антен-
нул и строением первой пары переопод (Sedova,
Grigoriev, 2014). Креветки из рода Sclerocrangon
имеют прямое либо сильно укороченное лецито-
трофное развитие на плеоподах самки (Макаров,
1966; Guay et al., 2011; Hibino et al., 2020). Един-
ственный вид этого рода из прикамчатских вод,
который имеет планктонную стадию, – S. salebro-
sa (Owen 1839). Декаподит этого вида описан ра-
нее (Makarov, 1968). Он по морфологии отличается
от пойманных личинок. У креветок родов Metacran-
gon, Paracrangon и Rhynocrangon взрослые особи на
карапаксе имеют несколько шипов и бугорков
сложной формы, которые отсутствуют у пойман-
ных нами личинок. Поэтому имеющиеся в нашем
распоряжении декаподиты не могут быть отнесе-
ны к этим родам.

Для рода Argis описание декаподита из приаме-
риканских вод выполнено Squires (1965), кото-
рым декаподит был отнесен к A. dentata. Первая ста-
дия этого вида была выведена Ивановым (1968) в
лабораторных условиях из яиц, полученных от яй-
ценосной самки. По многим признакам этот дека-
подит отличается от личинок, описанных Сквайр-
сом из планктона. По нашему мнению, эти личин-
ки принадлежат к виду A. levior Rathbun 1902,
поскольку в атлантических водах Канады обитает
всего два вида из данного рода (Sedova, Grigoriev,
2018). Эти декаподиты имеют сходные черты строе-
ния карапакса, плеона и конечностей. Несколько
отличается вооружение терминального края тель-
сона и строение максиллы. Описанный в работе
Сквайрса вид в прикамчатских водах не водится.
Тем не менее морфология его в меньшей степени
отличается от имеющихся в нашем распоряжении
декаподитов второй стадии, чем от декаподитов
других родов. Как показано выше, пойманные нами
декаподиты не могут принадлежать к родам Cran-
gon, Mesocrangon, Metacrangon, Neocrangon, Paracran-
gon, Rhynocrangon и Sclerocrangon. Поэтому мы сочли
возможным отнести наших личинок к роду Argis.

В тихоокеанских водах, омывающих восточ-
ную часть Камчатки, обитают представители четы-
рех видов рода Argis: A. dentata, A. lar, A. ochotensis,
A. crassa (Макаров, 1941; Слизкин, 2006). Взрослые
представители A. crassa (а, следовательно, и дека-
подиты) имеют на медиальной линии карапакса
дорсальные шипы: 3 крупных и 1 маленький. Зоэа
этого вида намного крупнее имеющихся у нас личи-
нок (Макаров, 1966; Иванов, 1968; Sedova, Grigoriev,
2018), поэтому пойманных личинок отнести к виду
A. crassa не представляется возможным.

Взрослые формы A. dentata, A. lar, A. ochotensis
несут 2 дорсальных шипа на средней линии кара-
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пакса. По этому признаку они похожи на пойман-
ных личинок. Зоэа A. dentata крупнее и имеют
большее количество щетинок на базиальном эн-
дите максиллулы (Иванов, 1968; Sedova, Grigoriev,
2018). Кроме того, экзоподиты антеннул у этих зоэа
состоят из двух сегментов, следовательно, на дека-
подитной стадии они должны иметь не менее трех
сегментов. Последние два обстоятельства не поз-
воляют нам отнести наших личинок к A. dentata.

Личинки A. ochotensis в 1.5–1.8 раз крупнее
имеющихся в нашем распоряжении декаподитов,
поэтому наших декаподитов к этому виду тоже
нельзя отнести. Кроме того, на второй стадии зо-
эа экзоподит антеннулы A. ochotensis уже трехсег-
ментный. Во время съемки 2017 г. в Авачинском за-
ливе было поймано много зоэа II стадии A. ochoten-
sis. У некоторых через кутикулу были хорошо видны
контуры будущего декаподита с двумя медианны-
ми шипами на карапаксе, тремя парами длинных
и тремя парами тонких коротких щетинок на тель-
соне, как у имеющегося у нас первого декаподита.
Однако шип скафоцерита у будущего декаподита
явно заходит за край пластины, а не короткий,
как у наших декаподитов. В Кроноцком заливе
было обнаружено всего две личинки на стадии зо-
эа II этого вида.

На нескольких станциях, в том числе и на тех,
где обнаружены декаподиты, были пойманы стар-
шие зоэа A. lar. Личинки этого вида осуществляют
переход к придонному образу жизни (декаподит)
после II или после III стадии зоэа (Sedova, Grigor-
iev, 2018). У некоторых через кутикулу заметна сле-
дующая, декаподитная, стадия. Можно увидеть, что
количество и расположение длинных и коротких
терминальных щетинок на тельсоне соответству-
ют аналогичным показателям первой пойманной
нами декаподитной стадии. Шип скафоцерита у
следующей стадии короткий, а на карапаксе име-
ются 2 дорсальных шипа в передней части карапак-
са. Ветви антеннулы у этих зоэа несегментирован-
ные, размеры соответствующие (рис. 2ZII, 2ZIII).
Экзоподиты максиллипед у следующей стадии име-
ют отделенные дистальные членики, как у декапо-
дитов. Кроме того, зоэа A. lar, как и пойманные
декаподиты, отличаются малыми размерами. На
основании общности строения зоэа, декаподитов
и взрослых представителей, описанных Соколо-
вым (2001), первую декаподитную стадию можно
уверенно отнести к виду A. lar.

Через кутикулу первой декаподитной стадии
видны контуры тельсона, антеннулы, скафоцери-
та и рострума следующей декаподитной стадии.
Число щетинок и латеральных шипов на тельсо-
не, а также количество сегментов эндоподита ан-
теннулы и длина шипа скафоцерита соответству-
ют имеющемуся второму декаподиту. Число сег-
ментов антеннулы, максиллипед и переоподов
увеличивается, задний шип на карапаксе несколько
сдвигается назад, как это обычно происходит при
метаморфозе. Поэтому данная личинка тоже отне-
сена к виду A. lar.

Argis lar (Owen 1839)
Decapodid I (DI)

Единственная личинка поймана в Кроноцком
заливе 02.05.2017 на станции с глубиной 51 м. Общая
длина личинки 6.5 мм, длина карапакса 1.7 мм.

Рострум короткий, направлен вверх под углом
45°, сжат дорсовентрально. На медианной линии
карапакса в передней половине имеется 2 неболь-
ших шипа (рис. 2DI). Дорсальная поверхность ка-
рапакса покрыта короткими волосками (рис. 3Ср).
Птеригостомиальный шип маленький. Антеро-
вентральный и постеровентральный края карапак-
са несут каждый по ряду коротких перистых щети-
нок. Супраорбитальные шипы отсутствуют. Глаза
цилиндрические, подвижные.

Основание антеннулы трехсегментное: пер-
вый сегмент с 10 перистыми щетинками на стило-
церите, несколькими простыми латеральными ще-
тиночками и несколькими короткими перистыми
терминальными щетинками на внешнем крае, од-
ним небольшим шипом на вентральной стороне,
1 короткой простой субтерминальной и 1 простой
терминальной щетинками на внутреннем крае; вто-
рой сегмент с 7–8 маленькими внешними перисты-
ми терминальными щетинками и 1 простой щетин-
кой на внутреннем крае; третий сегмент основания
с 2 маленькими простыми внешними щетинками и
3 простыми маленькими терминальными щетинка-
ми. Экзоподит антеннулы 2-сегментный с 5 эсте-
тасками и 3 очень маленькими простыми щетин-
ками; эндоподит 2-сегментный с 6 терминальны-
ми простыми щетинками (рис. 3A1).

Основание антенны 2-сегментное, с крупным
бугорком на коксоподите и маленькой простой ще-
тиночкой на внешнем крае базиподита. Жгутик об-
ломан на обеих антеннах. Скафоцерит с 22–23 пе-
ристыми щетинками на внутренне-терминальном
крае и 5 маленькими простыми внешними щетин-
ками, шип скафоцерита короткий (рис. 3A2).

Коксальный эндит максиллулы с 4 терминаль-
ными простыми щетинками разной длины, бази-
альный эндит с 6 остроконечными терминальны-
ми, 2 простыми субтерминальными и 2 перистыми
латеральными щетинками; эндоподит несегменти-
рованный, с 1 сильно редуцированной субтерми-
нальной щетинкой (рис. 3Мх1). Коксальный эндит
максиллы редуцирован, базиальный эндит с од-
ной очень маленькой апикальной простой щети-
ночкой, эндоподит несегментированный с 1 ма-
ленькой простой апикальной щетиночкой, ска-
фогнатит с 24 перистыми щетинками (рис. 3Mx2).

Основание первой пары максиллипед (Мр1) с
крупным эпиподитом, без щетинок (рис. 3Мр1).
Эндоподит Мр1 трехчленистый, вооружен 0, 1, 2 пе-
ристыми щетинками; экзоподит с 1 отделенным
на конце члеником, несет 1+1, 3+1 перистые ще-
тинки. Основание второй пары максиллипед без
щетинок, с маленьким эпиподитом в виде бугор-
ка (рис. 3Мр2). Эндоподит Мр2 3-членистый, во-
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оружен 0, 1 перистой + 6 зубчатыми + 3 колючи-
ми щетинками + 2 простых апикальных + 4 остро-
конечных апикальных; экзоподит 2-членистый,
вооружен 2, 3+1 перистыми щетинками. Коксо-
подит третьей пары ногочелюстей без щетинок,
базиподит с 7–8 колючими щетинками; эндопо-
дит 3-членистый, с большим количеством субтер-

минальных и терминальных колючих и зубчатых
щетинок; экзоподит с 1 отделенным на конце чле-
ником вооружен 1+1, 3+1 перистыми щетинками
(рис. 3Мр3).

Первая пара переопод обломана с обеих сто-
рон тела. Вторая пара переопод тонкая, с настоя-
щей клешней, одноветвистая (рис. 3Р2). Третья па-

Рис. 2. Морфология личинок Argis lar: T – тельсон дорсально; A2 – левая антенна; Cp – карапакс латерально; GV – об-
щий вид личинки латерально; DI, DII – первая и вторая декаподитные стадии, соответственно; ZII, ZIII – вторая и
третья стадии зоэа, соответственно. Масштаб 1 мм.
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Рис. 3. Морфология карапакса и конечностей первой декаподитной стадии Argis lar: Mx1 – правая максиллула; Mx2 –
правая максилла; P2–P5 – вторая–пятая левые переоподы; T – тельсон и уроподы дорсально; A1 – левая антеннула;
A2 – правая антенна; pl1–pl5 – левые плеоподы; Mp1, Mp3 – левые максиллипеды первой и третьей пар, соответственно;
Mp2 – правая максиллипеда второй пары; g – жабра в основании переопод; Cp – карапакс и глаза дорсально. Масштаб 1 мм.
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ра без щетинок, конец поврежден (рис. 3Р3). Чет-
вертая и пятая пары переопод одноветвистые, с
заостренными дистальными члениками и большим
количеством колючих щетинок (рис. 3Р4, 3Р5).
Жабры имеются на всех переоподах (рис. 3g).

Плеон состоит из 6 сомитов, без шипов и вы-
ростов, с короткими волосками на дорсальной
поверхности; плевральный край несет ряд корот-
ких простых щетинок (рис. 2DI). Задние углы ше-
стого сомита слегка оттянуты и закруглены. Аналь-
ный шип хорошо развит Уроподы двуветвистые:
эндоподит длиннее экзоподита, но короче тель-
сона, с 15–17 перистыми щетинками и 8–9 мик-
ротрихиями на внешнем крае; экзоподит с корот-
ким шипом, 13–15 перистыми щетинками на внут-
ренне-терминальном крае и рядом микротрихий
на внешнем крае.

Тельсон отделен от анального сомита, терми-
нальный край закруглен. На тельсоне 2 пары ла-
теральных шипов в дистальной части, 3 пары ко-
ротких тонких терминальных шипиков и 3 пары
перистых щетинок (рис. 3T). На дорсальной по-
верхности тельсона в проксимальной части име-
ется 1 круглый хроматофор, в дистальной части –
8 мелких овальных хроматофоров.

Плеоподы двуветвистые, протоподит pl1 с 2 ко-
роткими перистыми щетинками, протоподиты
остальных плеоподов несут на латеральной по-
верхности 2–3 простые короткие щетинки; ма-
ленький эндоподит несет 1 простую апикальную
щетинку, экзоподит с 13–16 длинными перисты-
ми щетинками; длина плеоподов уменьшается по-
степенно от первой до пятой пары (рис. 3pl1–3pl5).
Через кутикулу тельсона видна следующая стадия с
двумя парами латеральных шипов и 3 парами тер-
минальных щетинок примерно равной длины.

Decapodid II (DII)

Единственная личинка поймана в Кроноцком
заливе 02.05.2017 на станции с глубиной 55 м. Об-
щая длина личинки 6.5 мм, длина карапакса 1.5 мм.

Рострум очень короткий, в 3 раза короче глаз,
направлен вперед. Супраорбитальные щипы от-
сутствуют, птеригостомиальный шип короткий.
На карапаксе имеется 2 дорсальных шипа: задний
шип более крупный, расположен вблизи середи-
ны карапакса, передний – как у DI, щетиночки на
постеровентральном крае простые, антеровен-
тральный край гладкий (рис. 2DII).

Стилоцерит с 13 перистыми щетинками, вен-
тральный шип на первом сегменте основания А1
очень маленький, остальное без изменений; экзо-
подит 2-сегментный с 4–5 эстетасками и 4 голыми
щетинками; эндоподит 3-сегментный, с 4–5 корот-
кими простыми щетинками на дистальном сег-
менте (рис. 4A1). Основание антенны и скафоце-
рит без изменений, жгутик А2 в 3–3.5 раза длин-
нее скафоцерита, 16-членистый (рис. 4A2).

Мандибулы одноветвистые, асимметричные,
несегментированные, режущий край с 4 крупны-
ми зубцами и несколькими мелкими зубчиками
(рис. 4Md). Коксальный эндит максиллулы с 2 про-
стыми терминальными щетинками, базиальный
эндит и эндоподит без изменений (рис. 4Mx1).
Коксальный и базиальный эндиты максиллы ре-
дуцированы, эндоподит несегментированный с
2 маленькими простыми терминальными щетин-
ками, скафогнатит без изменений (рис. 4Mx2).

Основание и экзоподит первой пары максилли-
пед без изменений, эндоподит 4-членистый с 0, 0, 1
перистой, 3 колючими щетинками (рис. 4Mp1). Ос-
нование и экзоподит второй пары максиллипед без
изменений, эндоподит 3-членистый с 1 простой,
1+1 простыми, 11 зубчатыми щетинками + 3 про-
стыми + 4 остроконечными щетинками (рис. 4Mp2).
Коксоподит третьей пары максиллипед без щети-
нок, с небольшим эпиподитом; базиподит с 5 ко-
лючими щетинками; эндоподит 5-членистый, с
большим количеством колючих и зубчатых щети-
нок; экзоподит без изменений (рис. 4Mp3).

Переоподы одноветвистые, хорошо развитые:
Р1 6-членистая с полностью сформированной
крупной ложной клешней; Р2 без изменений, Р3
6-членистая, с небольшим количеством простых
щетинок, дистальный членик тонкий, на конце
заострен, Р4 и Р5 7-членистые, одинакового стро-
ения, с большим количеством колючих и простых
щетинок, дистальный членик острый (рис. 4P1,
4Р5). В основании всех переопод имеются жабры.

Край плеомеров с короткими простыми ще-
тинками, в остальном плеон без изменений
(рис. 2DII). Протоподит первого плеопода с про-
стыми щетинками, остальные плеоподы без из-
менений (рис. 4pl1, 4pl5). Уроподы без изменений
(рис. 4T). Тельсон сужается к концу, вооружен 2
парами латеральных шипов и 3 парами перистых
щетинок: угловые щетинки в 1.5 раза короче цен-
тральных и в 2 раза короче средних (рис. 4T).

ОБСУЖДЕНИЕ

Декаподитные стадии описаны лишь у некото-
рых видов креветок семейства Crangonidae: Cran-
gon dalli Rathbun 1902, C. septemspinosa Say 1818,
C. uritai Hayashiet Kim 1999, C. hacodatei Rathbun
1902, Sclerocrangon boreas (Phipps 1774), S. salebrosa,
Mesocrangon intermedia (Stimpson 1860), Neocrangon
communis Rathbun 1899, Notocrangon antarcticus (Pfef-
fer 1887), Philocheras monacanthus (Holthus 1961) (Tes-
mer, Broad, 1964; Макаров, 1966, 1968, 1973; Gon-
zalez-Gordillo et al., 2000; Li, Hong, 2003, 2004; Se-
dova, Grigoriev, 2014, 2016). Сквайрс (Squires, 1965,
1993) описал декаподитную стадию одного из ви-
дов рода Argis из планктона бухты Унгава, иденти-
фицированного как A. dentata. Из вышеперечис-
ленных видов укороченное развитие имеют пред-
ставители родов Argis, Sclerocrangon и Notocrangon.
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Рис. 4. Морфология конечностей второй декаподитной стадии Argis lar: Mx1 – правая максиллула; Mx2 – правая мак-
силла; P1–P5 – первая–пятая левые переоподы; T – тельсон и уроподы дорсально; A1 – правая антеннула; A2 – правая
антенна; pl1–pl5 – правые плеоподы; Mp1, Mp3 – левые максиллипеды первой и третьей пар, соответственно; Mp2 –
правая максиллипеда второй пары; Md – мандибулы вентрально. Масштаб 1 мм.
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Таблица 1. Сравнение морфологии декаподитов рода Argis

Признак A. lar DI A. lar DII
Argis sp.

(по: Squires, 1965)

Общая длина, мм 6.5 6.7 10.3–12.0
Рострум Короткий Короткий Короткий
Положение заднего медианного шипа на карапаксе В передней части Почти посередине Посередине
Число сегментов эндоподита А1 2 3 4
Число сегментов экзоподита А1 2 2 3
Шип скафоцерита Очень короткий Очень короткий Почти до края
Число щетинок на коксальном эндите Мх1 4 2 4
Число щетинок на базиальном эндите Мх1 10 10 7
Число щетинок на скафогнатите 23–24 23–24 39
Число члеников эндоподита Мр1 3 4 4
Число члеников эндоподита Мр2 3 3 5
Число члеников эндоподита Мр3 3 5 6
Эпиподит Мр3 Отсутствует Отсутствует Имеется
Форма тельсона Прямоугольный Сужается Прямоугольный
Латеральные шипы тельсона 2 пары 2 пары 2 пары
Терминальные щетинки тельсона 3 пары 3 пары 3 пары
Терминальные шипики тельсона 3 пары Отсутствуют 1 пара

Личинки N. antarcticus развиваются в суровых
полярных условиях. У них выработались страте-
гии энергосбережения из-за короткого вегетаци-
онного периода. Продолжительность лета может
быть недостаточной для соматического роста, по-
этому эти креветки нерестятся 1 раз в 2 года и от-
кладывают очень крупные яйца с большим запа-
сом питательных веществ. Инвестиции в круп-
ные эмбрионы были выбраны в противовес
полной лецитрофии (Thatje, 2004). Эта же страте-
гия имеется у креветок рода Argis (Заренков,
1965). N. antarcticus в своем развитии проходит три
личиночные стадии – две стадии зоэа и одну де-
каподитную стадию (Макаров, 1968). Декаподит
этого вида существенно отличается от декаподита
рода Argis размерами и морфологией карапакса и
конечностей. В частности, он имеет длинный ро-
струм, только один крупный медианный шип в
передней части карапакса, длинный шип скафо-
церита, очень узкий тельсон. Количество щети-
нок, их положение и вооружение – как у описан-
ной нами второй декаподитной стадии A. lar.

Декаподитные стадии видов рода Sclerocrangon
от остальных родов данного семейства отличают-
ся весьма существенно, поскольку имеют макси-
мальную степень укорочения личиночного раз-
вития. Скульптурированные шримсы S. salebrosa
и S. boreas (Phipps 1774) имеют всего две личиноч-
ные стадии (зоэа и декаподит), причем у последнего
вида развитие идет на плеоподах самки лецитрофно
(Makarov, 1968; Hayashi, 2010; Guay at al., 2011). Ли-
чинки этих видов имеют крупные размеры, тон-
кий относительно длинный рострум, бугорки на ка-

рапаксе вместо шипов, чрезвычайно маленький
шип скафоцерита, заостренные плевры и сложную
форму тельсона с волнистым или закругленным
терминальным краем и большим количеством тер-
минальных шипов, нефункционирующие ротовые
придатки. Вторая личиночная стадия, декаподит-
ная, может иметь очень малую продолжительность.
У японской креветки Sclerocrangon rex Komai et Mat-
suzaki 2016 личинки вылупляются еще более про-
двинутыми в развитии (Hibino et al., 2020).

От описанного Сквайрсом (Squires, 1965) де-
каподита козырькового шримса из канадских
вод личинки, пойманные нами, отличаются по
морфологии скафоцерита, антеннулы, максил-
лулы, максиллипед, плеоподов и тельсона. Ли-
чинки из американских вод значительно крупнее,
задний шип карапакса у них сдвинут на самую сере-
дину, количество сегментов ветвей антеннулы и
максиллипед больше по сравнению с A. lar. Дека-
подит из канадских вод имеет более длинный шип
скафоцерита и более длинные уроподы. Особого
внимания заслуживает тот факт, что базиальный
эндит максиллулы этого вида имеет всего 7 щети-
нок (табл. 1). Несколько отличается строение плео-
под: у личинок, отловленных нами, эндоподит не-
сет всегда только одну апикальную щетинку, а у ка-
надского вида – 1 или 2 щетинки. Форма и
морфология тельсона ближе к первой декаподит-
ной стадии, имеющейся в нашем распоряжении.

Описанные в данной работе декаподитные ста-
дии A. lar имеют одинаковые размеры и сходные
черты строения плеона, карапакса, антенн, ман-
дибул, максилл, переоподов и плеоподов. Имеет-
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ся незначительная разница в размере карапакса и
длине рострума. Положение медианных шипов
на карпаксе несколько различается. Задний шип
у второй стадии сдвинут ближе к середине. Кок-
соподит максиллулы на первой стадии вооружен
четырьмя щетинками, на второй стадии – двумя.

Существенные различия у первой и второй де-
каподитных стадий A. lar обнаружены в морфоло-
гии тельсона, максиллипед, антеннул. Все они
связаны с продолжением метаморфоза. На вто-
рой стадии увеличивается число сегментов эндо-
подита антеннул и максиллипед, на третьей мак-
силлипеде появляется эпиподит. Самые заметные
изменения происходят с тельсоном: изменяется его
форма, терминальные шипики исчезают, относи-
тельная длина угловых щетинок уменьшается. У
ювенильных особей козырькового шримса зад-
ний дорсальный шип на карапаксе смещен ближе
к середине, а у половозрелых креветок – еще
дальше (Sokolov, 2001). Следовательно, относи-
тельное положение заднего шипа с возрастом мо-
жет несколько изменяться.

Виды рода Argis могут иметь от одной до трех ста-
дий зоэа (Squires, 1965; Макаров, 1966). Количество
личиночных стадий может различаться у отдельных
особей. Ранее нами было показано, что у козырько-
вых шримсов могут быть две либо три стадии зоэа
(Sedova, Grigoriev, 2018). В данной работе показано,
что креветки рода Argis могут иметь не одну, а 2 де-
каподитные стадии. Возможно, одна из них необя-
зательна и отсутствует в районах с более благопри-
ятными условиями. Значит, общее количество личи-
ночных стадий (зоэа и декаподиты) у козырькового
шримса может варьировать от трех до пяти.
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MORPHOLOGY OF THE DECAPODITE STAGES 
OF ARGIS LAR (OWEN 1839) (CARIDEA, CRANGONIDAE) 

FROM THE KRONOTSKY BAY, EASTERN KAMCHATKA

N. A. Sedova*
Kamchatka State Technical University (KamchatGTU), Petropavlovsk-Kamchatsky, 683003 Russia

*e-mail: sedova67@bk.ru

Two decapodite stages of the shrimp, Argis lar, family Crangonidae, from the plankton off the Kronotsky Bay,
northwestern Pacific, eastern Kamchatka, are described. Сomparison of The available larvae were morpho-
logically compared with decapodites of other species of this family with a shortened development. The first
and second decapodite stages were similar in size and structural features of the pleon, carapace, antennae,
mandibles, maxillae, pereiopods, and pleopods. Significant differences were found in the morphology of the
telson, maxilliped, and antennules in the first and second decapodite stages of A. lar. In the second decapo-
dite stage, the posterior median spine shifted to the middle of the carapace, the number of antennular and
maxilliped endopod segments were increased, the epipodite appeared in the third maxilliped, the shape of the
telson changed, the terminal spines in the telson disappeared, and the relative length of the angular setae were
decreased. Kuro shrimps are thought to have three to five larval stages.

Keywords: shrimp, larval morphology, shortened development
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Описаны два новых вида щетинохвосток семейства Machilidae: Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n.
и Allopsontus altaicus sp. n. Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n. отличается от известных видов рода бу-
лавовидной формой парных глазков, относительной длиной грифельков и кокситов VIII–IX сег-
ментов брюшка, а также члеников пениса. Allopsontus altaicus sp. n. относится к подроду Anisopsontus
Mendes 1990 и наиболее близок к четырем видам данного подрода: A. ciliatus (Wygodzinsky 1970), A. linea-
tus Kaplin 2002, A. tekelensis Kaplin 2015 и A. zinchenkoi Kaplin 2019, от которых отличается числом чле-
ников яйцеклада, количеством копательных шипов на передних и задних гонапофизах и
количеством розетковидных сенсилл на передних бедрах самца, а также отношением ширины к
длине парных глазков и длины к ширине апикального членика нижнегубных щупиков.

Ключевые слова: Ditrigoniophthalmus, Allopsontus (Anisopsontus), новые виды, таксономия, морфология,
суточная активность
DOI: 10.31857/S004451342303008X, EDN: BWTKKL

При обработке материалов, собранных авто-
ром в июле 2022 г. в Онгудайском р-не Республи-
ки Горный Алтай, выявлены два новых вида ще-
тинохвосток родов Ditrigoniophthalmus Kaplin 1979
и Allopsontus Silvestri 1911 (Machilidae). Их описа-
ния приведены ниже. Типы новых видов хранят-
ся в коллекции ЗИН РАН, С.-Петербург.

Machilidae Grassi 1888

Подсемейство Ditrigoniophthalminae Kaplin 2000

Род Ditrigoniophthalmus Kaplin 1979

Ditrigoniophthalmus ongudaensis Kaplin sp. n.
(рис. 1, 1–8; 2, 1–5; 3, 1–3)

М а т е р и а л. Голотип, самец (в препаратах),
Россия, Республика Алтай, Онгудайский р-н,
окрестности пос. Курота, склон южной экспозиции,
горная степь, каменистая осыпь, 50°48′42′′ с.ш.,
85°58′25′′ в.д., 1000 м над ур. м., под камнями,
17.07.2022. Паратипы, 7 ♂♂ и 3 ♀♀ (1 ♀ в препара-
тах), тот же район и местообитание в окрестно-
стях пос. Курота; а также 4 ♂♂ и 5 ♀♀, окрестности
пос. Онгудай, 50°44′51′′ с.ш., 86°08′25′′ в.д.,
18.07.2022 (В.Г. Каплин).

О п и с а н и е. Длина тела самцов 9.8–13.5 мм,
самок 12.6–14.0 мм, ширина тела самцов 2.5–
2.8 мм, самок 2.7–2.9 мм; длина церок самцов
3.8–4.3 мм, самок 4.1–4.8 мм, длина сохранив-
шейся части усиков у обоих полов до 17–20 мм,
т.е. усики в 1.6–1.8 раза длиннее тела (рис. 4). От-
ношение длины церок к длине тела самца и самки
0.31–0.34. Длина яйцеклада 3.5–4.4 мм, он высту-
пает за вершину грифельков IX сегмента брюшка
на 0.3 мм. Общая окраска тела без учета чешуек
беловатая. Затылок, виски, лоб, участки головы
перед глазами, вокруг глазков и оснований усиков,
бока и основание наличника, передняя часть и ос-
нование верхней губы, а также лапки ног со слабым
коричневым пигментом. Наиболее сильно пиг-
ментированы вершина основного членика, ство-
лик и три основных членика жгутика усиков. Ноги,
голова, усики, щупики, грудные стерниты и гри-
фельки без чешуек, остальная часть тела покрыта
чешуйками. Окраска чешуйчатого покрова сверху
пятнистая, темно-коричневая, с парой сравнитель-
но крупных боковых темно-бурых пятен на задне-
груди и двумя парами на брюшке. Членики каудаль-
ного филамента самца и самки с восьмью рядами
чешуек. Церки 16–18-члениковые, вершинный
членик церок с двумя-четырьмя, все прочие чле-
ники с четырьмя рядами чешуек. Внутренняя сто-
рона члеников церок с двумя-тремя крупными бес-

УДК 595.715.1
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Рис. 1. Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n.: 1 – основной членик, ножка и два членика усика; 2 – глаза и глазки;
3 – глаз и парный глазок; 4 – 3–8-й членики нижнечелюстного щупика; 5 – 1–2-й членики нижнечелюстного щу-
пика; 6, 7 – нижнегубной щупик и часть нижней губы; 8 – дистальная часть верхней челюсти (1–6, 8 – голотип,
самец; 7 – паратип, самка). Масштаб 0.1 мм.
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цветными утолщенными опорными щетинками,
более крупными по боковым сторонам члеников
каудального филамента. Цепочки вершинной ча-
сти жгутиков усиков у самок 12–21-, у самцов 18–
30-члениковые. Длина основного членика усика
самца в 1.6–1.7, самки в 1.7–1.8 раза больше его ши-
рины. Его нижняя часть у самцов в вершинной ин-
тенсивно пигментированной части с множеством
темных, коротких и заостренных щетинок, занима-
ющих 0.20–0.25 длины членика. У самок таких ще-
тинок на основном членике усика нет. Базальная
часть этого членика у самцов также с множеством
темных удлиненных щетинок (рис. 1, 1).

Глаза в спирте темные с голубовато-серым от-
тенком, характерные для видов с ночной актив-
ностью. Общая ширина глаз самца 1.02–1.03 мм,
самки 1.10–1.14 мм, длина, соответственно, 0.50–
0.55 и 0.56–0.60 мм. Отношение длины одного
глаза к ширине у самца и самки 1.05–1.09. Линия
контакта глаз составляет 0.40–0.45 их длины. Пар-
ные глазки поперечные, удлиненно-булавовидные
с закругленно-овальными внутренними булавами,
коричневые или темно-коричневые с белым обо-
дом, расположены субмедиально по отношению к
глазам. Длина булавы в 1.25 раза больше ее ширины,
составляет около 0.6 общей ширины глазка у самца
и, соответственно, 1.31 и 0.5 у самки. Ширина на-
ружной части глазка около 0.25 ширины булавы
глазка у самца и около 0.27 у самки. Расстояние
между глазками у самца и самки 0.13–0.15 мм, или
0.12–0.14 общей ширины глаз. Глазки не доходят
до бокового края глаз у самца и самки на 0.11–0.13
их общей ширины (рис. 1, 2, 3).

Нижнечелюстные щупики восьмичлениковые.
Их восьмой членик короче седьмого у самца в 1.58–
1.66, у самки в 1.43–1.45 раза. Наиболее короткий
четвертый членик короче пятого у самца и самки
в 3.2–3.4 раза. У самцов вентральная поверхность
всех члеников этих щупиков с длинными волосо-
видными щетинками (рис. 1, 4, 5), у самок эти
щетинки более короткие и прямые. Дорсальная по-
верхность восьмого членика щупиков самца с 8–9,
самки с 10–12, седьмого, соответственно с 8–10 и
13–14, шестого с 1–2 и 2–3 бесцветными зубовид-
ными щетинками с затемненными вершинами
(рис. 1, 4). Длина последнего (третьего) членика
нижнегубных щупиков у самцов в 3.1–3.2, у самок

в 3.0–3.1 раза больше их ширины. Его вершина у
самок с 13–15, у самцов с 15–16 апикальными
сенсорными конусами (рис. 1, 6, 7). Режущий край
мандибул у самцов и самок двух- или трехлопаст-
ной (рис. 1, 8).

Соотношения длины к ширине члеников ног
представлены в табл. 1, у обоих полов наиболее ши-
рокими являются бедра передних ног. Передние
ноги самцов без длинных волосовидных щетинок, а
их бедра без сенсорных полей (рис. 2, 1). Перед-
ние, средние и задние лапки и голени ног самца и
самки с вентральными игловидными пигменти-
рованными щетинками, имеющимися также на
средних и задних бедрах самки. Их количество и
распределение указано в табл. 2. Грифельки име-
ются на тазиках средних и задних ног, их длина у
самца на средних ногах около 0.6 мм, на задних но-
гах 0.5 мм; у самки, соответственно, 0.5 и 0.4 мм. От-
ношение длины грифельков к ширине средних
тазиков у самца около 1.2, задних тазиков 1.1, у сам-
ки, соответственно 1.04 и 0.84 (рис. 2, 2). Опорные
шипы на вершинах грифельков отсутствуют у
обоих полов. Вершины церок и каудального фи-
ламента с двумя сравнительно крупными апи-
кальными шипами (рис. 2, 3).

Стерниты I–VII сегментов брюшка развитые,
тупоугольные (130–142 градуса), короткие и ши-
рокие. Брюшных грифельков девять пар на I–IX
сегментах брюшка (рис. 2, 4, 5). Отношения дли-
ны стернитов и грифельков (без апикальных игл)
к длине кокситов и длины апикальных игл к дли-
не грифельков на сегментах брюшка указаны в
табл. 3. Кокситы I и VII сегментов брюшка самца
и самки с 1 + 1, II–VI – c 2 + 2 втяжными пузырь-
ками. Грудные и брюшные тергиты, а также кок-
ситы самца и самки без крупных щетинок.

Яйцеклад утолщенный с копательными пиг-
ментированными шипами. Длина яйцеклада
2.9–4.2 мм, он выступает за вершины грифель-
ков IX сегмента брюшка на 0.3–0.4 мм. Число
члеников передних гонапофизов яйцеклада 55–56,
задних – 52–54. Первый членик задних гонапо-
физов от вершины с 1–2, второй членик с 2, тре-
тий – с 1–2, 4–5-й – с 1, 6–14-й – с 0–1, 15–16-й –
с 0, 17–18-й – с 0–1 копательными шипами. Пер-
вый членик передних гонапофизов с 1–2, второй
членик с 2, третий – с 1–2, четвертый – с 0–1 копа-

Таблица 1. Отношения длины к ширине члеников ног у Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n.

Сегмент

Пара ног

самца самки

передняя средняя задняя передняя средняя задняя

Лапка 6.81 5.83 8.05 7.00 7.03 8.00
Голень 2.51 2.53 3.44 2.68 2.50 3.78
Бедро 2.30 2.42 2.48 2.34 2.55 2.94
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Рис. 2. Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n., самцы: 1 – часть передней ноги (лапка, голень, бедро и вертлуг); 2 – тазик
задней ноги с грифельком; 3 – передняя часть боковой церки брюшка; 4 – стернит и кокситы I сегмента брюшка с гри-
фельком и втяжными пузырьками; 5 – стернит и кокситы VI сегмента брюшка с грифельками и втяжными пузырька-
ми (1–3 – голотип; 4, 5 – паратип). Масштаб 0.1 мм.
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тельными шипами. 2–16-й, или 3–17-й, или 4–16-й
членики задних гонапофизов; 4–19-й или 5–20-й
или 5–22-й членики передних гонапофизов так-
же со сравнительно крупными и длинными боко-
выми щетинками, направленными в ту же сторо-
ну, что и копательные шипы. Базальная часть пе-
редних (19–20 члеников) и задних (10–12
члеников) гонапофизов без щетинок. Длина бес-
цветных конечных игл передних и задних гонапо-
физов примерно равна длине трех вершинных
члеников, взятых вместе (рис. 3, 1, 2).

Генитальный аппарат самцов с парамерами на
VIII и IX сегментах брюшка. Парамеры VIII сегмен-
та 7-, а IX – 5-члениковые. Парамеры IX в 1.8 раза
короче парамер VIII сегмента брюшка. Базаль-
ный членик пениса в 1.1 раза длиннее терминаль-
ного (рис. 3, 3, 4). Парамеры IX не доходят до пе-
реднего основания базального членика пениса на
0.7 его длины.

В обследованной популяции D. ongudaensis в
середине лета преобладали взрослые особи, а на
долю личинок 2-го и 3-го возрастов приходи-
лось до 40% общей численности. Овариолы от-
дельных самок содержали 10–11 сравнительно
крупных, готовых к откладке яиц оранжевого
цвета, размером 1.45–1.62 × 0.75–0.82 мм. Тело

личинок 2-го возраста без чешуек, которые появля-
ются у личинок 3-го возраста. Длина тела личинок
2-го возраста около 5.0 мм, 3-го возраста – 6.5 мм.
Кокситы первого сегмента брюшка у личинок 2-го
и 3-го возрастов с грифельками, характерными
для щетинохвосток подсемейства Ditrigonioph-
thalminae.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Род
Ditrigoniophthalmus Kaplin 1979 включает 8 извест-
ных видов: D. oreophilus Kaplin 1979, D. altaicus
Kaplin 2000, D. relictus Kaplin 2000, D. longisetosus
Kaplin 2002, D. verae Kaplin 2002, D. gurkini Kaplin
2004, D. katunensis Каплин 2004 и D. ongudaensis sp.
n. При этом подавляющее их большинство, кроме
типового вида из Приморского края, было описа-
но на материалах с Алтая (Республика Алтай и юг
Алтайского края). Ditrigoniophthalmus ongudaensis
sp. n. отличается от всех ранее известных видов
рода булавовидной формой сближенных парных
глазков с отчетливо суженной удлиненной на-
ружной частью. У всех прочих видов рода парные
глазки удлиненно-треугольные с округлым внут-
ренним краем. Остальные дифференцирующие
признаки видов рода перечислены в табл. 4.

Таблица 2. Количество игловидных щетинок на ногах Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n.

Сегмент

Пара ног

самца самки

передняя средняя задняя передняя средняя задняя

Членик лапки 1й 2 2–4 4 2 6 8
2й 8 6–10 10–12 6 6 8–10
3й 6 6–8 8 4–6 4 4–5

Голень 2 2–4 4 2 4 4–6
Бедро 0 0 0 0 1 1

Таблица 3. Соотношение длин брюшных стернитов, кокситов и грифельков (без апикальных игл) у Ditrigonioph-
thalmus ongudaensis sp. n.

Сегмент 
брюшка

Стернит/коксит Грифелек/коксит Апикальная игла/грифелек

самец самка самец самка самец самка

I 0.20 0.17 0.50 0.41 0.32 0.31
II 0.28 0.27 0.61 0.54 0.33 0.38
III 0.32 0.30 0.63 0.55 0.33 0.38
IV 0.33 0.32 0.57 0.54 0.33 0.38
V 0.32 0.32 0.55 0.56 0.34 0.39
VI 0.32 0.32 0.55 0.61 0.34 0.40
VII 0.32 0.31 0.66 0.70 0.35 0.36
VIII 0.13 0.05 0.69 0.83 0.36 0.37
IX – – 0.67 0.74 0.28 0.29
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Рис. 3. Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n.: 1 – дистальная часть переднего гонапофиза яйцеклада; 2 – то же, задний
гонапофиз; 3 – парамеры VIII; 4 – парамеры IX, пенис и коксит с грифельком IX сегмента брюшка (паратипы). Мас-
штаб 0.1 мм.
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Подсемейство Machilinae Grassi 1888
Род Allopsontus Silvestri 1911

Allopsontus altaicus Kaplin sp. n.
(рис. 4; 5, 1–7; 6, 1–3)

М а т е р и а л. Голотип, самец (в препаратах),
Россия, Республика Алтай, Онгудайский р-н,
окрестности пос. Онгудай, 50°44′51′′ с.ш.,
86°08′25′′ в.д., склон южной экспозиции, горная
степь, каменистая осыпь, 1000 м над ур. м., под
камнями, 18.07.2022. Паратипы, 11 ♂♂, 9 ♀♀ (1 ♀ в
препаратах), там же, 18.07.2022 (В.Г. Каплин).

О п и с а н и е. Длина тела самцов 9.4–9.9 мм, са-
мок 10.8–12.2 мм, ширина тела самцов 2.4–2.7 мм,
самок 3.1–3.3 мм; длина церок самцов 3.0–3.4 мм,
самок 3.5–3.7 мм, длина сохранившейся части
усиков у обоих полов до 6.5–8 мм. Длина усиков у

самцов составляет 0.8–0.9 длины тела, а у самок –
0.6–0.7. Отношение длины церок к длине тела сам-
ца 0.32–0.35, самки 0.30–0.33. Длина яйцеклада
2.3–2.5 мм, он выступает за вершины кокситов
IX сегмента брюшка на 0.5–0.9 мм и немного не
доходит до вершин грифельков данного сегмента.
Общая окраска тела без учета чешуек желтоватая.
Виски, лоб, участки головы перед глазами, вокруг
глазков и оснований усиков, наличник, верхняя
губа, ноги, верхняя и нижняя челюсти, первый–
третий членики верхнечелюстных щупиков, уси-
ки, ноги самца и самки, тергиты груди и брюшка,
VIII и IX стерниты брюшка с фиолетово-коричне-
вым пигментом слабой и средней интенсивности,
более интенсивным у самцов. Усики, челюстные
щупики, лоб, наличник с темными чешуйками у са-
мок и почти черными у самцов, грудные и брюш-
ные тергиты с бурыми чешуйками, с шестью про-

Рис. 4. Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n., общий вид.
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дольными неширокими, слабо выраженными по-
лосками с почти черными чешуйками. Чешуйки
на ногах по бокам и сверху темно-бурые, на груд-
ных стернитах, брюшных стернитах и кокситах
светло-бурые, на IX кокситах брюшка бурые. Че-
шуйки на теле самцов темнее, чем у самок. Срав-
нительно узкая поперечная полоска на затылке и
боковые полоски вблизи глаз белые, без чешуек.
Вершины церок с двумя апикальными шипами: од-
ним сравнительно крупным и другим – коротким.
Членики каудального филамента самца и самки с
восемью рядами чешуек, членики церок с
4 рядами.

Церки самца и самки 14–15-члениковые. На-
ружная сторона члеников церок с одной–двумя
утолщенными опорными щетинками. Цепочки
вершинной части жгутиков самцов 5-, самок 7–
8-члениковые (рис. 5, 1). Длина основного члени-
ка усика самца в 1.6–1.7, самки в 1.9–2.0 раза боль-
ше его ширины. Базальная часть основного членика
усика самцов и самок в его основании с множе-
ством темных, коротких и заостренных щетинок,
занимающих 0.20–0.25 длины этого членика у сам-
ки и 0.15–0.20 – у самца.

Глаза в спирте серые или голубовато-серые с
отчетливым темно-коричневым крапом, что обу-
словлено сумеречной активностью особей, у самца
и самки количество крапинок на одном глазу около
55–60. Общая ширина глаз самца 0.84–0.87 мм,
самки 0.87–0.97 мм, длина, соответственно, 0.50–
0.53 и 0.54–0.56 мм. Отношение длины одного глаза
к ширине у самца и самки 1.15–1.25. Линия контак-
та глаз составляет 0.46–0.50 их длины. Парные
глазки овальные, сублатеральные по отношению
к глазам, у самцов и самок светло-коричневые,
реже темно-коричневые с белым ободком. Отноше-
ние ширины глазка к его длине у самца 2.5–2.8, у
самки 2.2–2.4. Расстояние между внутренними кра-
ями глазков у самца 0.56–0.57, самки 0.52–0.53,
между их наружными краями, соответственно,
1.00–1.03 и 0.95–0.97 общей ширины глаз (рис. 5, 2).

Нижнечелюстные щупики 7-члениковые. От-
ношение длины седьмого членика к длине шесто-
го у самца 0.75–0.76, у самки – 0.86–0.88. Четвер-
тый членик короче пятого у самца в 1.53–1.55, у
самки в 1.46–1.47 раза. Вентральная поверхность
пятого–седьмого члеников щупиков самца с мно-

гочисленными специализированными щетинка-
ми, которые очень короткие, темные и прижатые.
Вентральная поверхность его первого–четверто-
го члеников со средним количеством сравнитель-
но длинных и тонких изогнутых щетинок, отсут-
ствующих на щупиках самок. Дорсальная поверх-
ность седьмого членика щупиков самца с 10–11,
самки с 13–15, шестого, соответственно с 11–12 и
15–17, пятого – с 2 и 3 бесцветными зубовидными
щетинками с затемненными вершинами (рис. 5, 3).
Длина последнего членика нижнегубных щупи-
ков у самцов в 2.6, у самок в 2.8–3.0 раза больше
их ширины. Вершины третьего членика нижне-
губных щупиков у обоих полов с 21–24 апикаль-
ными сенсорными конусами (рис. 5, 4). Режущий
край мандибул у самцов и самок трехлопастной.
Из них срединная лопасть слегка раздвоена на
вершине (рис. 5, 5).

Отношения длины к ширине члеников ног при-
ведены в табл. 5, наиболее расширены голени и бед-
ра передних ног самки и особенно самца. Перед-
ние голени самца слегка изогнуты. Ноги у обоих
полов без длинных волосовидных щетинок. Пе-
редние бедра самца с хорошо развитыми сенсорны-
ми полями, включающими примерно 95–100 срав-
нительно крупных розетковидных сенсилл. Дли-
на сенсорного поля в 2 раза больше его ширины и
составляет 0.51–0.56 длины бедра, а его ширина –
0.47–0.48 ширины бедра. Сенсорное поле не дохо-
дит до вершины бедра на 0.08–0.12 его длины, а до
его основания – на 0.37–0.41 длины. Передние бед-
ра самца с вентральным выступом, несущим около
50 игловидных и множество удлиненных изогну-
тых пигментированных щетинок (рис. 5, 6).

Передние, средние и задние лапки, голени и бед-
ра ног самца и самки с вентральными игловидными
пигментированными щетинками. Их количество и
распределение показано в табл. 6 и на рис. 5, 6, 7.
Грифельки имеются на тазиках средних и задних
ног. Их длина у обоих полов 0.5–0.6 мм. Отноше-
ние длины грифельков к ширине средних и зад-
них тазиков у самца около 1.6–1.7, у самки 1.5–
1.6. Опорные шипы на вершинах грифельков ног
у самца и самки отсутствуют.

Кокситы I–VII сегментов брюшка самца с 1 + 1
втяжными пузырьками; кокситы I, VI и VII сегмен-
тов брюшка самки также с 1 + 1 пузырьками, а кок-

Таблица 5. Отношения длины к ширине члеников ног у Allopsontus altaicus sp. n.

Сегменты

Пара ног

самца самки

передняя средняя задняя передняя средняя задняя

Лапка 5.35 5.07 6.12 4.50 4.38 5.06
Голень 1.63 2.00 3.25 1.75 1.91 2.78
Бедро 1.77 2.15 2.20 1.92 2.02 2.20
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Рис. 5. Allopsontus altaicus sp. n.: 1 – цепочка дистальной части усика; 2 – глаза и парные глазки; 3 – нижнечелюстной
щупик; 4 – нижнегубной щупик с частью нижней губы; 5 – дистальная часть верхней челюсти; 6 – бедро и голень пе-
редней ноги; 7 – лапка задней ноги (1, 5 – самка, паратип; 2, 3, 6, 7 – самец, голотип; 4 – самец, паратип). Масштаб
0.1 мм.
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ситы II–V сегментов – с 2 + 2 пузырьками. Стерни-
ты II–VII сегментов брюшка развитые, тупоуголь-
ные. Их вершинный угол у самца на II–VI сегментах
брюшка составляет 96–97, VII – около 120, VIII –
136 градусов; у самки – на II–V сегментах – 100–
122, VI – около 110, VII – 128 градусов. Брюшных
грифельков восемь пар на II–IX сегментах брюш-
ка. Отношения длины стернитов и грифельков
(без апикальных игл) к длине кокситов и длины
апикальных игл к длине грифельков на сегментах

брюшка указаны в табл. 7. Тергиты I–II и кокси-
ты I–III и IX сегментов брюшка самца и самки без
макрохет, которые отсутствуют также на кокситах
IV сегмента брюшка самца. Тергиты III–IX, а так-
же кокситы IV–VIII сегментов брюшка самки и
V–VIII – самца с сублатеральными макрохетами,
количество которых указано в табл. 8.

Яйцеклад самки утолщенный, с копательными
пигментированными шипами. Длина яйцеклада
2.3–2.5 мм, он выступает на 0.6–0.8 мм за верши-

Таблица 6. Количество игловидных щетинок на ногах Allopsontus altaicus sp. n.

Сегменты

Пара ног

самца самки

передняя средняя задняя передняя средняя задняя

Членики лапки 1й 3 6–7 3–4 2 6 8
2й 12–18 10 14 6 6 8–10
3й 8 6–8 8 4–6 4 4–5

Голень 6–7 6 7–10 2 4 4–6
Бедро Около 45–50 2–3 0–1 2 4 3

Таблица 7. Соотношение длин брюшных стернитов, кокситов и грифельков (без апикальных игл) у Allopsontus al-
taicus sp. n.

Сегмент 
брюшка

Стернит/коксит Грифелек/коксит Апикальная игла/грифелек

Самец Самка Самец Самка Самец Самка

II 0.54 0.55 0.60 0.56 0.24 0.22
III 0.52 0.68 0.62 0.63 0.23 0.23
IV 0.49 0.63 0.61 0.60 0.23 0.24
V 0.49 0.63 0.58 0.55 0.24 0.26
VI 0.49 0.66 0.53 0.59 0.25 0.24
VII 0.43 0.39 0.53 0.63 0.26 0.23
VIII 0.36 – 0.75 1.00 0.19 0.18
IX – – 1.00 0.73 0.13 0.14

Таблица 8. Количество сублатеральных макрохет на брюшных тергитах и кокситах у Allopsontus altaicus sp. n.

Сегмент брюшка
Тергиты Кокситы

Самец Самка Самец Самка

I 0 0 0 0
II 0 0 0 0
III 2 + 2 3 + 4 0 0
IV 4 + 4 3 + 4 0 0 + 1
V 5 + 5 4 + 5 1 + 2 0 + 1
VI 4 + 4 5 + 5 1 + 2 0 + 1
VII 4 + 5 5 + 5 1 + 2 0 + 1
VIII 4 + 4 6 + 6 1 + 1 1 + 1
IX 4 + 7 4 + 6 0 0
X 1 + 2 2 + 2 – –
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Рис. 6. Allopsontus altaicus sp. n.: 1 – дистальная часть заднего гонапофиза яйцеклада; 2 – то же, передний гонапофиз;
3 – парамер IX, пенис и коксит IX с грифельком (паратипы). Масштаб 0.1 мм.
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Таблица 9. Диагностические признаки Allopsontus altaicus sp. n. и близких видов рода (Wygodzinsky, 1970; Каплин,
1993, 2002, 2015, 2019)

Морфологический признак A. altaicus sp. n. A. lineatus A. ciliatus A. tekelensis A. zinchenkoi

Отношение ширины парного глазка 
к его длине

Самец 2.5–2.8 1.9–2.1
2.0 1.6–1.8 1.7–1.8

Самка 2.2–2.4 1.6–1.7

Отношение длины 5-го членика нижнечелюстных 
щупиков самца к длине его 4-го членика 1.5–1.6 1.3 1.5 ? 1.2–1.3

Отношение длины последнего членика 
нижнегубного щупика к его ширине

Самец 2.6 2.9 2.0 2.5 2.4

Самка 2.8–3.0 3.2 2.3 2.6 2.5

Количество розетковидных сенсилл на передних бед-
рах самцов ∽95–100 ∽60 ∽50 ∽90 ∽46–50

Отношение длины грифельков (без 
учета конечных игл) к длине кокситов 
брюшка

VIII
Самец 0.75 0.94 0.80 0.98 1.05

Самка 1.0 0.88 0.75 1.0 1.03

IX
Самец 1.0 1.17 0.95 1.47 1.45

Самка 0.73 0.85 0.70 0.87 1.13

Количество макрохет на кокситах IX сегмента брюшка Нет Нет Нет Нет 15–16 + 15–16

Число члеников яйцеклада самки 31–32 20–23 20–22 36 18

Число копательных шипов на передних гонапофизах 8 4 7 5 6

Число копательных шипов на задних гонапофизах 25 10 9 5 3

ны кокситов IX сегмента брюшка, не доходя до
вершин их грифельков на 0.1–0.2 мм. Число чле-
ников передних гонапофизов яйцеклада 31, зад-
них – 31–32. Первый членик задних гонапофизов
от вершины с 3, второй членик – с 2, третий – с
1–2, 4–5-й – с 1, 6-й – с 2, 7–24-й – с 1–2, 25-й – с
0–1 копательными шипами (рис. 6, 1). Первый чле-
ник передних гонапофизов с 1, второй членик – с 2,
третий – с 2–3, четвертый – с 3, 5–7-й – с 2–3, 8–
22-й – с 1–2 копательными шипами. 2–3 базаль-
ных членика передних гонапофизов и 3–4 базаль-
ных членика задних гонапофизов голые, без ще-
тинок (рис. 6, 2). Длина бесцветных конечных игл
передних гонапофизов примерно равна длине 1.5,
задних гонапофизов – около 2.5 вершинных чле-
ников, взятых вместе.

Генитальный аппарат самцов с парамерами на
IX сегменте брюшка. Парамеры 1 + 5-членико-
вые, слегка выступают за вершину пениса. Пара-
меры доходят до вершин кокситов IX сегмента
брюшка. Терминальный членик пениса в 1.2 раза
длиннее базального (рис. 6, 3).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Но-
вый вид Allopsontus altaicus sp. n. относится к подро-
ду Anisopsontus Mendes 1990, включающему 8 опи-
санных видов, самки которых имеют две пары
втяжных пузырьков на II–V брюшных кокситах и
укороченный, утолщенный яйцеклад с копатель-
ными шипами в дистальной части передних и
задних гонапофизов, а у самцов развита только
одна пара пузырьков на I–VII кокситах брюшка.

Среди них A. altaicus sp. n. наиболее близок к виду
A. ciliatus (Wygodzinsky 1970), распространенно-
му почти повсеместно в горах Монголии, Буря-
тии, в Тыве, Юго-Восточном Казахстане (Джун-
гарский Алатау), Киргизии (Кунгей Алатау) и в
Таджикистане (Гиссарский хребет), а также к A.
tekelensis Kaplin 2015 из Джунгарского Алатау, A.
lineatus Kaplin 2002, обычному на Алтае в Чуйской
степи, и A. zinchenkoi Kaplin 2019 из Таджикистана
(Каплин, 2000, 2018). Вентральная поверхность
пятого–седьмого члеников нижнечелюстных щу-
пиков у самцов всех указанных видов покрыта
многочисленными специализированными ще-
тинками – короткими, темными и прижатыми;
на нижнегубных щупиках таких щетинок нет. Al-
lopsontus altaicus sp. n. отличается от всех вышепе-
речисленных видов числом члеников яйцеклада,
а также количеством копательных шипов на пе-
редних и задних гонапофизах, степенью развития
розетковидных сенсилл на передних бедрах сам-
цов, относительной длиной грифельков на кок-
ситах VIII и IX сегментов брюшка самцов и стро-
ением апикального членика нижнегубных щупи-
ков самцов и самок (табл. 9).
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TWO NEW SPECIES OF BRISTLETAILS OF THE FAMILY MACHILIDAE 
(MICROCORYPHIA) FROM THE ALTAI MOUNTAINS

V. G. Kaplin*
All-Russia Institute of Plant Protection, Saint Petersburg, sh. Podbelskogo, 3, Pushkin, 196608 Russia

*e-mail: ctenolepisma@mail.ru

Two new species of the bristletail family Machilidae are described: Ditrigoniophthalmus ongudaensis sp. n. and
Allopsontus altaicus sp. n. The former, D. ongudaensis sp. n., differs from the known species of the genus Dit-
rigoniophthalmus Kaplin 1979 by the club-shaped paired ocelli, the relative lengths of the abdominal styli and
urocoxites VIII and IX, and the basal and terminal portions of the penis in the male. Allopsontus altaicus sp.
n. belongs to the subgenus Anisopsontus Mendes 1990 and is especially similar to the following four consub-
geners: A. ciliatus (Wygodzinsky 1970), A. tekelensis Kaplin 2015, A. lineatus Kaplin 2002 and A. zinchenkoi
Kaplin 2019. Yet, A. altaicus sp. n. differs in the number of articles of the ovipositor, the number of digging
spines on its anterior and posterior gonapophyses, the number of rosette-shaped sensilla on the anterior fem-
ora of the male, the width to length ratios of paired ocelli in both sexes, the length to width ratios of the last
article of the labial palps.

Keywords: Ditrigoniophthalmus, Allopsontus s. str., taxonomy, morphology, daily activity
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В июле 2018 г. проведены учеты водных жуков в окрестностях поселка Амдерма (побережье Карско-
го моря, северная часть Югорского п-ова) с помощью вороночных ловушек. Обнаружены 15 видов
Dytiscidae из 7 родов. Самые богатые в видовом отношении – роды Agabus и Hydroporus. Dytiscus lap-
ponicus обнаружен в наиболее северной точке ареала; для Hydroporus cf. fuscipennis и Agabus pallens это
самые северные находки в Палеарктике. Экземпляры Dytiscus lapponicus отличаются от типичных
сильно затемненными головой, переднеспинкой и щитком. В структуре фауны преобладают го-
ларктические элементы (80%). Видовой состав плавунцов более сходен с самыми северными мате-
риковыми фаунами (Паханческая губа, Карская тундра, Пэмал) и фаунами островов Вайгач и Дол-
гий, чем с более южными районами (п-ов Канин, Болванская губа, район пос. Антипаюта, Гыдан-
ский п-ов). Среди изученных местообитаний термокарстовые озера отличаются максимальными
показателями разнообразия и обилия (до 14 видов, динамическая плотность до 1150 экз./100 ловуш-
ко-суток). На маршах обнаружено только 2–3 вида плавунцов с минимальной динамической плот-
ностью (1.8–0.6 экз./100 л-с).

Ключевые слова: плавунцы, фауна, зоогеография, динамическая плотность, Арктика
DOI: 10.31857/S0044513423050045, EDN: RLGQUP

Плавунцы (Coleoptera, Dytiscidae) входят в
число семейств, определяющих облик колеопте-
рофаун высоких широт (Chernov, Makarova, 2008;
Чернов и др., 2014). Благодаря способности к раз-
витию в условиях низких летних температур они
широко представлены в водоемах тундровой зо-
ны, где демонстрируют относительно высокое
разнообразие и обилие по сравнению с другими
семействами жесткокрылых.

В последние годы опубликовано большое чис-
ло работ, содержащих сведения о разнообразии
массовых групп членистоногих европейского Се-
веро-Востока (Зубрий, Филиппов, 2015; Marusik
et al., 2016; Babenko et al., 2017; Tanasevitch, Khru-
leva, 2017; Зубрий, 2018; Макарова и др., 2019;
Рожнов и др., 2019; Nekhaeva, 2020). Инвентари-
зация фауны плавунцов европейских тундр дале-
ка от завершения, однако опубликованные сведе-
ния дают представление о структуре их локаль-
ных фаун, в частности п-ова Канин (Poppius,
1910), Республики Коми (Rogovtsova, 2001; Рогов-

цова, Петров, 2004), Большеземельской тундры и
островов Печорского моря (Prokin et al., 2017).
В ряде работ приводятся списки водных жуков из
водоемов Полярного Урала и Карской тундры
(Зайцев, 1953), Ямала (Андреева, Петров, 2004,
2007; Петров, 2004; Prokin et al., 2008) и Гыдана
(Makarov et al., 2018; Прокин и др., 2019), Новой
Земли (Bespalaya et al., 2021) или же содержатся
указания на находки отдельных видов (Степанов,
2008, 2017; Палатов, Чертопруд, 2012).

Югорский п-ов – обширный регион, где вод-
ных жесткокрылых не изучали вплоть до настоя-
щего времени. В пределах материковой Европы
это единственный район, где тундровые ланд-
шафты представлены широкой полосой (Чернов,
1980), а климатические условия наиболее суровы
(Александрова, 1977). Характерно сочетание зна-
чительной расчлененности рельефа и сильной об-
водненности территории, что обеспечивает оби-
лие и разнообразие водных объектов (Ребристая,
1977).

УДК 595.762.16
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Цель настоящий работы – анализ фауны и
характеристика структуры населения жуков-
плавунцов, обитающих в типичных водоемах бе-
реговой тундры в окрестностях поселка Амдерма
(Югорский п-ов).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Географическая характеристика района 

исследования
Амдерма (Заполярный р-н, Ненецкий авто-

номный округ; 69°45′ с.ш., 61°40′ в.д.) расположе-
на на холмисто-западинной приморской равнине
(побережье Карского моря) на северной оконеч-
ности Югорского п-ова, восточнее пролива Югор-
ский Шар. Климат региона арктический и нахо-
дится под сильным влиянием моря. Средняя тем-
пература самого холодного месяца (февраль):
−19°С, а самого теплого (август): +7°С. В течение
года выпадает порядка 435 мм осадков (данные
метеостанции “Амдерма”). За счет чередования
атлантических и арктических воздушных масс ха-
рактерны частая перемена погоды и постоянный
ветер (средняя годовая скорость 8 м/с).

На водораздельной поверхности развиты ив-
няково-моховые тундры. Регион, как и вся север-
ная часть Югорского п-ова, расположен в подзо-
не типичных тундр (Чернов, 1980; Матвеева, 1998).

Участок, на котором проводили исследова-
ния, ограничен с запада р. Амдерма, с востока –
р. Первая Песчаная. Расстояние между крайними
точками сбора материала 6–7 км. В ХХ веке эта
территория подвергалась интенсивному хозяй-
ственному освоению. До сих пор в окрестностях
поселка много разрушенных хозяйственных по-
строек и металлического лома, встречаются лужи
топлива.

Сбор и обработка материала
Материал собран 7–16 июля 2018 г. М.С. Бизи-

ным и Б.Д. Ефейкиным. Для сбора плавунцов
применяли вороночные ловушки, изготовленные
из пластиковых бутылок объемом 1.5–2 л (Голуб
и др., 2021). В качестве приманки использовали
гниющие рыбные и мясные остатки. При расста-
новке линий ловушек старались охватить учетами
основные типы водных объектов: малые врéмен-
ные водоемы, термокарстовые озера, а также не-
большие водотоки (табл. 1, рис. 1).

В работу включены данные учетов почвенны-
ми ловушками на приморском марше на берегу
лагуны р. Первая Песчаная (табл. 1). Это выполо-
женная заболоченная равнина с разветвленной
сетью проток и многочисленными мелкими лу-
жами и озерками, покрытая галофитной расти-
тельностью. Жуки-плавунцы отмечены в сборах
из двух маршевых местообитаний – зоны с преоб-

ладанием осоки обертковидной (Carex subspatha-
cea; MI) и зоны (MII), занятой сообществом с до-
минированием родиолы розовой (Rhodiola rosea)
и овсяницы (Festuca sp.). В каждой зоне размеща-
ли линию из 15 ловушек (пластиковые стаканчики
диаметром 65 мм, заполненные на треть водой).

Как водные, так и почвенные ловушки прове-
ряли один раз в 2–3 дня. Жуков помещали в пла-
стиковые банки с 75% раствором этанола, затем
раскладывали на ватные матрасики. Отработано
160 (водные ловушки) и 330 (почвенные) ловуш-
ко-суток, общий объем материала имаго 921 экз.
Жуки были смонтированы на энтомологические
булавки, весь материал в настоящее время хра-
нится в коллекции Института биологии внутрен-
них вод РАН (пос. Борок).

Тотальные фотографии имаго сделаны с помо-
щью камеры Canon EOS 4000D c макрообъекти-
вом Laowa 2.5 mm F 2.8 Ultra-Macro 2.5–5.0X, фо-
то гениталий и деталей строения выполнены с ис-
пользованием стереомикроскопа Leica M165C на
цифровую микроскопную камеру Leica MC170
HD (12 МПс). Обработка и стекинг фотографий
проведены в программах Sketchbook и Helicon Fo-
cus 7.7.4.

Анализ данных
Таксономия и общие сведения о распростра-

нении видов приводятся в соответствии с “Пале-
арктическим каталогом жесткокрылых” (Hájek,
2017). Для типизации ареалов использована клас-
сификация А.Ф. Емельянова (1974).

При сравнении сходства фаун отдельных тунд-
ровых районов частично использовали данные
Зайцева (1953) по Карской тундре и Пэмалу (уча-
сток предгорной тундры от г. Константинов Ка-
мень до побережья Карского моря), а также дан-
ные Андреевой и Петрова (2004, 2007) из южной
части п-ова Ямал и Полярного Урала (объединен-
ный список). Сведения из точек, расположенных
южнее, не рассматривали. Фауна плавунцов рай-
онов на границе тундровой зоны и лесотундры
дополнительно обогащена рядом видов, прони-
кающих сюда из тайги, и уже очень сильно отли-
чается от собственно тундровой (Чернов и др.,
2014).

Для выделения видов, отличающихся повы-
шенным обилием в отдельных изученных место-
обитаниях, использовали коэффициент относи-
тельной приуроченности Fij (Песенко, 1982).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В окрестностях пос. Амдерма обнаружены 15 ви-

дов семейства Dytiscidae (табл. 2), представителей
других семейств водных жуков в сборах водными
и почвенными ловушками не выявлено. Наи-
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Таблица 1. Характеристика обследованных местообитаний на участке прибрежной тундры в окрестностях
пос. Амдерма (север Югорского п-ова, июль 2018 г.)*

Примечания. *Помимо перечисленных в таблице местообитаний был обследован небольшой приток р. Амдерма. Глубина во-
дотока около 0.2 м (с бочагами глубиной до 40 см). Дно галечное, камни покрыты нитчатыми водорослями, течение быстрое.
Водные жуки не обнаружены.

Местообитание Координаты
Число ловушек в биотопе 

(в скобках число 
ловушко-суток)

Краткая характеристика

Пересыхающие водоемы

Крупный 
врéменный водоем

69°45′25.1″ с.ш.
61°41′05.8″ в.д.

2 (20) Бочажина на пологом склоне, площадь 136 м2, 
глубина до 0.7 м. На дне мох, развиты бактери-
альные маты ржавого цвета. В течение периода 
учетов сильно подсыхал

Лужа 69°45′24.2″ с.ш.
61°41′50.6″ в.д.

2 (20) В колее на обочине дороги. Площадь 12 м2, 
глубина до 0.3 м. На дне ил, скопления 
нитчатых водорослей. По берегам заросли 
осок. В течение времени учетов подсыхала

Наскальная ванна 69°44′39.4″ с.ш.
61°42′33.4″ в.д.

2 (20) Небольшое (8 м2) углубление на поверхности 
останца, который возвышается над окружаю-
щим ландшафтом на 3–4 м. Дно покрыто 
толстым слоем мха. Глубина 0.2–0.25 м

Термокарстовые озера

Крупное 69°44′51.5″ с.ш.
61°42′33.4″ в.д.

5 (50) Площадь водного зеркала около 0.1 км2. 
Ловушки стояли в линию у берега, между осо-
ковыми кочками. Глубина в месте постановки 
0.2–0.3 м. Дно суглинистое, берега торфяные. 
В первые дни учетов сохранялись забереги

Среднее 69°44′34.5″ с.ш.
61°42′55.9″ в.д.

3 (30) Площадь ~0.02 км2. Берега торфяные, с осоко-
выми кочками, зарослями лютика (Ranunculus 
pallasii) и сабельника (Comarum palustre) в при-
брежной зоне. Глубина в месте постановки 
ловушек 0.15–0.2 м. Дно покрыто 
растительными остатками

Малое 69°44′51.8″ с.ш.
61°48′52.5″ в.д.

2 (20) Площадь около 7 м2. Озеро расположено в глу-
бокой западине между увалами в 100–150 м от 
берега моря. На дне мох и скопления нитчатых 
водорослей. Первую половину времени учетов 
на озере сохранялся частичный ледовый 
покров. Глубина в месте постановки ловушек 
0.2–0.3 м

Приморский марш р. Первая Песчаная

MI 69°43′41.6″ с.ш.
61°51′55.5″ в.д.

15 (165) Марш низкого уровня. Растительный покров 
представлен монодоминантным сообществом 
с преобладанием осоки (Carex subspataceae). 
Два раза в сутки поверхность почвы 
обводняется приливами

MII 69°43′41.6″ с.ш.
61°51′55.5″ в.д.

15 (165) Следующая зона марша, занятая растительной 
ассоциацией с преобладанием овсяницы (Fes-
tuca sp.) и родиолы (Rhodiola rosea) у подножия 
склона долины реки. Подтопляется прилив-
ными водами во время сизигия и штормов
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Рис. 1. Примеры обследованных местообитаний в окрестностях пос. Амдерма (север Югорского п-ова, июль 2018 г.):
a – общий вид югорской тундры (на заднем плане на склонах холмов и в западинах лежат снежники); b – общий вид
термокарстовых озер (на переднем плане видны нерастаявшие забереги); c – крупный врéменный водоем; d – лужа на
обочине дороги; e – приморский марш, зона Carex subspataceae (MI); f – небольшая речка, приток р. Амдерма.

b

c d

e f

a

с

e f

d

b

большим числом видов отличаются роды Agabus
(7 видов) и Hydroporus (3 вида). Остальные пред-
ставлены единичными видами (Hygrotus novemli-
neatus, Ilybius angustior, Colymbetes dolabratus, Rhan-
tus suturellus, Dytiscus lapponicus).

Все виды в долготном отношении обладают
широкими ареалами. Большинство из них (12, 80%)
принадлежат к голарктической группе (табл. 2);
встречены два западнопалеарктических вида (Aga-

bus serricornis, A. sturmii), распространение кото-
рых на восток ограничено Восточной Сибирью, и
один суператлантический вид (Dytiscus lapponi-
cus), также не выходящий за пределы Западной
Палеарктики. По широтной составляющей ареа-
лов наиболее обычны аркто-бореальные и аркто-
борео-монтанные виды (по 5, 33%). К аркто-тем-
ператным видам, распространенным на юг до
суббореального пояса, относятся 3 вида, к аркто-
монтанным и арктическим – по одному (табл. 2).
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Биотопическое распределение неоднородно.
Врéменные водоемы населяют 3–6 видов плавун-
цов, в то время как в термокарстовых озерах оби-
тают не менее 8–14. В материалах учетов почвен-
ными ловушками на приморских маршах отмече-
ны 4 представителя семейства (табл. 2). К числу
наиболее обычных принадлежат Ilybius angustior
(населяет все изученные местообитания), Agabus
thomsoni (населяет все водоемы, отсутствует в сбо-
рах с маршей) и Colymbetes dolabratus (населяет все
водоемы, кроме крупного врéменного; не обнару-
жен на маршах).

Максимальная динамическая плотность насе-
ления плавунцов зафиксирована в крупном тер-
мокарстовом озере (1150 экз./100 ловушко-суток), а
минимальная – в крупном врéменном водоеме
(25 экз./100 л-с) и на маршах (1.8–3.6 экз./100 л-с).
В прочих местообитаниях этот показатель варьи-
ровал в пределах 220–567 экз./100 л-с (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Характеристика фауны

По своему объему фауна обследованного участ-
ка приморской тундры севера Югорского п-ова
занимает промежуточное положение среди про-
чих изученных районов Северо-Востока Европы
и Западной Сибири. В более южных районах
п-ова Канин и Большеземельской тундры отме-
чены 15–24 видов (Poppius, 1910; Prokin et al.,
2017), а с Южного Ямала и Пэмала, где проводи-
лись тщательные сборы, известны 25–32 вида
(Зайцев, 1953; Андреева, Петров, 2004). В субарк-
тической тундре в окрестностях пос. Антипаюта на
Гыданском п-ове обнаружены 14 видов Dytiscidae
(Прокин и др., 2019). В то же время на о-ве Вайгач
и Новой Земле обитают 9 видов плавунцов, а на
более монотонном в ландшафтном отношении
небольшом о-ве Шокальского (Карское море) от-
мечены всего 3 вида (Makarov et al., 2018).

Преобладают роды Hydroporus и Agabus, кото-
рые обычны в арктических ландшафтах и состав-
ляют здесь основу фауны (Зайцев, 1953; Чернов
и др., 2014). Доля голарктических элементов в
фауне плавунцов окрестностей Амдермы заметно
выше (80%), чем в лежащих южнее районах Боль-
шеземельской тундры (57%), Южного Ямала
(Байдарацкая губа, 60%) и среднего Гыдана (57%),
но ниже, чем в фауне о-ва Вайгач (88%). Указан-
ные величины согласуются с установленной схе-
мой широтных изменений ареалогической струк-
туры фауны плавунцов в Палеарктике: к северу
возрастает доля голарктических видов, которые в
равнинной части ареалов не выходят в субборе-
альный пояс (Danks, 1981; Abellán, Ribera, 2011).
Считается, что преобладание голарктов в тундрах
свидетельствует о формировании зональной фау-
ны плавунцов как единой для Голарктики, до раз-

деления Евразии и Северной Америки Беринго-
вым проливом (Петров, 2004), а также отражает
ведущую роль стагнофильных элементов в соста-
ве фауны, которые обладают относительно более
широкими ареалами, по сравнению с реофилами
(Ribera, 2008).

В наших сборах отсутствуют виды с преимуще-
ственно “сибирским” распространением, доля
которых может быть существенной в составе ло-
кальных фаун других фоновых групп членистоно-
гих в тундрах европейского Северо-Востока и се-
вера Западной Сибири (Babenko et al., 2017; Tana-
sevitсh, Khruleva, 2017). Эта черта уже отмечалась
при анализе колеоптерофауны Большеземель-
ской тундры, где среди плавунцов указан лишь
один “сибирский” вид – Agabus luteaster (Prokin
et al., 2017; Макарова и др., 2019; Рожнов и др.,
2019). Доля криофильных видов – наиболее спе-
циализированного компонента фауны – также
невелика: к ним могут быть отнесены Agabus
moestus (арктический) и Colymbetes dolabratus (ар-
кто-монтанный).

Рассматриваемая фауна по своему таксономи-
ческому составу наиболее сходна с локальными
фаунами островов Печорского моря (о-в Долгий –
55%; Вайгач – 41%; коэффициент Жаккара) и по-
бережья Паханческой губы (43%) (Prokin et al.,
2017), а также с районами Карской тундры и Пэ-
мала (44%) (Зайцев, 1953). При этом сходство ре-
гионов, лежащих южнее в пределах подзоны ку-
старниковых тундр (п-ов Канин, Болванская губа
Печорского моря, район пос. Антипаюта в сред-
ней части Гыданского п-ова), существенно ниже:
26–28% (Poppius, 1910; Prokin et al., 2017; Прокин
и др., 2019).

Интересные находки отдельных видов

Для трех видов (Hydroporus cf. fuscipennis, Aga-
bus pallens, Dytiscus lapponicus) находки в окрестно-
стях Амдермы можно считать наиболее северны-
ми в Палеарктике. Они не известны с Новой Зем-
ли, островов Вайгач и Шокальского, все находки
в материковой части Евразии сделаны южнее.
Agabus adpressus известен примерно с той же ши-
роты на о-ве Долгий (Prokin et al., 2017). В Неарк-
тике наиболее северные обнаружения видов H. cf.
fuscipennis, A. pallens и A. adpressus сделаны на
Аляске, где первых два вида указаны до ≈ 69.5° с.ш.,
а последний вид – до ≈ 70°с.ш. (Larson et al., 2000).

Большинство экземпляров (4 из 5) Dytiscus lap-
ponicus из наших сборов имели нетипичную
окраску головы, переднеспинки и щитка (рис. 2).
Редукция черной окраски лба и темени не выра-
жена, щиток не желтый. Светлая кайма, сравни-
мая по длине с темным пятном середины перед-
неспинки, такая же широкая по бокам, характер-
на для типичных представителей вида (Зайцев,
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1953а). Кайма была выражена у единственной
самки (рис. 2), остальные особи отличались за-
темненной переднеспинкой. В то же время форма
отростков заднегруди и признаки гениталий сам-
цов соответствовали признакам D. lapponicus со-
гласно последней ревизии рода (Roughley, 1990).
Сходные особенности окраски ранее уже отмеча-
лись в региональных популяциях D. lapponicus с
побережья Баренцева моря (Кольский п-ов), юж-
ной части Ямала и Тверской области (Андреева,
Петров, 2004; Петров и др., 2013).

Биотопическое распределение и особенности 
структуры населения плавунцов

В небольшом притоке р. Амдерма водные жу-
ки не обнаружены (табл. 1). Известно, что к севе-
ру происходит редукция комплекса обитателей
лотических водоемов (Hof et al., 2006). Все прочие
биотопы мы объединили в три категории: малые
врéменные водоемы, термокарстовые озера и
группу маршевых биотопов (табл. 2; рис. 3).

Малые водоемы (крупный врéменный водоем,
наскальная ванна, лужа) сильно различаются по
своим характеристикам (табл. 1). Однако их так-
соцены обладают практически идентичной оли-
годоминантной структурой (рис. 3). В каждом не
менее 80% пойманных особей приходится на два
самых обычных вида – Ilybius angustior и Agabus
thomsoni. В пределах тундровой зоны они населя-
ют широкий спектр водных биотопов (Зайцев,
1953; Андреева, Петров, 2004; табл. 2), что иллю-

стрируют и собственные данные (табл. 3). Списки
зарегистрированных для каждого водоема видов
имеют среднюю степень сходства (коэффициент
Жаккара порядка 40–50%). Наименьшая дина-
мическая плотность населения плавунцов (не
считая маршевых биотопов) отмечена в крупном
врéменнoм водоеме – 25 экз./100 л-с, который в
течение учетов сильно мелел (к концу нашей ра-
боты его площадь уменьшилась приблизительно
в 2–2.5 раза).

В термокарстовых озерах обитают все пойман-
ные виды, при этом 6 из них зарегистрированы во
всех трех местообитаниях. Сходство установлен-
ных видовых композиций порядка 47–64% (ко-
эффициент Жаккара). Доминируют Agabus thom-
soni, A. arcticus arcticus, A. serricornis и Ilybius angus-
tior. Хотя A. arcticus arcticus и A. serricornis, в целом,
обычны в тундровых водоемах, они предпочита-
ют относительно крупные озера или слабопро-
точные водотоки с осоковыми зарослями. В на-
ших сборах плотность указанных видов выше в
крупном (502.0 экз./100 л-с A. arcticus arcticus и
148.0 экз./100 л-с A. serricornis) и среднем (116.7 и
20.0 экз./100 л-с соответственно) озерах, где такие
заросли имелись (см. табл. 1), и значительно
меньше в малом озере (10.0 и 5.0 экз./100 л-с соот-
ветственно).

С озерами же связан комплекс видов (Dytiscus
lapponicus, Hydroporus lapponum, Colymbetes dolabra-
tus), которые, как правило, избегают мелких и
врéменных водоемов (Андреева, Петров, 2004;
Prokin et al., 2017; Прокин и др., 2019; табл. 2, 3).

Таблица 3. Биотопическая приуроченность (Fij) видов плавунцов

Примечания. Показаны только положительные значения, маршевые биотопы не включены. Fij – коэффициент относитель-
ной приуроченности Песенко.

Вид Крупный 
врéменный водоем Лужа Наскальная 

ванна
Озера

крупное среднее малое

Hygrotus novemlineatus – – – 1 – –
Hydroporus lapponum – – – 0.63 – –
Hydroporus morio 0.68 – – – 0.60 –
Hydroporus cf. fuscipennis – – – 0.32 – 0.73
Agabus adpressus – – 0.29 0.40 – –
Agabus a. arcticus – – – 0.66 – –
Agabus moestus – 0.95 – – – –
Agabus pallens – – – – – 1
Agabus serricornis – – – 0.76 – –
Agabus sturmii – – – 1 – –
Agabus thomsoni 0.17 – 0.29 – – 0.45
Ilybius angustior 0.22 – 0.33 – 0.07 –
Colymbetes dolabratus – – – – 0.16 0.39
Rhantus suturellus – – 0.89 – – –
Dytiscus lapponicus – – – – 0.66 0.63
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Более того, виды D. lapponicus и C. dolabratus оста-
ются зимовать в достаточно глубоких озерах
(Røen, 1981; Böcher, 1988; Nilsson, Holmen, 1995).

Население плавунцов маршей р. Первая Пес-
чаная не имеет таксономической специфики.

В почвенные ловушки пойманы лишь отдельные
экземпляры 4 видов плавунцов (Hydroporus cf.
fuscipennis, Agabus arcticus arcticus, A. serricornis, Ily-
bius angustior), обычных в окружающих тундровых
биотопах.

Рис. 2. Переднеспинка (a–d, f) и пенис (e) Dytiscus lapponicus из окрестностей пос. Амдерма (север Югорского п-ова,
июль 2018 г.): a – типичная форма, b–f – темная форма; a (среднее озеро), c (крупное озеро) – самки; b (малое озеро),
d–f (среднее озеро) – самцы.

a b

c d

e

f
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Фауна Dytiscidae окрестностей пос. Амдерма
включает 15 представителей семейства. Для ряда
видов этот район – наиболее северное место об-
наружения в пределах всего ареала или его пале-
арктической части. В составе фауны преобладают
широко распространенные аркто-бореальные
(аркто-бореально-монтанные) или аркто-темпе-
ратные элементы. При этом региональная специ-
фика выражена слабо: отсутствуют виды с “си-
бирскими” ареалами, доля криофильных видов –
всего 13%. Изученная фауна по своему составу
наиболее сходна с самыми северными известны-
ми материковыми фаунами плавунцов северо-во-
стока Европы, Западной Сибири и островов Пе-
чорского моря.

Население малых врéменных водоемов и тер-
мокарстовых озер различается. Для первой группы
характерна олигодоминантная структура населе-
ния с преобладанием пары массовых неспециа-

лизированных видов. Озера населяют более раз-
нообразные комплексы плавунцов – это ряд ви-
дов, которые характерны для крупных водоемов
или которые тяготеют к прибрежным зарослям
высшей водной растительности. Соотношение ви-
дов-доминантов в каждом водоеме различается.
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Рис. 3. Структура доминирования плавунцов в обследованных водоемах (окрестности пос. Амдерма, север Югорского
п-ова, июль 2018 г.): ВВ – крупный временный водоем; Л – лужа; СВ – наскальная ванна; КО – крупное озеро; СО –
среднее озеро; МО – малое озеро; MI, MII – приморские марши.

0

50

100

ВВ Л СВ КО СО МО МI МII

%

Hydroporus cf. fuscipennis
Agabus serricornis
Ilybius angustior

Hydroporus morio
Agabus arcticus arcticus
Agabus thomsoni
Прочие



570

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 5  2023

БИЗИН и др.

Работа А.А. Прокина выполнена в рамках государ-
ственного задания Министерства науки и высшего об-
разования РФ № 121051100109-1, а работа М.С. Бизина
выполнена при частичной финансовой поддержке
РФФИ № 20-54-56054.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Александрова В.Д., 1977. Геоботаническое районирова-

ние Арктики и Антарктики. Л.: Наука. 189 с.
Андреева Т.Р., Петров П.Н., 2004. Водные жесткокры-

лые подотряда Adephaga (Coleoptera) Южного Яма-
ла и Полярного Урала // Бюллетень Московского
общества испытателей природы. Отдел биологиче-
ский. Т. 109. № 3. С. 9–20.

Андреева Т.Р., Петров П.Н., 2007. Дополнения к списку
жуков-плавунцов (Coleoptera, Dytiscidae) Южного
Ямала и Полярного Урала // Проблемы водной эн-
томологии России и сопредельных стран: материа-
лы III Всероссийского симпозиума по амфибиоти-
ческим и водным насекомым. Воронеж. С. 27–30.

Голуб В.Б., Цуриков М.Н., Прокин А.А., 2021. Коллек-
ции насекомых: сбор, обработка и хранение мате-
риала. 2-е изд. испр. и доп. М.: Товарищество науч-
ных изданий КМК. 358 с.

Емельянов А.Ф., 1974. Предложения по классификации
и номенклатуре ареалов // Энтомологическое обо-
зрение. Т. 53. № 3. С. 497–522.

Зайцев Ф.А., 1953. К фауне водных жесткокрылых (Co-
leoptera) Полярного Урала и Карской тундры // Эн-
томологическое обозрение. Т. 33. С. 226–232.

Зайцев Ф.А., 1953а. Плавунцовые и вертячки. Фауна
СССР. Жесткокрылые. Т. IV. М.-Л.: Изд-во АН
СССР. 378 с.

Зубрий Н.А., Филиппов Б.Ю., 2015. Локальная фауна
жужелиц (Coleoptera, Carabidae) типичных тундр
Югорского полуострова // Вестник Северного (Арк-
тического) федерального университета. Серия “Есте-
ственные науки”. № 2. С. 46–55.

Зубрий Н.А., 2018. Экологические аспекты формирова-
ния островной фауны и населения жужелиц (Cole-
optera, Carabidae) северной тайги и тундры Архан-
гельской области. Автореф. дис. … канд. биол. наук.
Архангельск: ФИЦ КИА им. Н.П. Лаверова УрО
РАН. 25 с.

Макарова О.Л., Ануфриев В.В., Бабенко А.Б., Бизин М.С.,
Глазов П.М. и др., 2019. Фауна восточно-европей-
ских тундр: вклад сибирских видов // Вестник Се-
веро-Восточного научного центра ДВО РАН. № 1.
С. 59–71.

Матвеева Н.В., 1998. Зональность в растительном по-
крове Арктики // Труды Ботанического института
РАН. Вып. 21. СПб. 220 с.

Палатов Д.М., Чертопруд М.В., 2012. Реофильная фау-
на и сообщества беспозвоночных тундровой зоны
на примере Южного Ямала // Биология внутрен-
них вод. № 12. С. 23–32.

Песенко А.Ю., 1982. Принципы и методы количествен-
ного анализа в фаунистических исследованиях. М.:
Наука. 287 с.

Петров П.Н., 2004. Водные жесткокрылые подотряда
Adephaga (Coleoptera) Урала и Западной Сибири.
Автореф. дис. … канд. биол. наук. М.: МГУ. 21 с.

Петров П.Н., Федоров И.В., Хасина М.А., Волкова П.А.,
2013. Географическая изменчивость окраски и спо-
собности к полету у имаго Dytiscus lapponicus (Cole-
optera, Dytiscidae) по материалам из трех удаленных
друг от друга регионов России // Гидроэнтомоло-
гия в России и сопредельных странах: матер. V Все-
росс. симпоз. по амфибиотическим и водным насе-
комым. Ярославль: Изд-во “Филигрань”. С. 122–
125.

Прокин А.А., Столбов В.А., Петров П.Н., Филимонова М.О.,
2019. Жесткокрылые (Coleoptera) стоячих водоемов
средней части Гыданского полуострова // Зоологи-
ческий журнал. Т. 98. № 7. С. 778–784.

Ребристая О.В., 1977. Флора востока Большеземель-
ской тундры. Л.: Наука. 334 с.

Роговцова Е.К., Петров П.Н., 2004. К фауне водных
жесткокрылых (Coleoptera) бассейна р. Уса // Акту-
альные проблемы биологии и экологии: материалы
докладов XV Коми Республиканской Молодежной
научной конференции. Сыктывкар. С. 248–249.

Рожнов В.В., Лавриненко И.А., Разживин В.Ю., Мака-
рова О.Л., Лавриненко О.В. и др., 2019. Ревизия био-
разнообразия крупного арктического региона как
основа его мониторинга и охраны в условиях ак-
тивного хозяйственного освоения (Ненецкий авто-
номный округ, Россия) // Nature Conservation Re-
search. Заповедная наука. Т. 4. № 2. С. 1–28.

Степанов Л.Н., 2008. Зообентос водоемов и водотоков
среднего Ямала (бассейн Байдарацкой губы) // На-
учный вестник Ямало-Ненецкого автономного
округа. № 8 (60). С. 60–75.

Степанов Л.Н., 2017. Зообентос водоемов и водотоков
бассейна реки Яраяха (Южный Ямал, Ямало-Не-
нецкий автономный округ) // Фауна Урала и Сиби-
ри. № 1. С. 116–130.

Чернов Ю.И., Макарова О.Л., Пенев Л.Д., Хрулева О.А.,
2014. Отряд Жесткокрылых (Insecta, Coleoptera) в
фауне Арктики. Сообщение I. Состав фауны //
Зоологический журнал. Т. 93. № 1. С. 7–44.

Чернов Ю.И., 1980. Жизнь тундры. М.: Мысль. 239 с.
Abellán P., Ribera I., 2011. Geographic location and phy-

logeny are the main determinants of the size of the geo-
graphical range in aquatic beetles // BMC Evolutionary
Biology. V. 11: 344.

Babenko A.B., Potapov M.B., Taskaeva A.A., 2017. The col-
lembolan fauna of the East European tundra // Russian
Entomological Journal. V. 26. № 1. P. 1–30.

Bespalaya Y., Przhiboro A., Aksenova O., Berezina N., Go-
farov M. et al., 2021. Preliminary study of the benthic
fauna in lakes of the Novaya Zemlya Archipelago and
Vaigach Island (the Russian Arctic) // Polar Biology.
V. 44. P. 539–557.

Böcher J.J., 1988. The Coleoptera of Greenland // Med-
delelser om Grønland. Bioscience. V. 26. P. 1–100.

Chernov Yu.I., Makarova O.L., 2008. Beetles (Coleoptera)
in High Atctic // Proceedings of the XIII European Ca-
rabidologists Meeting. L. Penev, T. Erwin, T. Assman
(Eds). Sofia–Moscow: Pensoft Publishers. P. 213–246.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 5  2023

ПЕРВЫЕ ДАННЫЕ О ЖУКАХ-ПЛАВУНЦАХ (COLEOPTERA, DYTISCIDAE) 571

Danks H.V., 1981. Insects of the Boreal Zone of Canada //
Canadian Entomologist. V. 1218. P. 626–690.

Hájek J., 2017. Family Dytiscidae Leach, 1815 // Catalogue
of Palaearctic Coleoptera. V. 1. Archostemata – Myxo-
phaga – Adephaga. Löbl I. and Löbl D. (Eds). Leiden–
Boston: Brill. P. 844–845.

Hof C., Brändle M., Brandl R., 2006. Lentic odonates have
larger and more northern ranges than lotic species //
Journal of Biogeography. V. 33. P. 63–70.

Larson D.J., Alarie Y., Roughley R.E., 2000. Predaceous
Diving Beetles (Coleoptera: Dytiscidae) of the Nearctic
Region, with Emphasis of the Fauna of Canada and
Alaska. Ottawa: NRC Research Press. 982 p.

Makarov K.V., Gusarov V.I., Makarova O.L., Bizin M.S.,
Nekhaeva A.A., 2018. The first data on beetles (Coleop-
tera) of the High Arctic Shokalsky Island (Kara Sea) //
Russian Entomological Journal. V. 27. № 4. P. 387–
398.

Marusik Yu.M., Koponen S., Makarova O.L., 2016. A Survey
of Spiders (Araneae) Collected on the Arctic Island of
Dolgiy (69°12′ N), Barents Sea // Arachnology. V. 17.
№ 1. P. 10–24.

Nekhaeva A.A., 2020. On the spider fauna (Arachnida: Ara-
nei) of the Kanin Peninsula and Kolguev Island, Nenets
Autonomous Okrug, Russia // Arthropoda Selecta.
V. 29. № 3. P. 387–398.

Nilsson A.N., Holmen M., 1995. The aquatic Adephaga (Co-
leoptera) of Fennoscandia and Denmark. II. Dytiscidae //
Fauna entomologica scandinavica. V. 32. Leiden; New
York; Köln: E. J. Brill. 192 p.

Poppius B., 1910. Die Coleopteren des arktischen Gebieten //
Fauna arctica: eine Zusammenstellung der arktischen
Tierformen mit besonderer Berücksichtigung des Spitz-
bergen-Gebietes auf Grund der Ergebnisse der Deutschen
Expedition in das Nördliche Eismeer im Jahre 1898. 5.1
Band. Jena: G. Fischer. S. 289–447.

Prokin A.A., Ryndevich S.K., Petrov P.N., Andrejeva T.R.,
2008. New data on the distribution of Helophoridae,
Hydrochidae and Hydrophilidae (Coleoptera) in Russia
and adjacent lands // Russian Entomological Journal.
V. 17. № 2. P. 145–148.

Prokin A.A., Makarova O.L., Petrov P.N., 2017. Water bee-
tles (Coleoptera) of coastal areas of the Bolshezemelska-
ya Tundra, extreme northeastern Europe // Aquatic In-
sects. V. 37. № 4. P. 197–218.

Ribera I., 2008. Habitat constraints and the generation of di-
versity in freshwater macroinvertebrates // Aquatic Insects:
Challenges to Populations. Lancaster J., Briers R.A. (Eds).
Edinburgh: CAB International. P. 289–311.

Rogovtsova E.K., 2001. Water beetles (Coleoptera) of the
Pechora River basin in Russia // Norwegian Journal of
Entomology. V. 48. № 1. P. 185–190.

Roughley R.E., 1990. A systematic revision of species of Dy-
tiscus Linnaeus (Coleoptera, Dytiscidae). Part 1. Classi-
fication based on adult stage // Queaestiones Entomo-
logicae. V. 26. P. 383–557.

Røen U., 1981. Ferskvandsfaunaen // V. XI. Danmarks Na-
tur. 3rd ed. Gads Natur forum. Nørrevang A., Lundø J.
(Eds). Copenhagen. P. 459–473.

Tanasevitch A.V., Khruleva O.A., 2017. Spiders (Aranei) of
the typical tundra subzone of the Yugorsky Peninsula,
Russia // Arthropoda Selecta. V. 26. № 1. P. 341–368.

FIRST DATA ON THE DYTISCIDAE (COLEOPTERA) FROM THE COASTAL 
TUNDRA OF YUGORSKY PENINSULA, POLAR RUSSIA

M. S. Bizin1, *, A. A. Prokin2, 3, **, B. D. Yefeikin1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
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In July 2018, diving beetles were collected in the most typical water bodies and other habitats in the vicinity
of Amderma, Kara Sea coast, northern Yugorsky Peninsula. The fauna comprises 15 dytiscid species from 7
genera. The most diverse genera were Agabus and Hydroporus. The record of Dytiscus lapponicus was the
northernmost for this species, while the reports of Hydroporus cf. fuscipennis and Agabus pallens were the
northernmost for the Palaearctic parts of their distribution ranges. Original photographs illustrate peculiar
specimens of Dytiscus lapponicus with dark head, pronotum and scutellum. Most of the species show vast
Holarctic Arcto-Boreal or Arcto-Boreal-Montane distributions. The species composition of the Dytiscidae
is quite similar to those of the northernmost mainland regions of the European Northeast (Pakhancheskaya
Bay, Kara Tundra and Pamal), as well as the Vaigatch and Dolgyi islands, being less similar to those of the
south tundra regions (Kanin Peninsula, Bolvanskaya Bay and Antipayuta village, Gydan Peninsula). Among
the study habitats, the most diverse beetle assemblage inhabited thermokarst lakes (up to 14 species, the max-
imum density noted was 1150 ind./100 trap-days). On the contrary, on salt marshes, only 2–3 beetle species
were recorded and the total abundance was significantly lower (1.8–3.6 ind./100 trap-days).

Keywords: diving beetles, fauna, zoogeography, dynamic density, Arctic
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На основе данных многолетнего мониторинга тонкоклювых (Uria aalge) и толстоклювых (U. lomvia)
кайр на островах и побережьях Мурмана (южная часть Баренцева моря) продемонстрированы осо-
бенности динамики численности обоих видов. Показано, что, начиная с 2000-х гг., численность
кайр в колониях последовательно снижалась. В период 2019–2021 гг. выявлено исчезновение боль-
шинства колоний кайр региона. Установлено, что в последние десятилетия на динамику мурман-
ских популяций кайр в пределах их зимне-весеннего ареала опосредованно, через изменения до-
ступности основных пищевых ресурсов, влияют два фактора – характер рыболовного промысла и
изменение океанографических условий. Первый воздействует на птиц исключительно в пределах
юго-западной части Баренцева моря. Действие второго охватывает все пространство зимне-весен-
него ареала от Баренцева моря до западных районов Северной Атлантики и трансформирует усло-
вия обитания кайр в наиболее критические периоды их жизни. Допускается, что в будущем сов-
местное воздействие этих двух факторов может привести к существенным изменениям локализа-
ции колоний кайр в южной части Баренцева моря.

Ключевые слова: тонкоклювая кайра, толстоклювая кайра, Баренцево море, побережье Мурмана,
численность, птичьи базары
DOI: 10.31857/S0044513423050070, EDN: RKBSUJ

Тонкоклювые (Uria aalge) и толстоклювые
(U. lomvia) кайры являются высокоспециализиро-
ванными ихтиофагами и типичными обитателя-
ми птичьих базаров (колоний морских птиц) в се-
верных и арктических морях. В Баренцевом море
наблюдения за данными видами имеют продол-
жительную историю, но особенно детально была
изучена их экология, отработаны методы учета
гнездящихся птиц на островах и побережьях
Мурмана и Новой Земли (Кафтановский, 1951;
Белопольский, 1957; Герасимова, 1962). Собран-
ная в течение нескольких десятилетий информа-
ция позволила проследить состояние местных
популяций обоих видов, выявить факторы, опре-
деляющие их развитие на определенном этапе
(Краснов и др., 1995).

Птичьи базары Мурмана относятся к бореаль-
но-атлантическому типу (Успенский, 1959), для
которого характерным видом чистиковых птиц
является тонкоклювая кайра. Толстоклювые кай-
ры в колониях мурманского побережья встреча-
ются в значительно меньших количествах (Каф-
тановский, 1951; Белопольский, 1957). Основные
их колонии, колонии арктического типа, распо-

ложены севернее – на западном побережье архи-
пелага Новая Земля и на Земле Франца-Иосифа,
здесь толстоклювые кайры доминируют. Извест-
но, что оба вида кайр рассматриваются как чуткие
индикаторы изменений в морских экосистемах
(Furness, Camphuysen, 1997; Краснов и др., 1995) и
внесены в “Перечень видов флоры и фауны, яв-
ляющихся индикаторами устойчивого состояния
морских экосистем Арктической зоны Россий-
ской Федерации”. В связи с изменением океано-
графических условий в Северной Атлантике и не-
гативными процессами в колониях толстоклю-
вых кайр на Шпицбергене (Descamps et al., 2013),
мониторинг данных видов в Баренцевом море
представляется одной из самых насущных задач.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для определения численности гнездящихся

кайр в конкретном сезоне использовали метод
учета, разработанный в Государственном запо-
веднике “Семь островов” на южном побережье
Баренцева моря в период 1938–1951 гг. (архивы
заповедника). В его основе лежали визуальные

УДК 598.2(268.45)
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наблюдения и подсчеты тонкоклювых и толсто-
клювых кайр на всех участках колоний. В дальней-
шем заповедные участки Мурмана были включе-
ны в состав Кандалакшского государственного
природного заповедника, где учетные работы
были продолжены, стандартизированы (Краснов
и др., 1995) и в методическом плане унифициро-
ваны с учетами численности кайр, проведенными
норвежскими специалистами на побережье Во-
сточного Финнмарка (Краснов, Барретт, 2000;
Krasnov et al., 2007). В ходе ежегодных обследова-
ний птичьих базаров осуществляли визуальный
учет тонкоклювых и толстоклювых кайр, нахо-
дившихся в этот период в колонии. Учетная еди-
ница для обоих видов кайр – особь, находившая-
ся на момент наблюдений на гнездовом карнизе.
Исходя из внутрисезонной динамики численности
кайр на гнездовых карнизах, учет проводили при
появлении первых птенцов. Для уточнения резуль-
татов визуальных учетов в ряде случаев использо-
вали фотографии плотно заселенных участков
колоний. При обработке данных по численности
птиц коэффициенты пересчета не использовали.

Данное исследование выполнено на основе
материалов учетных работ авторов в различных
колониях Мурмана. На о-ве Харлов (архипелаг
“Семь островов”, Восточный Мурман) их прово-
дили ежегодно с 1977 по 1999 гг. и периодически –
в 2013, 2018, 2019, 2021 гг. В трех колониях матери-
кового побережья учеты осуществляли с разной

степенью периодичности. На Городецких пти-
чьих базарах (п-ов Рыбачий, Западный Мурман)
и на мысе Крутик (Восточный Мурман) – с 2000 г.,
в губе Дворовой (Восточный Мурман) – начиная
с 2003 г. (рис. 1). В настоящей работе мы также
используем верифицированные архивные дан-
ные учетов за период 1954–1976 гг. на о-ве Харлов
(материалы Кандалакшского государственного
природного заповедника) и данные, ранее уже
использованные авторами в отдельных публика-
циях (Краснов и др., 1995; Krasnov, Barrett, 1995).

В период 2011–2021 гг. нами неоднократно
проведены рекогносцировочные обследования
побережий Мурмана с целью поиска новых и
контроля уже известных колоний птиц данных
видов.

Пространственное размещение птиц на аква-
тории моря во внегнездовой период изучали,
применяя логгеры (геолокаторы) модели MK4083,
Mk3006 производства компании Biotrack и логге-
ры C250 компании Migrate Technology. Данные
этих геолокаторов были подвергнуты дополни-
тельной обработке, которая включала оценку на-
дёжности каждого записанного трека и преобра-
зование его в координаты с использованием про-
граммного пакета BASTrak software v19 и IntigeoIF
v1.7.0. Более подробную информацию о деталях
обработки данных, полученных с логгеров, мож-
но найти в публикации Братена с соавторами
(Bråthen et al., 2021). Отлов и мечение кайр прово-

Рис. 1. Размещение и состояние колоний кайр (Uria sp.) на побережье и островах Мурмана.
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дили на птичьих базарах мыса Городецкий в пе-
риод 2014–2021 гг. Логгерами были снабжены
91 тонкоклювая и 54 толстоклювые кайры. Всего
при повторных отловах снято 22 логгера с тонко-
клювых и 25 логгеров с толстоклювых кайр и счи-
тана информация, соответственно, о 17 и 38 рай-
онах зимовки конкретных особей. (Большинство
снятых логгеров оставались на птицах в течение
одного года и, соответственно, имели информа-
цию только за этот год. Пять меченых птиц уда-
лось поймать через два года, поэтому их логгеры
содержали информацию о десяти районах зимов-
ки) (SEATRACK data portal).

В данной работе в качестве основы была ис-
пользована карта циклонической активности из
Clairbaux et al., 2021.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В ходе наших многолетних наблюдений за

местными популяциями тонкоклювых и толсто-
клювых кайр на побережье и островах Мурмана
было показано, что итогом развития этих популя-
ций было драматическое сокращение числа коло-
ний в 2019–2021 гг. Начало процесса коллапса
в виде исчезновения ранее известных многолет-
них колоний толстоклювых и тонкоклювых кайр
впервые было зарегистрировано на мысе Крутик
(рис. 1). В 2021 г. такое исчезновение отмечено
на островах Большой Гавриловский и Большой
Гусинец, входящих в архипелаг “Гавриловские
острова”. В этом же сезоне оба вида кайр не уда-
лось обнаружить и еще на двух птичьих базарах:
о-ва Харлова и губы Дворовой. Следует отметить,
что кайры исчезли не только в небольших коло-
ниях (мыс Крутик, острова Большой Гаврилов-
ский и Большой Гусинец, губа Дворовая), но и
там, где ранее их численность составляла тысячи
особей (о-в Харлов).

В то же время неоднократные осмотры побере-
жья в районе мыса Май-Наволок и вблизи стано-
вища Гаврилово в период 1990–2021 гг. показали
полное отсутствие там сколько-нибудь крупных
колоний каких-либо морских птиц. Следов суще-
ствования описанных ранее колоний кайр в этих
районах (рис. 1) нам обнаружить не удалось. Об их
существовании в 1960 г. известно лишь из наблю-
дений Герасимовой (1962).

В итоге в 2021 г. на побережье Мурмана тонко-
клювые и толстоклювые кайры размножались
только в трех районах: на Городецких птичьих ба-
зарах (Западный Мурман), островах Малый Гуси-
нец и Кувшин (Восточный Мурман), и из девяти
колоний кайр, существовавших в регионе в 1960 г.
(Герасимова, 1962), к 2021 г. в той или иной степе-
ни сохранились лишь три (рис. 1).

Материалы по численности тонкоклювых и
толстоклювых кайр в колониях Мурмана пред-

ставлены на рис. 2–4. Наиболее полная инфор-
мация по многолетней динамике численности
обоих видов получена для о-ва Харлов (рис. 2).
По результатам наблюдений продемонстрирова-
ны существенные различия в характере развития
местных популяций данных видов кайр в рас-
сматриваемый нами период. Если численность
тонкоклювых кайр в колониях острова испыты-
вала крупномасштабные изменения, с чередующи-
мися периодами постепенного роста и последую-
щими резкими снижениями до полного исчезно-
вения колоний в 2021 г., то, напротив, подъемы и
сокращения численности толстоклювых кайр бы-
ли более сглажены и менее выражены. Подобный
характер динамики численности обоих видов был
отмечен нами и в других колониях Мурмана, на-
ходившихся под наблюдением в период 2000–
2021 гг. (рис. 3–4). Обращает на себя внимание и
следующий факт: во всех случаях оба вида кайр на
птичьих базарах исчезали в один и тот же год.
На Мурмане к 2021 г. перестали существовать ко-
лонии кайр обоих видов на мысе Крутик (2019 г.),
о-ве Харлов (2021 г.) и в губе Дворовой (2021 г.).
В целом, к 2021 г., по сравнению с началом
2000-х гг., в колониях, находившихся под нашим
наблюдением, общая численность тонкоклювых
кайр снизилась на 89.9%, толстоклювых – на 99.1%.

Согласно информации, полученной с логгеров
ранее, массовые виды морских птиц зимуют, пре-
имущественно, в океанических зонах Атлантики
с высокой циклонической активностью, что мо-
жет обусловливать их сильное истощение и повы-
шенную гибель (Clairbaux et al., 2021). Простран-
ственное размещение мурманских толстоклювых
кайр в зимний и предгнездовой периоды полно-
стью совпадает с зоной высокой и в значительной
степени с зоной наивысшей циклонической ак-
тивности как на просторах Северной Атлантики,
так и непосредственно в Баренцевом море (рис. 5).
Пространственное распределение зимующих и
откармливающихся тонкоклювых кайр связано с
зонами циклонической активности сходным об-
разом, за единственным существенным исключе-
нием. Зимовка большинства тонкоклювых кайр
полностью проходит в пределах южной части Ба-
ренцева моря (рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
В последние десятилетия негативные явления

в виде неуклонного сокращения численности
толстоклювых кайр в колониях морских птиц
описаны в Гренландском море, в районах запад-
ного и южного побережий архипелага Шпицбер-
ген, в зоне влияния атлантических вод (Descamps
et al., 2013). Основной причиной этого явления
авторы этой статьи называют изменения океано-
графических условий в Северной Атлантике, где
эти птицы зимуют. В случае продолжения про-
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цесса деградации условий зимовки исследовате-
ли допускали полный коллапс популяции толсто-
клювых кайр Шпицбергена. Полученные нами
данные показали, что в тот же период времени
аналогичные негативные явления происходили в
популяциях толстоклювых и тонкоклювых кайр
южной части Баренцева моря на побережьях За-
падного и Восточного Мурмана (Краснов, Ежов,
2013, 2020; рис. 1).

В последующие 2019–2021 годы мы наблюдали
катастрофическое сокращение численности обо-
их видов кайр (рис. 2–4), и итогом этого процесса
стало исчезновение большинства колоний на
мурманском побережье.

Ранее было продемонстрировано, что в 1980-е гг.
среди основных факторов, лимитирующих разви-
тие популяций тонкоклювых и толстоклювых
кайр Мурмана, являлись трофические условия и

Рис. 2. Динамика численности тонкоклювых (Uria aalge) и толстоклювых (U. lomvia) кайр в колониях о-ва Харлов (ар-
хипелаг “Семь островов”, Восточный Мурман). Пунктирная линия – период, за который нет данных.
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степень воздействия на них промышленного ры-
боловства. На современном этапе, как и в про-
шедшее время, влияние этих факторов на попу-
ляции кайр сохраняет важное значение. Для обо-
их видов качество трофических условий и сейчас
в значительной степени определяется наличием и
величиной запасов нерестовой мойвы в зимне-

весенний период. А величину этих запасов карди-
нальным образом ограничивает промысловая де-
ятельность рыболовных флотилий (Состояние …,
2017, 2020, 2022). При снижении или полном от-
сутствии этого ресурса число кайр в колониях
стремительно падает (Краснов и др., 1995), по-
скольку в зимне-весенний период в юго-запад-

Рис. 4. Динамика численности толстоклювых кайр (Uria lomvia) в материковых колониях Мурмана. Пунктирная
линия – период, за который нет данных.
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ной части Баренцева моря мойва является един-
ственным массовым и высококалорийным пище-
вым ресурсом, способным на начальном этапе
гнездования обеспечить кайр южного побережья
энергией, необходимой для успешного размно-
жения. Именно в результате депрессии численно-
сти мойвы (зима 1986/1987 гг.), вызванной чрез-
мерной промышленной эксплуатацией, количе-
ство кайр в колониях Мурмана и Финнмарка
резко сократилось (Krasnov, Barrett, 1995). При-
чем в большей степени пострадали тонкоклювые
кайры, численность которых снизилась на 90%,
тогда как у толстоклювых кайр – только на 50%
(Краснов и др., 1995). Эти различия объясняли,
во-первых, разной локализацией районов зимов-
ки данных видов и, во-вторых, более тесными
трофическими связями с мойвой у мурманских
тонкоклювых кайр в зимний период (Краснов
и др., 1995). Известно, что если мурманские тол-
стоклювые кайры проводят зиму на обширных
пространствах от Баренцева моря до западных
районов Северной Атлантики, то тонкоклювые
кайры зимуют исключительно в юго-западной
части Баренцева моря (Nikolaeva et al., 1996; Крас-
нов, Николаева, 2016, 2016а). Однако в предгнез-
довой период оба вида откармливаются и накап-
ливают резервы энергии для последующего раз-
множения именно в южной части Баренцева
моря (Краснов, Ежов, 2020). Как показали ре-
зультаты мечения птиц логгерами, оба вида кайр
с февраля по конец мая (вплоть до начала от-
кладки яиц) имеют здесь тесную пространствен-

ную связь со скоплениями мойвы (Краснов,
Ежов, 2020).

После кризиса 1986–1987 гг., в следующие 12 лет
кайры смогли восстановить свою численность
лишь до уровня середины 1970-х гг. (рис. 2). В усло-
виях регулярных перепромыслов мойвы и следо-
вавших за этим мораториев на ее добычу в Барен-
цевом море ситуация принципиально не измени-
лась и в последующие десятилетия (Состояние …,
2017, 2020, 2022). Учитывая сравнительно ком-
пактный ареал зимовки мурманской популяции
тонкоклювых кайр, негативные процессы долж-
ны особенно сильно влиять на численность этого
вида (рис. 6). Но, в отличие от кризиса тех лет, в
настоящее время в сходных масштабах сокраща-
ется численность обоих видов кайр, что свиде-
тельствует в пользу предположения о критиче-
ской нехватке корма в предгнездовой период
именно у берегов Мурмана. Если по поводу не-
благоприятных условий зимовки в Северной Ат-
лантике в последнее десятилетие Дескампс с со-
авторами (Descamps et al., 2013) правы, то по воз-
ращении толстоклювых кайр в Баренцево море
эффект от “тяжелой” зимовки должен был усу-
губляться отсутствием массовых кормов (мойва)
в прибрежных акваториях Мурмана. Хотя в этом
случае мурманские толстоклювые кайры потен-
циально могли возмещать часть ущерба, используя
в здешних водах придонные виды рыб (Краснов
и др., 1995). Деградация их колоний продемон-
стрировала, что для нормального размножения
этого оказалось явно недостаточно. Обращает на
себя внимание и тот факт, что исчезновение не-

Рис. 6. Пространственное размещение зон циклонической активности (по: Clairbaux et al., 2021) и районов зимне-ве-
сеннего распределения тонкоклювых кайр (Uria aalge) из колоний Мурмана.
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которых колоний кайр произошло в 2019–2021 гг.,
т.е. в период очередного моратория на промысло-
вую добычу мойвы, установленного из-за ее низ-
кой численности (Состояние …, 2022).

В то же время мы полагали, что доступность
пищевых ресурсов для кайр сильно зависит от
положительных аномалий температур атлантиче-
ских водных масс (обычное явление начиная
с 2000-х гг.) (Жичкин, 2011; Состояние …, 2017,
2020, 2022). Районы нереста и нагула мойвы не
остаются постоянными и меняются год от года в
зависимости от температуры водных масс Барен-
цева моря (Состояние …, 2017, 2020, 2022). В хо-
лодные годы основные скопления мойвы распре-
деляются в северо-западных и северных районах,
а в теплые – в восточных районах моря. Отрица-
тельные аномалии температуры воды обусловли-
вают подходы нерестовой мойвы в западные рай-
оны побережья и к берегам Норвегии. В такие го-
ды благоприятные условия для размножения
птиц ограничиваются самыми западными коло-
ниями российского побережья, например Горо-
децкими птичьими базарами. Положительные
аномалии температуры способствуют более мощ-
ным продвижениям мойвы в восточном направ-
лении и повышению ее численности, например, у
птичьих базаров губы Дворовой. Многократное
(по сравнению с холодными сезонами) расшире-
ние границ ареала мойвы (Состояние …, 2017,
2020, 2022) при минимальных запасах должно в
значительной степени снижать ее доступность
для мурманских популяций птиц в предгнездовой
период (Краснов, Ежов, 2020). При этом прихо-
дится учитывать, что в расширяющемся ареале
распределение нерестовых скоплений мойвы мо-
жет быть неравномерным. Подобное явление бы-
ло описано в литературе ранее (Состояние …,
2017, 2020, 2022). Именно этим могут объясняться
различия в последствиях негативного воздей-
ствия на отдельные колонии кайр мурманского
берега – одни из них сохранились (пусть и в угне-
тенном состоянии), другие исчезли.

Изменения океанографических условий в Се-
верной Атлантике и южной части Баренцева
моря, кроме всего прочего, характеризуются
усилением циклонической активности и, как
следствие, увеличением продолжительности и
масштабности штормовых периодов (IPCC, 2014),
которые непосредственно влияют на условия
обитания морских птиц в этих районах. Инфор-
мация, полученная от особей с логгерами, позво-
лила установить, что многие виды морских птиц,
так или иначе, проводят зиму в зонах повышен-
ной циклонической активности (Clairbaux et al.,
2021). Вскрытие птиц, погибших после штормов
большой интенсивности и продолжительности,
позволило авторам продемонстрировать высокую
степень их истощения. Расчеты энергетических
затрат в начале зимовки показали, что толсто-

клювые и тонкоклювые кайры могут выносить
голодовку соответственно на протяжении 7.3 и
8.1 дней (Clairbaux et al., 2021). Таким образом, во
время сильных штормов многие виды морских
птиц, включая кайр, не способны полноценно ве-
сти поиск и добычу корма. Следовательно, ин-
тенсивная циклоническая активность в период
зимовки может обусловливать гибель или силь-
ное истощение (не позволяющее морским пти-
цам полноценно размножаться) и, наряду с дру-
гими факторами, может негативно воздейство-
вать на популяции. Оба вида кайр из колоний
мурманского побережья как зимуют, так и дер-
жатся в предгнездовой период в районах повы-
шенной циклонической активности (рис. 5–6).

Из всего вышесказанного следует, что в по-
следние десятилетия на состояние мурманских
популяций кайр в пределах их зимне-весеннего
ареала влияют, главным образом, два фактора: ха-
рактер рыболовного промысла и изменение океа-
нографических условий. Воздействие этих фак-
торов является опосредованным, через измене-
ние доступности основных пищевых ресурсов.
Первый из них, по сути местный, воздействует
исключительно в пределах юго-западной части
Баренцева моря. Действие второго охватывает все
пространство зимне-весеннего ареала от Барен-
цева моря до западных районов Северной Атлан-
тики и трансформирует условия обитания кайр в
наиболее критические периоды их жизни. В Ба-
ренцевом море в будущем это может привести к
существенным изменениям локализации коло-
ний в южной части бассейна.

В итоге мы полагаем, что, в отличие от ситуа-
ции 1980-х гг., современные кризисные явления в
популяциях и деструкция колоний тонкоклювых
и толстоклювых кайр южного побережья Барен-
цева моря вызваны комплексным воздействием
нескольких факторов: традиционным промыс-
лом мойвы (их ключевого кормового объекта) и
общим снижением доступности кормовых ресур-
сов в зимне-весенний период, первопричиной
которого является изменение океанографических
условий в Северной Атлантике и прилегающих
морях.
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DESTRUCTION OF GUILLEMOT COLONIES IN THE SOUTHERN BARENTS 
SEA AND THE FACTORS THAT DETERMINE IT
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Features of Common guillemot (Uria aalge) and Brünnich’s guillemot (U. lomvia) numbers dynamics have
been analyzed based on long-term monitoring data obtained from colonies from the southern Barents Sea
coast. Since the 2000s, the numbers of guillemots in colonies have been shown to gradually decrease. In
2019–2021, most of the guillemot colonies of the southern Barents Sea coast disappeared. Two factors have
been found to affect the guillemot colonies’ dynamics in the last decades: fishing industry and change in
oceanographic conditions. These two factors indirectly influence the guillemot populations in the winter-
spring area, changing the availability of the birds’ food resources. The former affects only the birds from
southwestern Barents Sea colonies, but the second is relevant within the whole winter-spring area from the
Barents Sea to the western areas of the North Atlantic. They affect the guillemots’ living conditions in the
most critical periods of their life. In future this may cause significant changes in the location of guillemot col-
onies in the southern Barents Sea.

Keywords: Common guillemot, Brünnich’s guillemot, Murman coast, numbers, bird market
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В межгорной котловине юго-западных отрогов Буреинского хребта, территории бассейна р. Бурея,
обнаружена уссурийская белозубка. Эта точка расположена севернее известной границы ареала ви-
да на юге Дальнего Востока России. Описан кариотип самки Crocidura lasiura (2n = 40, NF = 54). По-
лученные данные расширяют северные границы ареала уссурийской белозубки и свидетельствуют
о возможной географической изменчивости числа плеч аутосом (NFa = 50, 52).

Ключевые слова: Crocidura lasiura, ареал, кариотип, изменчивость хромосом
DOI: 10.31857/S0044513423030091, EDN: BWVAJT

Род Crocidura (Белозубки) насчитывает 198 ви-
дов, распространенных в Африке и Евразии (Burgin
et al., 2018). На территории России и сопредель-
ных территорий обнаружено 9 видов (Зайцев и
др., 2014). Два вида белозубок – C. shantungensis
Miller 1901 и C. lasiura Dobson 1890 – обитают на
юге Дальнего Востока (ДВ), морфологически хо-
рошо различаются и занимают различные биото-
пы. Для обоих видов характерно одинаковое ди-
плоидное число хромосом, 2n = 40, но обнаружены
различия между видами по морфологии хромо-
сом, выраженные значениями основного числа
плеч, NF. Во всех изученных популяциях C. shan-
tungensis число плеч аутосом (NFа) равно 46, при
этом выявлена изменчивость Y-хромосомы сам-
цов (Iwasa et al., 2001; Kartavtseva, Park, 2010). Как
будет показано ниже, противоречивая информация
о характеристиках хромосомного набора C. lasiura
NFа = 54 (Орлов, Булатова, 1983) или NFа = 52
(Zima et al., 1998) относится к одному и тому же
экземпляру из южного Приморья. Это делает ак-
туальным новое описание кариотипа этого вида
по нашей находке с северной границы его ареала.

Уссурийская белозубка (C. lasiura) – самый
крупный в размерах вид рода из встречающихся в
России, на Корейском п-ове и в Северо-Восточ-
ном Китае. Вид населяет береговые и пойменные
биотопы, а в лесных массивах встречается на по-
лянах или в поймах небольших рек и ручьев (Зай-
цев и др., 2014). Северная граница проходит на

территории России по долине северного берега
р. Амур в Еврейской АО (около 133° в.д.) и следует
вдоль него на восток до г. Хабаровск (Нестеренко,
1999). Самая северная находка вида (рис. 1г) обо-
значена в небольшой межгорной котловине на
юго-западе Буреинского хребта (49°25′17.15 с.ш.,
133°17′15.31 в.д.) в Хабаровском крае, берег р. Ур-
ми, за поселком Догорон (Фрисман и др., 2019).
Далее на восток вид отмечен по обоим берегам
Амура в Среднеамурской низменности до г. Ком-
сомольск-на-Амуре в Хабаровском крае (Несте-
ренко, 1999). По территории между р. Уссури и
долинам рек западных отрогов Сихотэ-Алиня
спускается на юг в Приханкайскую низменность,
долину р. Раздольная и до крайней юго-западной
части Приморского края, устья р. Туманная. Вид
встречается по увлажненным участкам побережья
Японского моря и безлесным участкам долин рек
восточного склона Сихотэ-Алиня в Приморском
крае, примерно до 43° с.ш. (Охотина, 1984). Обна-
ружен на двух островах – Русском и Веры – зали-
ва Петра Великого (Нестеренко, 1999).

Редкие встречи уссурийской белозубки в север-
ной части ареала не позволяли отчетливо очертить
границы распространения вида (рис. 1), северо-за-
падные места обитания были условно проведены по
левобережью Амура в Амурской обл. (Нестеренко,
1999). В 2009 и 2020 г. вид, как редко встречающий-
ся и проникающий до Магдагачинского р-на, вне-
сен в Красную книгу Амурской обл. (статус 3, редко

УДК 599.363:576.316.7
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встречающийся), при этом ссылок на точки, кол-
лекционные экземпляры, годы конкретных нахо-
док и публикации нет. В последнем систематиче-
ском указателе видов “Насекомоядных фауны
России и сопредельных территорий” сказано,
что “распространение вида в Амурской области
требует уточнения” (Зайцев и др., 2014, с. 341).

Виды рода Crocidura редко являются массовыми,
возможно, поэтому их кариотипы исследованы ме-
нее чем у половины видов (Zima et al., 1998). Ин-
формация о хромосомном наборе C. lasiura впервые
была включена Е.Ю. Иваницкой в список кариоти-
пированных видов млекопитающих книги “Срав-
нительная цитогенетика и кариосистематика мле-
копитающих” (Орлов, Булатова, 1983). В табличной

форме, без указания точки отлова, были опубли-
кованы значения диплоидного числа хромосом
2n = 40, суммарного числа плеч аутосом NFа = 54 и
обозначения морфологии половых хромосом X и
Y – А (акроцентрики). С учетом акроцентриче-
ской Х-хромосомы полное число плеч в этом ка-
риотипе (не указывалось в таблице (Орлов, Була-
това, 1983)) составит NF = 56.

Позже в обзоре по хромосомной эволюции
Soricidae (Zima et al., 1998) была приведена, по-
видимому, уточненная информация к опублико-
ванному описанию кариотипа C. lasiura, со ссыл-
кой на дополнительные данные от Е.Ю. Иваниц-
кой с обозначением: Дальний Восток, Россия. Была
представлена раскладка хромосом без указания

Рис. 1. Ареал и внешний вид кариотипированной особи уссурийской белозубки (Crocidura lasiura) (№ 4712): а – вид сверху,
б – вид снизу. Ареал вида: в – на территории Евразии (из https://Ussuri White-toothed Shrew area – Ussuri white-toothed
shrew – Wikipedia), г – на территории Дальнего Востока России (по: Нестеренко, 1999). 1 – северная граница ареала;
2 – редкие встречи; 3 – частые встречи, незаштрихованные территории – возможные встречи землеройки; 4 – недав-
няя находка из долины р. Урми Хабаровского края (Фрисман и др., 2019). Кариотипированные особи: 5 – долина
р. Тырма Хабаровского края (наши данные), 6 – окрестности пос. Хасан Приморского края (Zima et al., 1998).
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пункта географического происхождения матери-
алов и без комментариев по морфологии хромо-
сом. Для C. lasiura (в таблице хромосомных чисел
видов Crocidura)приведены хромосомные харак-
теристики (2n = 40, NF = 56), аналогичные тем,
что были указаны в предыдущем описании, одна-
ко с изменениями в обозначениях морфологии
половых хромосом. Так, Х- и Y-хромосомы опре-
делены иначе – как субметацентрические (SM),
т.е. с выраженным вторым плечом в сравнении с
условно одноплечими акроцентриками (А) преды-
дущего описания (Орлов, Булатова, 1983). Только
в случае с двуплечей Х-хромосомой значение NFа
будет уже не 54, а 52, что не соответствует значе-
ниям в первоначальном сообщении.

Здесь стоит сделать следующие пояснения. К
материалам по кариотипу C. lasiura, опубликован-
ным в 1998 г., имела непосредственное отношение
одна из авторов настоящей работы. Ранее И.В. Кар-
тавцевой были получены фотографии метафаз-
ных пластинок уссурийской белозубки (самца) и
переданы Е.Ю. Иваницкой, которая затем исполь-
зовала их при подготовке сводки в публикации
Орлова и Булатовой (1983), а также Зимы и соавто-
ров (Zima et al., 1998), по ряду причин данные об ав-
торе сборов и месте отлова были утеряны. Таким
образом, противоречивые данные о морфологии
хромосомного набора уссурийской бурозубки,
опубликованные в двух работах, относятся к одно-
му и тому же экземпляру этого вида, отловленному
в Хасанском р-не Приморского края, близ пос. Хасан
(1976 г.), в долине р. Туманная – 42°26′07.7′′ с.ш.,
130°38′44.4′′ в.д. (рис. 1г). Е.Ю. Иваницкая (личное
сообщение) подтвердила нам, что в ее распоряже-
нии был только этот экземпляр C. lasiura.

Информация о кариотипе C. lasiura (2n = 40,
NF = 56) в последующих работах (Motokawa et al.,
2000, 2001, 2004 и др.) приведена со ссылкой толь-
ко на публикацию 1998 г. Создавалось впечатле-
ние, что кариотип вида стабилен и хорошо иссле-
дован. Однако в обзорной работе, посвященной
эволюционной истории Восточно- и Южноази-
атских видов и сравнению их с Западноазиатскими
и европейскими таксонами (Motokawa et al., 2005),
дана противоречивая информация. Так, в табли-
це хромосомных характеристик видов Crocidura
для C. lasiura Кореи, Китая и России указаны зна-
чения 2n = 40, NF = 54 (Х-хромосома метацен-
трик, Y-хромосома – акроцентрик), а в тексте –
2n = 40, NF = 56. Однако указания на экземпляры
из Кореи и Китая не имели оснований, т.к. речь
шла о кариотипе, исследованном только на тер-
ритории России.

Настоящее сообщение посвящено обнаруже-
нию уссурийской белозубки севернее известных
границ ареала этого вида, в межгорной котловине

юго-западных отрогов Буреинского хребта, доли-
не р. Тырма в Хабаровском крае, и описанию ее
кариотипа.

В результате полевых работ в августе 2022 г., в
5 км на юго-запад от пос. Тырма и 2 км на северо-
восток от пос. Аланап Хабаровского края на заболо-
ченном участке излучины левого берега одноимен-
ной р. Тырма (50°01′17.55′′ с.ш., 132°03′02.60′′ в.д.)
(рис. 1 в, 1г), в зарослях шиповника и полыни об-
наружен juvenis уссурийской белозубки, который,
возможно случайно отцепился от каравана, когда
мать вела выводок (коллекционный № 4712, хра-
нение в спирте). Детеныш был один и привлек наше
внимание тонким писком, по-видимому, подзыва-
ющим мать. Мы поместили его в нагрудный кар-
ман энцефалитного костюма, где он пробыл до
окончания проверки расставленных нами лову-
шек и прибытия в лагерь, т.е. около четырех ча-
сов. Зверек был живой и активный. Цвет меха де-
теныша черный сверху и темно-серебристый сни-
зу, шелковистый (рис. 1а, 1б). Хвост плотный,
толстый, опушенный, слабо двухцветный, сверху
черный. Ступня сверху черная, снизу – белая, ко-
готки – белые. Голова крупная, передняя носовая
часть, на которой вибрисы хорошо выражены,
вытянута в длину и ширину. Глаза закрыты, уш-
ные раковины не выражены.

Между точками новой находки в долине р. Тыр-
ма и места предыдущего обнаружения землеройки в
долине р. Урми около 100 км по прямой (рис. 1г).
Река Тырма берет начало в юго-западных склонах
Буреинского хребта и впадает в р. Бурея, которая
в свою очередь впадает в р. Амур в районе Зейско-
Буреинской равнины в Амурской обл. Река Урми
берет начало в юго-восточных склонах этого хребта
и, сливаясь с р. Кур, впадает в Амур близ г. Хаба-
ровск. Можно предположить, что землеройка про-
никает в более северные районы по заболоченным
извилистым долинам рек Хабаровского края и
Амурской обл. Биотоп исследованного района ха-
рактерен для ранее описанного места обитания ус-
сурийской белозубки – поросшие злаковым разно-
травьем заболоченные низины и кочкарниковые
луга (Гамалеев, Новик, 1964; Нестеренко, 1999).
Несмотря на 353 отработанных нами ловушко-но-
чей, взрослых особей белозубки отловить не уда-
лось, при этом было поймано 20 особей бурозу-
бок рода Sorex (в отловах грызунов в Приморском
крае в ловушки попадались как бурозубки, так и
белозубки). В работе были использованы ловуш-
ки-живоловки Шермана с приманкой из хлеба и
масла. Использование метода кратковременной
культуры клеток печени (Графодатский, Раджаб-
ли, 1988) позволило получить суспензию хромо-
сом и исследовать кариотип. Метафазные пла-
стинки анализировали с помощью микроскопа



584

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 5  2023

КАРТАВЦЕВА, СТЕПАНОВА

Axio Imager 1 на базе Центра коллективного поль-
зования ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН.

Хромосомы в нашей раскладке (рис. 2) разделе-
ны на три группы (мета- субметацентрики (M-SM),
субтелоцентрики (ST) и акроцентрики (A)), как
это было сделано в работах по белозубкам Азии и
Индокитая (Ruedi, Vogel, 1995; Motokawa et al.,
1997, 2001, 2004; Kartavtseva, Park, 2010).

Кариотип самки состоит из 19 пар аутосом: трех
пар небольших мета-субметацентриков (№№ 1–3
на рис. 2), двух пар крупных и одной пары средних
размеров субтелоцентриков (№№ 4–6) и 13 пар ак-
роцентриков (№№ 7–19), плавно уменьшающих-
ся в размерах от средних до маленьких (2n = 40,
NFа = 50). Пара Х-хромосом, представленная суб-
метацентриками средних размеров, немного более
крупная, чем субметацентрики аутосомных пар.
Морфология Х-хромосомы соответствует таковой
на раскладке, опубликованной ранее (Zima et al.,
1998), однако в этом более раннем описании и в
нашем описании приведены разные значения
числа плеч, что указывает на определенные раз-
личия в морфологии аутосом. В нашем случае (у
самки из Хабаровского края, р. Тырма) NF = 54
(рис. 2), а в другом (у самки и самца – Примор-
ский край, р. Туманная) NF = 56 (Zima et al., 1998),
хотя на раскладке в цитированной статье морфоло-
гические характеристики хромосом невыразитель-
ные и непонятно, как получилось данное в публи-
кации число плеч 56, которое, за вычетом 4 плеч
двуплечей пары Х-хромосом, для аутосомного на-
бора составит NFa = 52. В новом, нами описан-
ном кариотипе аутосомное число плеч меньше,
NFa = 50. Большее число плеч в первоначальной
публикации (NFa = 54: Орлов, Булатова, 1983) явно
ошибочное из-за неправильного отнесения пары

субметацентрических половых хромосом к аутосо-
мам, а акроцентрической пары аутосом – к ХХ-хро-
мосомам.

В сравнительном анализе кариотипов Восточ-
ноазиатских и Индокитайских 40-хромосомных
видов было отмечено сходство по числу плеч,
NF = 56 (C. lasiura, C. fuliginosa Blyth 1855, C. dsin-
ezumi (Temminc 1842), C. tanakae Kuroda 1938, C. ta-
dae kurodae Jemeson et Jones 1977) (Motokawa et al.,
2001). В некоторых случаях описана внутривидо-
вая изменчивость по этому признаку. Так, C. fulig-
inosa из западной Малайзии имеет NF = 54–58 в
результате изменчивости числа ST хромосом от 4
до 6 пар при наличии двух пар мета- субметацен-
трических (Ruedi et al., 1990). Для другого вида –
C. tadae Tokuda et Kano 1936 из о-ва Тайвань и
мелких островов Зеленого (Green) и Орхидей (Or-
chid) – NF варьирует от 54 до 64 (число ST хромо-
сом варьирует от 3 до 8 пар). При этом четко опре-
делены 3 пары мета- субметацентрических средних
размеров (№№ 1, 2, 3) и 3 пары крупных ST хромо-
сом (№№ 4, 5, 6) в кариотипе с 2n = 40, NF = 54.
Увеличение числа плеч аутосом связано с появле-
нием коротких плеч на хромосомах пар более
мелких размеров – №№ 12, 13, 14, 16 и 17. Также
описана и изменчивость морфологии Y-хромосомы
(метацентрик или акроцентрик) (Fang, Lee, 2002).
Позже для пяти особей о-ва Тайвань были описа-
ны кариотипы с 2n = 40, NF = 56, где учитывали ко-
роткие плечи только четырех пар крупных ST хро-
мосом, а короткие плечи более мелких хромосом
игнорировали. Использование G-окрашивания
хромосом (Motokawa et al., 2004) позволило присво-
ить номера парам аутосом и предположить, что из-
менчивость морфологии Y-хромосомы обусловлена
перицентрической инверсией. С учетом наших
данных, к группе видов с изменчивым числом плеч

Рис. 2. Кариотип самки Crocidura lasiura (№ 4712) долины р. Тырма Хабаровского края. 2n = 40, NF = 54, Nfa = 50. Три
группы хромосом: №№ 1, 2 и 3 – мета- субметацентрики (M-SM); №№ 4, 5, 6 – субтелоцентрики (ST); №№ 7–19 –
акроцентрики (A).
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хромосом следует относить и C. lasiura. Стоит, од-
нако, обратить внимание на неоднозначность в
интерпретации такого признака, как число плеч,
которое или учитывается, или игнорируется в
анализе субтелоцентриков.

В итоге проведенной работы показано, что ус-
сурийская белозубка в своем распространении на
территории Хабаровского края, юга Дальнего Во-
стока России может достигать более северных рай-
онов, чем предполагалось ранее. При этом нельзя
исключить возможность проникновения ее в Амур-
скую обл. Исследование кариотипа этого вида об-
наруживает признаки внутривидовой изменчиво-
сти по числу плеч аутосом (2n = 40, NFа = 50, 52),
подтверждена субметацентрическая морфология
Х-хромосомы, есть основания предполагать и на-
личие цитогенетических различий между геогра-
фическими популяциями C. lasiura.
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NEW DATA ON THE NORTHERN RANGE LIMIT AND CHROMOSOMAL 
SET OF THE USSURI WHITE TOOTHED SHREW 

(CROCIDURA LASIURA, SORICIDAE, LIPOTYPHLA)
I. V. Kartavtseva1, *, A. I. Stepanova1

1Federal Scientific Center for the Biodiversity of the Terrestrial Biota of East Asia, 
Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia

*e-mail: kartavtseva@biosoil.ru

In an intermontane kettle at the southwestern spurs of the Bureinsky Mountain Range, in the Bureya River
basin, the Ussuri white-toothed shrew has been recorded for the first time. This locality lies north of the pre-
viously supposed species distribution range in the south of the Russian Far East. The study of the female karyotype
has allowed us to describe the morphology of the chromosomes of Crocidura lasiura (2n = 40, NF = 54). The
karyotype differs from the earlier published information (2n = 40, NF = 56) on the number of subtelocentric
autosomes. The data obtained expand the northern range limit of the Ussuri white-toothed shrew and show
variability in the number of chromosome arms (NFа = 50, 52).

Keywords: distribution, karyotype, chromosomal variability
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Дальневосточный лесной кот (Prionailurus bengalensis euptilura Elliot 1871) на юге Дальнего Востока
России, в основном, обитает в равнинных и предгорных ландшафтах, к настоящему времени боль-
шей частью преобразованных человеком. Материал собран в 1987–2022 гг. в южном Приамурье (ле-
вобережье р. Амур на юге Еврейской автономной области (ЕАО) и правобережье р. Амур (правобе-
режье приустьевой части р. Уссури), Хабаровский край). Регистрировали следы котов, погибших
животных, применяли фотоловушки. Использованы данные 4560 дневников сотрудников отдела
охраны Большехехцирского заповедника, находящегося в районе исследований, за 1964–2009 гг.
Сейчас на левобережье Амура на юге ЕАО дальневосточный лесной кот живет постоянно, хотя
в 2010-х гг. считалось, что на эту территорию он изредка заходит. Количество встреч следов кота на
10 км в районе исследований на правобережье Амура в 2011–2021 гг., по сравнению с периодом
2000–2010 гг., возросло примерно в два раза. Кот заселил районы внутри ареала, где его никогда не
отмечали. Увеличение численности и процесс расселения дальневосточного лесного кота как на ле-
вобережье, так и на правобережье р. Амур начались в 2000-х гг., и с первой половины 2010-х гг. он
отмечается здесь постоянно. В настоящее время в южном Приамурье кот обитает оседло, что под-
тверждается находками его выводков. Кот в основном живет на сельскохозяйственных землях, что
обусловлено его способностью хорошо приспосабливаться к антропогенным изменениям среды
обитания.

Ключевые слова: сельскохозяйственный ландшафт, приспосабливаемость, Дальний Восток России,
размножение
DOI: 10.31857/S0044513423050100, EDN: RKGLKQ

Дальневосточный лесной кот (Prionailurus ben-
galensis euptilura Elliot 1871) на юге Дальнего Во-
стока России в основном обитает в равнинных и
предгорных ландшафтах, к настоящему времени
большей частью преобразованных человеком
(Юдин, 2015). Утверждалось, что на юге Дальнего
Востока России к концу 2000-х гг. произошло со-
кращение его ареала и снижение численности
(Туманов, 2009). Однако наблюдения последних
22 лет за дальневосточным лесным котом в юж-
ном Приамурье свидетельствуют об увеличении
его численности. Он появился даже в местах
внутри ареала, где его никогда не отмечали (Тка-
ченко, 2009, 2011). Сообщалось, что “внутреннее
строение ареала кота приобрело в настоящее вре-
мя сложнейшую мозаику ленточно-очагового ти-
па с наличием в нем не занятых видом террито-
рий” (Юдин, 2015, с. 175). Сведения о распростра-
нении и характере обитания (заходящий или
оседлый) дальневосточного лесного кота на лево-

бережье и правобережье р. Амур в южном При-
амурье противоречивы. Так, считается, что на ле-
вобережье Амура он лишь заходит (Кастрикин
и др., 2013; Юдин, 2015), но по другим данным он
живет здесь постоянно (Туманов, 2009). На пра-
вобережье Амура по правобережной долине р. Ус-
сури северная граница его ареала в России прохо-
дит, по одним данным, примерно у села Кедрово
в Вяземском р-не Хабаровского края, располо-
женного на правом берегу Уссури (Ghimirey et al.,
2022), по другим – достигает устья Уссури (Абра-
мов, Хляп, 2012; Юдин, 2015). При этом указыва-
лось, что дальневосточный лесной кот на право-
бережье приустьевой части Уссури не обитает
оседло и только заходит, причем не ежегодно
(Ткаченко, 2009; Юдин, 2015). Этот вывод делали
на том основании, что в данном районе никогда
не регистрировали выводков дальневосточного
лесного кота (Юдин, 2015). Целью данной работы
было уточнить представления о современном

УДК 599.742.73:591.9
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распространении, численности и характере оби-
тания дальневосточного лесного кота у северной
границы ареала в южном Приамурье, а также
описать процесс заселения территории, не заня-
той этим видом, внутри ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали круглогодично на двух

участках южного Приамурья в Хабаровском крае
и Еврейской автономной области (ЕАО) (рис. 1).

Хабаровский край. В 1987–2015 гг. исследова-
ния проводили в Большехехцирском заповедни-
ке, расположенном в приустьевой части р. Уссу-
ри. В 1987–2022 гг. работы вели на сопредельных
территориях, преимущественно, к югу от запо-
ведника в междуречье Кия–Чирки (правые при-
токи р. Уссури в приустьевой части), где находит-
ся гидромелиоративная система (создавалась в
1960–1990-х гг.).

Встречи животных и их следов в течение года.
При маршрутном обследовании Большехехцир-

ского заповедника и сопредельной территории во
все сезоны года пешком, на снегоходах и автомо-
билях автором отмечено 34 следа дальневосточ-
ного лесного кота, сотрудниками Большехехцир-
ского заповедника и охотником – четыре следа
(информация из личных бесед). Также из личных
бесед с А.М. Долгих и С.Н. Шереметьевым выяс-
нено, что дважды котов визуально наблюдали в
южной части Большехехцирского заповедника и
на междуречье Кия–Чирки, прилегающем к этой
части заповедника. Общая протяженность марш-
рутов (в т.ч. зимних (ноябрь–март) маршрутов по
учету следовой активности млекопитающих) ав-
тора на сопредельной территории 3788 км, в запо-
веднике 9912 км.

Зимний маршрутный учет. На гидромелиора-
тивной системе в междуречье Кия–Чирки пять
раз проводился зимний маршрутный учет с авто-
мобиля на постоянном маршруте длиной 26 км,
по которому в зависимости от проходимости по-
левой дороги проезжали от 14 до 26 км. Всего за
четыре учета в ноябре 2017–2020 гг. обследован

Рис. 1. Участки района исследований в южной части Еврейской автономной области и Хабаровском крае (Большехех-
цирский заповедник и сопредельная территория).
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81 км маршрута, за один учет в феврале 2019 г. –
21 км. Зима 2018/2019 гг. была очень малоснежной
(высота снежного покрова во время учета в нача-
ле февраля составляла 10–16 см), что дало воз-
можность провести учет в конце зимы. Обычно
к этому времени полевые дороги сильно переме-
тает снегом, и проехать по ним на автомобиле
невозможно. В Большехехцирском заповеднике
зимний маршрутный учет проводился пешком
на постоянных маршрутах, общая длина которых
76 км. За 20 зимних сезонов (1990/1991–2009/
2010 гг.) по ним пройдено 2783 км.

Регистрация погибших животных и животных,
отловленных живыми. Учитывали случаи гибели
и отлова отдельных особей дальневосточного
лесного кота (14 особей). Так, в 2000–2022 гг.
в Большехехцирском заповеднике и на сопре-
дельной территории зафиксировано 12 погибших
котов (случайно добыты охотниками, убиты ор-
ланом-белохвостом и собаками, причины гибели
двух животных не установлены), из которых осмот-
рены тушки и останки восьми. Черепа и шкурки
шести (три самца и три самки) из восьми погиб-
ших котов, обследованных автором, в настоящее
время хранятся в Зоологическом музее ДВФУ
(Владивосток) и два черепа двух самок и шкурка
одной из них – в личной коллекции автора. За этот
период два кота отловлены охотниками живыми
(одна особь осмотрена).

Фотоловушки. Во время исследований приме-
нялись цифровые (2012–2022 гг.) и пленочные
(1998–2001 гг.) фотоловушки. Так, на гидромели-
оративной системе в междуречье Кия–Чирки в
2015–2022 гг. использовали цифровые фотоло-
вушки различных моделей: Boly SG 562-C, SG
562-D, SG 2060-D; Bushnell Trophy Cam XLT, Ag-
gressor; Covert Illuminator; Cuddeback Attack, 1200,
C1; Reconyx UltraFire WR6; ScoutGuard 565FV-8M;
Seelock S308. Их устанавливали на шести точ-
ках: три поселения азиатского барсука (Meles
leucurus) (№ 1 48.005389° с.ш., 134.819333° в.д.,
№ 2 48.044361° с.ш., 134.780528° в.д. и № 3
48.003139° с.ш., 134.813861° в.д.) и три звериные
тропы (№ 4 48.045028° с.ш., 134.786194° в.д., № 5
48.03875° с.ш., 134.782944° в.д. и № 6 48.06925° с.ш.,
134.857222° в.д.). В Уссурийском заповеднике на
юге Приморского края при помощи фотоловушек
установлено, что дальневосточный лесной кот
часто посещает поселения азиатского барсука,
а также то что самки кота приводят на его поселе-
ния котят (Рожнов, Сидорчук, 2016; Sidorchuk
et al., 2015). Поэтому в междуречье Кия–Чирки
поселения азиатского барсука были выбраны для
длительного слежения за дальневосточным лес-
ным котом при помощи фотоловушек. Поселе-
ния № 1 и № 3 найдены 16 января 2013 г. и 15 фев-
раля 2017 г. соответственно, во время троплений
разных особей кота. Судя по их следам на поселе-

ниях, отдельные входы (отнорки) использовались
котами продолжительное время в качестве убежищ.

На поселении № 1 исследования с помощью
фотоловушек проводили с ноября 2015 г. по на-
стоящее время в сроки с конца октября–начала
ноября по начало апреля, на поселении № 3 –
с августа 2017 г. по настоящее время (со второй
декады июля–середины октября по начало–сере-
дину апреля). На поселении № 2 фотоловушки
использовали в апреле–июле 2017 г., на звериных
тропах № 4 – в апреле–декабре 2016 г., № 5 –
в апреле–августе 2018 г., № 6 – с конца января по
конец марта 2019 г. Обычно на одном пункте раз-
мещали одну фотоловушку (изредка две). За реги-
страцию дальневосточного лесного кота прини-
мали одно посещение пункта установки фотоло-
вушки, вне зависимости от количества проходов
и полученных фотографий за это посещение, а
также числа приходивших одновременно особей.
Отработано 2728 фотоловушко-суток и получено
448 снимков котов. Животные были зафиксиро-
ваны 60 раз в трех пунктах установки фотолову-
шек: поселения барсука №№ 1 и 3, звериная
тропа № 4 (рис. 2). Надежно идентифицировано
15 особей дальневосточного лесного кота, из них
два котенка. В Большехехцирском заповеднике
исследования с помощью двух пленочных фото-
ловушек TrailMaster проводили в 1998–2001 гг.,
с применением цифровых (Bushnell Trophy Cam
XLT; Covert Illuminator; Cuddeback Attack, 1200;
ScoutGuard 565FV-8M) – исследования проводи-
ли в 2012–2015 гг. в сроки с конца марта до начала
ноября и лишь изредка до конца декабря. В запо-
веднике пункты установок фотоловушек не были
упорядочены и их меняли в разные дни, недели,
месяцы и годы. На каждом пункте, как правило,
устанавливалась одна фотоловушка. Период ра-
боты пленочных фотоловушек на точке длился от
двух до 50 сут, после чего их переустанавливали в
другое место. Время работы цифровых фотолову-
шек на одном пункте длилось от двух суток до семи
месяцев. Пленочными фотоловушками отрабо-
тано 402 фотоловушко-суток и не сделано ни од-
ной фотографии дальневосточного лесного кота,
цифровыми – 2218 фотоловушко-суток и получе-
но три фотографии одного животного за разовое
посещение звериной тропы (№ 7 48.145694° с.ш.,
134.834389° в.д.) (рис. 2).

Географические координаты мест установки
фотоловушек определены с помощью GPS-нави-
гатора Garmin eTrex legend HCx.

Дневники сотрудников отдела охраны Боль-
шехехцирского заповедника. Были просмотрены
4560 дневников сотрудников отдела охраны Боль-
шехехцирского заповедника за период 1964–2009 гг.
Для каждого обхода дневники заводили и вручали
лесникам и государственным инспекторам запо-
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ведника, отвечавшим каждый за свой обход, и
они сдавали их ежемесячно в течение года.

Следы дальневосточного лесного кота. С на-
ступлением теплого времени года (апрель–ок-
тябрь) отдельные особи домашней кошки (Felis
catus) уходят из населенных пунктов в природные
биотопы (Юдин, 2015; Ткаченко, 2021). Они мо-
гут жить вдали от человеческого жилья обычно до
начала холодного времени года (ноябрь–март),
если высота снежного покрова составляет 10–15 см.
Лишь очень малоснежной зимой 2018/2019 гг.
следы домашней кошки были обнаружены при-
мерно в 8.5 км от ближайшего населенного пунк-
та в феврале, когда высота снежного покрова не
превышала 16 см. Следы домашней кошки похо-

жи на следы дальневосточного лесного кота, но
немного меньше по размерам и имеют несколько
иную форму, что позволяет надежно различать
эти виды. Отпечатки лап дальневосточного лес-
ного кота (рис. 3) очень похожи на отпечатки лап
кавказской лесной кошки, рисунки следов кото-
рой приведены А.Н. Формозовым (1989, с. 37) в
книге “Спутник следопыта”. На уплотненной по-
верхности надувного сугроба размеры оттисков
лап дальневосточного лесного кота составляли:
ширина и длина передней лапы 4.0 × 3.3 см, зад-
ней лапы 3.3 × 3.7, ширина большой подошвен-
ной подушечки (“пятки”) передней лапы 2.2, зад-
ней лапы 1.8. Совмещенные следы (при ходьбе
задняя лапа попадает точно в след от передней),

Рис. 2. Места регистраций дальневосточного лесного кота (следы, визуальные наблюдения, данные фотоловушек, от-
ловленные и погибшие животные) на участке района исследований в Хабаровском крае (Большехехцирский заповед-
ник и сопредельная территория) с 1976 г. по апрель 2022 г.
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обнаруженные на припорошенных снегом (глу-
биной 3–4 см) следах снегоходов, имели размеры
3.3–3.5 × 3.5–3.7 см, ширину “пятки” 1.9–2.1.
Задняя лапа у дальневосточного лесного кота бо-
лее продолговатая, чем передняя, что видно на
следах (рис. 3). Лапы самок кота сильнее вытяну-
ты, чем лапы самцов. Так, у четырех погибших са-
мок ширина и длина передних лап соответствова-
ли 3.0–3.3 × 3.1–3.7 см, задних – 2.5–3.0 × 3.0–3.8,
ширина “пятки” передней лапы – 1.8–2.4, задней –
1.7–1.9. У двух погибших самцов ширина и длина
передних лап 3.3, 4.0 × 3.0, 3.6, задних – 3.0, 3.6 ×
× 3.5, 3.7, ширина “пятки” передней лапы 2.3, 2.5,
задней – 1.8, 2.0.

Перемещаясь, дальневосточный лесной кот
нередко чередует аллюры (то шагом, то прыжка-
ми), что характерно для него (рис. 4). Из шести
вытропленных следовых цепочек на двух (общей
длиной 1.7 км) отмечен только шаг, на четырех та-
ких цепочках (574 м) отмечены шаг (332 м) и
прыжки (242 м). При высоте снежного покрова до

10 см кот может передвигаться только шагом, че-
редование аллюров автор наблюдал по снегу раз-
ной глубины (1–34 см). Обычно длина прыжков
равна 74–106 см, но иногда бывает больше. На-
пример, 22 декабря 2017 г. кот делал прыжки дли-
ной 117–171 см по льду искусственного водоема
при снежном покрове 18–24 см. На неглубоком
снегу (около 10 см и меньше) следы от прыжков
кота напоминают “двухчетку” куньих (рис. 5).
Двигаясь шагом по снегу глубиной около 30 см,
кот прокладывает траншею (рис. 4). Ширина ша-
га составляет 27–44 см (в среднем 32) по снегу
глубиной не более 10 см. Отпечатки лап, ширину
шага и длину прыжков кота измеряли по схеме,
разработанной для амурского тигра (Матюшкин,
Юдаков, 1974).

Дальневосточный лесной кот может натапты-
вать сеть тропок в окрестностях своего убежища,
нередко пользуется следами снегоходов, автомо-
билей, лыж и отпечатками лап других животных
(лисица, заяц-беляк). Примечательно, что следы

Рис. 3. Отпечатки передней (справа) и задней лап дальневосточного лесного кота на уплотненной поверхности надув-
ного сугроба. Правобережная долина р. Кия в приустьевой части (район им. Лазо, Хабаровский край). 07.02.2017. Здесь
и далее фото автора.
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Рис. 4. Чередование аллюров дальневосточного лесного кота по снегу глубиной 29–31 см. На переднем плане видны
следы от прыжков, на дальнем – траншея в снегу, пробитая передвигавшимся шагом котом. Правобережная долина
р. Кия в приустьевой части (район им. Лазо, Хабаровский край). 07.02.2017.
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Рис. 5. Следы от прыжков дальневосточного лесного кота, напоминающие “двухчетку” куньих. Высота снежного по-
крова 11 см. Правобережная долина р. Кия в приустьевой части (район им. Лазо, Хабаровский край). 17.11.2017.
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кота, прошедшего по следам лисицы, совершенно
не видны. Такое впечатление, что кроме лисицы
никто не проходил. Поэтому кот чаще попадает в
капканы, выставленные под след лисицы – охот-
ник даже не подозревает, что тропкой пользуется
еще и кот.

Полевые дороги дальневосточный лесной кот
пересекает (всего зафиксировано девять эпизо-
дов) прыжками почти под прямым углом (три
эпизода), с проходом по полотну дороги с чередо-
ванием аллюров (шаг и прыжки) до 36 м (четыре),
шагом через трубу (один), проложенную под до-
рогой, в месте пролегания осушительного канала.
В одном случае установить не удалось, каким ал-
люром кот преодолел полевую дорогу, потому что
снег на ней был сильно накатан автомобилями.
Маршруты кота по полевым дорогам редки, и
наиболее протяженный из них составил 1.2 км.
В отличие от следовых цепочек дальневосточного
лесного кота, следы домашней кошки могут тя-
нуться по полевым дорогам на протяжении не-
скольких километров, и ни разу не было отмече-
но, чтобы она переходила на прыжки.

Еврейская автономная область (ЕАО). Допол-
нительные исследования были проведены в юж-
ной части ЕАО. Так, 4–12 июля 2012 г. обследова-
ли окрестности села Союзное и 8–13 июля 2013 г. –
заказник “Чурки” в бассейне р. Вертопрашиха.
В окрестностях села Союзное о дальневосточном
лесном коте собраны только опросные сведения.
В заказнике “Чурки” в бассейне р. Вертопрашиха
суммарная протяженность пеших маршрутов со-
ставила приблизительно 29 км, из них по грунто-
вым дорогам – около 20 км. Также получена ин-
формация из личной беседы с госинспектором
заказника “Чурки” С.В. Згортюком, которая ча-
стично подкреплена фотографиями погибших
животных.

Статистика. Статистический анализ для срав-
нения различий в количестве регистраций даль-
невосточного лесного кота за разные десятилетия
проводился с использованием χ2-критерия (Пло-
хинский, 1980). Значение p < 0.05 рассматрива-
лось как минимальный уровень, определяющий
значимость.

РЕЗУЛЬТАТЫ

С 2000-х гг. дальневосточный лесной кот в
южном Приамурье, как на левобережье, так и на
правобережье Амура, стал регистрироваться не-
сколько чаще. На левобережье Амура в южной
части ЕАО в заказнике “Чурки” в бассейне
р. Вертопрашиха в июле 2013 г. следы котов встре-
чены четыре раза на грунтовых дорогах. По лево-
бережью р. Вертопрашихи (в пределах заказника)
регистрировали их выводки (С.В. Згортюк, лич-
ное сообщение) (рис. 6). В 2003, 2011–2013 гг.

в окрестностях оз. Лебединое и заказника “Чур-
ки” коты отмечены пять раз (два наблюдались ви-
зуально, два найдены мертвыми и один пойман
живым) (С.В. Згортюк, личное сообщение) (рис. 6).
Заметен рост количества регистраций в начале
2010-х гг. (одна регистрация в 2003 г. и восемь ре-
гистраций в 2011–2013 гг.) (рис. 6), который, тем
не менее, не подтвердился статистически (χ2 = 1.0,
df = 3, p > 0.2). Возможно, такой результат полу-
чен из-за очень небольшого количества данных.
В окрестностях с. Союзное, которое расположено
примерно к юго-западу от заказника “Чурки”, в
июле 2012 г. следы кота обнаружить не удалось.
Возможно, они не были встречены, потому что
кот в этих местах отмечается очень редко, о чем
свидетельствовали местные жители, не приводя
при этом конкретных данных. Но подобное пред-
ставление может сформироваться и из-за его
скрытного образа жизни, что более вероятно.

В приустьевой части р. Уссури (Большехех-
цирский заповедник и его окрестности) в Хаба-
ровском крае, входящей в ареал дальневосточ-
ного лесного кота, он стал чаще встречаться в
2000–2022 гг. (115 регистраций – следы, погиб-
шие животные, визуальные наблюдения, данные
фотоловушек). За предыдущий период 1986–1999 гг.
он встречен только один раз у северной границы
заповедника. Хотя в отдельных местах указанного
района кота до 2000 г. не было, т.е. внутри ареала
существовали участки, не заселенные им. Так,
в южной части заповедника и на сопредельной
с ней территории (междуречье Кия–Чирки ча-
стью занятое гидромелиоративной системой) кот
впервые отмечен в январе 2000 г.

На южном участке Большехехцирского запо-
ведника и в междуречье Кия–Чирки количество
встреч старых и свежих следов кота в зимние
сезоны 2010/2011–2020/2021 гг. увеличилось в
среднем примерно в два раза по сравнению с по-
казателями, полученными в зимние сезоны
1999/2000–2009/2010 гг. (рис. 7). Но достоверных
различий обнаружено не было (χ2 = 7.0, df = 10,
p > 0.2). Очевидно, численность кота на данной
территории после вселения в 2000-х гг. возросла
незначительно и в 2010-х гг. стабилизировалась.
Но факт заселения котом этих мест свидетель-
ствует, что подъем его численности произошел в
более южных районах Хабаровского и Примор-
ского краев, откуда он проник в междуречье
Кия–Чирки и в южную часть Большехехцирского
заповедника. В заповеднике в 2010-х гг. (с ноября
2015 г. исследования в заповеднике не проводят-
ся) кот зафиксирован один раз (фотоловушка)
30 апреля 2014 г. на скалистом склоне горы Ост-
рая в южных предгорьях хребта Большой Хехцир
(№ 7) (рис. 2). Хотя следы кота не были обнаруже-
ны в зимние сезоны 2001/2002–2011/2012 гг. (рис. 7),
его следы и погибших животных отмечали в пери-
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Рис. 6. Места регистраций дальневосточного лесного кота (следы, визуальные наблюдения, отловленные и погибшие
животные) на участке района исследований в южной части Еврейской автономной области в 2003, 2011–2013 гг.
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Примерное место обнаружения выводка (С.В. Згортюк, личное сообщение)

Границы:
Заказник “Чурки”

Места регистраций дальневосточного лесного кота:
2003 г. (С.В. Згортюк, личное сообщение)
2011–2013 гг. (С.В. Згортюк, личное сообщение и оригинальные данные)

од апреля–октября 2002–2012 гг., но не ежегодно.
Так, по одному следу встречено в сентябре 2002 г.
и в июне 2004 г., погибших животных регистри-
ровали в июне 2007 г. (одна особь) и в октябре
2009 г. (две особи).

Наиболее показателен процесс заселения даль-
невосточным лесным котом с 2000 г. междуречья
Кия–Чирки, где проводился капканный промы-
сел пушных зверей (енотовидная собака (Nyctere-
utes procyonoides), волк (Canis lupus), лисица (Vulpes
vulpes), азиатский барсук, колонок (Mustela sibiri-
ca)), но ранее указанного года его не отлавливали
капканами. Так, сотрудники отдела охраны Боль-
шехехцирского заповедника, до его организации
в 1963 г., длительное время охотились в междуре-
чье Кия–Чирки, но никогда не добывали кота и
даже не знали его следов. Не добывали кота при
помощи капканов и другими способами и другие
местные охотники. Нет сведений о нем в дневни-

ках сотрудников отдела охраны заповедника за
1964–1999 гг. В 1987–1999 гг. кот автором также
не регистрировался. В 2000–2012 гг. кот стал эпи-
зодически встречаться в междуречье Кия–Чирки
(впервые отмечен в январе 2000 г. – попал в кап-
кан). Так, его следы отмечены дважды и нецеле-
направленно добыто пять особей. Возможно, это
был период освоения этих мест. С 2013 г. по на-
стоящее время кота на этой территории регистри-
руют (следы, погибшие животные, визуальные
наблюдения, данные фотоловушек) ежегодно.
Численность его относительно стабильна, но на
рубеже 2018 и 2019 гг. она несколько снизилась,
что заметно по встречаемости его свежих и старых
следов на маршрутах зимой (рис. 7). Сходную ди-
намику численности кота показали данные зим-
них маршрутных учетов и фотоловушек. Так, в
ноябре 2017 г. встречено 1.4 следа кота на 10 км
маршрута, в ноябре 2018 г. – 0.6, в феврале и но-
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Рис. 7. Частота встреч свежих и старых следов дальневосточного лесного кота за 22 зимних сезона в южной части Боль-
шехехцирского заповедника и на примыкающей к ней территории (междуречье Кия–Чирки).
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ябре 2019 г. – 0, в ноябре 2020 г. – 1.2. Фотоловуш-
ками разные особи дальневосточного лесного ко-
та регистрировались в 2016–2021 гг. Учитывали
их количество в течение года. Также сравнива-
лись снимки идентифицированных котов, сде-
ланные в разные годы. Всего идентифицировано
15 котов за 2495 фотоловушко-суток (1.0% зареги-
стрированных особей на 100 фотоловушко-суток
в 2016 г., 0.3% – 2017, 0.2% – 2018, 0.2% – 2019,
0.7% – 2020, 1.2% – 2021). Плотность населения
дальневосточного лесного кота (количество жи-
вотных, зафиксированных фотоловушками в раз-
ные годы, на площади (не более 50 км2), где уста-
навливались камеры) составила в 2016 г. 0.8 особи
(четыре за год) на 10 км2, в 2017 – 0.2 (т.е. одна
особь), в 2018 – 0.2 (одна особь), в 2019 – 0.2 (одна
особь), в 2020 – 0.6 (три особи), в 2021 – 1.0 (пять
особей). Установлено, что в междуречье Кия–
Чирки кот размножается. Так, на поселении ази-
атского барсука № 3, расположенном в правобе-
режной долине р. Кия, фотоловушкой пять раз
был запечатлен выводок дальневосточного лес-
ного кота (самка и два котенка) в августе 2021 г.
(рис. 2, 8). Таким образом, дальневосточный лес-
ной кот в настоящее время на этой территории
обитает оседло и выводит потомство, хотя немно-
гим более 20 лет назад он здесь отсутствовал (рис. 2).

Примечательно, что расселение и увеличение
численности дальневосточного лесного кота в
междуречье Кия–Чирки произошло в сельскохо-
зяйственном ландшафте. Этому, прежде всего,
способствовали сохранившиеся участки леса по
окраинам и среди полей на возвышенностях (рел-
ках), заросли травы и кустарников по низинам
вокруг старичных озер. Кроме того, поля и паст-
бища, заброшенные в 1990-х гг., склоны осуши-
тельных каналов, берега искусственных водоемов
и обочины полевых дорог поросли высокой тра-

вой, кустарниками и деревьями, что также созда-
ло хорошие кормовые и защитные условия.

Возможно, об увеличении численности даль-
невосточного лесного кота в южном Приамурье в
последнее десятилетие свидетельствуют дальние
заходы отдельных особей в несвойственные ему
места обитания. Так, около семи лет назад его не-
однократно добывали в долине среднего течения
р. Хор (правый приток р. Уссури) в окрестностях
с. Гвасюги (район им. Лазо Хабаровского края)
(В.Н. Дербенцев, личное сообщение). Эта терри-
тория удалена от равнинных ландшафтов долины
Уссури, где находятся основные места обитания
кота, более чем на 100 км к востоку и находится в
зоне горных хвойно-широколиственных лесов.

На правобережье Амура, в частности в Боль-
шехехцирском заповеднике и его окрестностях
(Хабаровский край), в 2000-х гг. участились
встречи с дальневосточным лесным котом, даже
в местах внутри ареала, где его до этого не было,
в 2010-х гг. количество встреч возросло и они ста-
ли ежегодными. По имеющимся данным, на ле-
вобережье Амура (ЕАО) число встреч с дальнево-
сточным лесным котом также увеличилось в
2010-х гг., что, вероятно, свидетельствовало о по-
вышении его численности. Отмеченные случаи
размножения дальневосточного лесного кота на
этих участках района исследований подтвержда-
ют, что в настоящее время в южном Приамурье
он обитает оседло.

ОБСУЖДЕНИЕ
О распространении дальневосточного лесного

кота на юге Дальнего Востока России в середине
XIX столетия не существовало единого мнения и
среди первых исследователей этого края. Так,
Маак (1861) указывал, что кот обитал только в
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верхнем и среднем течении р. Уссури и, со слов
местных жителей, уточнял, что уже около ее пра-
вого притока р. Субки (в настоящее время “Шив-
ки”) этого животного нет. Таким образом, по
данным Маака (1861), кот в тот период отсутство-
вал в нижнем течении Уссури, в частности в при-
устьевой ее части, где он впервые отмечен в
2000 г. и в настоящее время живет оседло. По све-
дениям Пржевальского (1990), обследовавшего
юг Дальнего Востока в 1867–1869 гг., дальнево-
сточный лесной кот населял Уссурийский край и
южную часть среднего течения р. Амур. При этом
оба автора подчеркивали, что в большей части об-
ласти своего распространения он редок. Но Пр-
жевальский (1990) уточнил, что кот обыкновенен
на побережье Японского моря между заливом
Посьета и гаванью Ольги.

В северной части ареала в России (левобере-
жье Амура, бассейн нижнего течения Уссури) по-
пуляция дальневосточного лесного кота всегда
была разрежена (Гептнер, Слудский, 1972). Так,
на юге Приморского края, особенно на побере-
жье заливов Посьета и Петра Великого и на

р. Суйфун (в настоящее время “Раздольная”), кот
обычен (в среднем одна, редко четыре–шесть
особей на 10 км2) (Кучеренко, 1973). В заповедни-
ке “Кедровая падь” наивысшая плотность кота
в год повышенной численности от двух до пяти
особей на 1000 га (Гептнер, Слудский, 1972).
В южных отрогах Сихотэ-Алиня и на Уссурий-
ско-Ханкайской низменности одна особь прихо-
дится на 4000–8000 га. Уже к северу от р. Иман
(в настоящее время “Большая Уссурка”) кот по-
всеместно чрезвычайно редок (Кучеренко, 1973).
К тому же, его численность и площадь ареала в
последние десятилетия на начало 1970-х гг. не-
уклонно сокращались на юге Дальнего Востока
России (Гептнер, Слудский, 1972; Кучеренко,
1973, 1981). Если в 1930-х гг. в Приморском крае
заготавливалось до 1297 шкурок, то к началу
1970-х гг. они попадали на заготовительные
пункты единично (Кучеренко, 1973). На всем юге
Дальнего Востока в 1930-х гг. заготавливалось
886–2177 шкурок дальневосточного лесного кота
в год (Зубаровский, 1939). В течение 10 лет (к 1981 г.)
не было получено сведений о встречах кота в ле-

Рис. 8. Самка дальневосточного лесного кота (слева) с котенком (второй детеныш в кадр не попал) на поселении ази-
атского барсука № 3 в правобережной долине р. Кия (приустьевая часть), район им. Лазо, Хабаровский край.
11.08.2021.
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вобережном Приамурье, на западном макроскло-
не Сихотэ-Алиня севернее 47° с.ш. и на восточ-
ном макросклоне севернее 46° с.ш. (Кучеренко,
1981).

На левобережье Амура в ЕАО в ХХ столетии
дальневосточный лесной кот был редок (Зубаров-
ский, 1939; Кучеренко, 1973; Туманов, 2009). Хо-
тя, “на Зейско-Буреинской равнине (“Амурская
лесостепь”) и в Биробиджане перед войной кот
был, однако, обыкновенен” (Гептнер, Слудский,
1972, с. 263). В начале 1970-х гг. он на левобережье
Амура, в частности на юге ЕАО, почти исчез (Гепт-
нер, Слудский, 1972; Кучеренко, 1973а). В течение
последующих 10 лет сведений о встречах с котом
в левобережном Приамурье получено не было
(Кучеренко, 1981). Утверждается, что в настоящее
время он лишь изредка заходит на левобережье
Амура (юго-восточная окраина Зейско-Буреин-
ской и юго-запад Среднеамурской равнин) и не
размножается здесь (Юдин, 2015). Однако данные
автора, напротив, свидетельствуют об увеличе-
нии численности кота и оседлом его обитании
(наблюдения выводков) на юге ЕАО в 2010-х гг.
(рис. 6) и подтверждают мнение Туманова (2009),
что эта территория входит в ареал кота. Также об
увеличении численности дальневосточного лес-
ного кота на левобережье Амура свидетельствует
возрастание количества встреч с ним на юго-во-
стоке Амурской обл. и в соседнем с ней Облучен-
ском р-не ЕАО в 2000-х гг. и начале 2010-х гг. (Ба-
быкина и др., 2012; Кастрикин и др., 2013). При
этом подчеркивалось, что в Облученском р-не
ЕАО встречи с дальневосточным лесным котом
нередки (Бабыкина и др., 2012). В начале 2000-х гг.
отмечены дальние заходы кота к северу от ареала
в Читинскую обл. предположительно из Китая
или Амурской обл. (Медведев и др., 2007 – по: Ту-
манов, 2009). Вероятно, подобное также можно
объяснить увеличением его численности в преде-
лах ареала.

В Хабаровском крае в бассейне нижнего тече-
ния Уссури к началу 1970-х гг. дальневосточный
лесной кот стал довольно редок (Гептнер, Слуд-
ский, 1972) и, в частности, отсутствовал в Боль-
шехехцирском заповеднике и его окрестностях
(Казаринов, 1973). Его шкурки заготавливали
также очень редко и не каждый год (Кучеренко,
1973). На рубеже 1970–1980-х гг. в Хабаровском
крае кот “если и не исчез, то исключительно ре-
док” (Кучеренко, 1981, с. 146). Кроме того, в этом
крае в 1930-х гг. он тоже встречался редко, и до-
быча его за сезон исчислялась единицами (Зуба-
ровский, 1939). По некоторым данным, числен-
ность кота продолжала снижаться и в 2000-х гг.
(Туманов, 2009). Однако во второй половине
1970-х гг. в окрестностях Большехехцирского за-
поведника численность дальневосточного лесно-
го кота несколько возросла (Черных, 1981; Юдин,
1984; Макаров, Тагирова, 1989). Его впервые от-

метили у восточной границы заповедника в 1976 г.
(пойман в капкан в пос. Корфовский) (Черных,
1981). С этого времени кот регулярно встречался в
его восточной и северной частях до 1985 г. (Мака-
ров, Тагирова, 1989; Долгих и др., 1993; Ткаченко,
2011) (рис. 2). В 1980-х гг. наблюдали “повышение
численности и повсеместное расселение вида в
пределах ареала” на юге Дальнего Востока Рос-
сии (Юдин, 1989, с. 210). В 1986–1999 гг. числен-
ность дальневосточного лесного кота в районе
исследований значительно снизилась (рис. 2).
Примерно в это же время сократилась числен-
ность и на Приханкайской низменности (Несте-
ренко и др., 2006). В 2000-х гг. в Большехехцир-
ском заповеднике и его окрестностях количество
особей кота заметно возросло (рис. 2). В этот пе-
риод на данном участке района работ этот вид ре-
гистрировали и другие исследователи. Так, зимой
2005 г. следы одной особи обнаружены в районе
Большехехцирского заповедника (Туманов, 2009),
однако не уточнено место встречи. С этого време-
ни не только участились встречи с котом (следы,
визуальные наблюдения и др.), но зверьки стали
периодически попадать в капканы. Примеча-
тельно, что это произошло при снижении интен-
сивности промысла пушных видов зверей, за ис-
ключением соболя, доля которого в заготовках
составляла 98%, на фоне падения спроса на “цвет-
ную” пушнину на международном рынке (Дуни-
шенко и др., 2014).

В междуречье Кия–Чирки и в южной части
Большехехцирского заповедника в 1964–1999 гг.
дальневосточного лесного кота вообще не было
(Казаринов, 1973; Черных, 1981; Макаров, Таги-
рова, 1989; Долгих и др., 1993; Ткаченко, 2009).
Также он не был отмечен в 1965–1975 гг. на сель-
скохозяйственных землях в других местах южно-
го Приамурья (Сапаев, 1976). В частности, по
данным этого исследователя, кот отсутствовал на
сельскохозяйственных землях, прилегающих с
юго-востока к району исследований автора в
междуречье Кия–Чирки. В междуречье Кия–
Чирки и южной части Большехехцирского запо-
ведника дальневосточного лесного кота стали на-
блюдать в 2000–2012 гг., но не ежегодно. Также
отмечен рост численности кота в 2000-х гг. в При-
морском крае, и встречи с ним участились на юге
региона (Туманов, 2009). Предположение Юдина
(2015) – дальневосточный лесной кот лишь захо-
дит в заповедник и его окрестности из Китая –
основывалось на том, что он регистрировался
здесь не каждый год и отсутствовали доказатель-
ства его размножения. Хотя ранее предполага-
лось, что кот в этой местности размножается
(Ткаченко, 2011). В Китае в левобережном бас-
сейне Уссури он обитает южнее района исследо-
ваний автора – в бассейне р. Мулинхэ (Gao et al.,
1987 – по: Юдин, 2015). Новыми данными под-
тверждается, что кот отсутствует на участке лево-
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бережной долины нижнего течения р. Уссури от
ее устья вверх примерно до широты села Кедрово
(Вяземский р-н, Хабаровский край) (Ghimirey
et al., 2022), расположенного на правом берегу
этой реки. Вероятно, в междуречье Кия–Чирки
кот проник из более южных районов Хабаровско-
го и Приморского краев, и толчком к расселению
послужило увеличение его численности. С 2013 г.
в междуречье Кия–Чирки встречи с дальнево-
сточным лесным котом стали ежегодными, и ко-
личество их возросло по сравнению с показателя-
ми 2000-х гг. (рис. 2, 7), хотя статистически это не
подтвердилось. Вид стал постоянным обитателем
в этом месте, появились выводки (рис. 2, 8).
В 2016–2021 гг. в междуречье Кия–Чирки плот-
ность населения в разные годы составляла 0.2–
1.0 особи на 10 км2 (в среднем 0.5 особи на 10 км2).
Ранее для Хабаровского края данные по плотно-
сти населения кота не приводились, и лишь кон-
статировалось, что он очень редок (Кучеренко,
1973, 1981, 1997). В Приморском крае плотности
населения дальневосточного лесного кота боль-
ше. Так, в первой половине 2010-х гг. в наиболее
типичных биотопах плотность населения состав-
ляла три–пять особей на 10 км2 (Юдин, 2015). В то
же время сделано предположение, что в настоя-
щее время плотность кота в основных местах оби-
тания на юге Приморского края не превышает од-
ну–две особи на 10 км2 (Уфыркина и др., 2022),
что почти не отличается от приведенных выше
данных на начало 1970-х гг. (Кучеренко, 1973).
В середине 1990-х гг. в зоне типичных мест обита-
ния плотность кота была ниже – одно животное
приходилось на 40–80 км2 (Кучеренко, 1997),
что аналогично данным этого автора на начало
1970-х гг., приведенным выше (Кучеренко, 1973).
На равнинах и предгорьях южного участка Боль-
шехехцирского заповедника дальневосточный лес-
ной кот сейчас присутствует постоянно, вселив-
шись с прилегающей территории. Таким образом,
данные последнего десятилетия свидетельствуют
об оседлом обитании кота в междуречье Кия–
Чирки и в Большехехцирском заповеднике. Оче-
видно, этому способствовало увеличение числен-
ности кота в более южных районах Хабаровского
и Приморского краев, откуда он проник на эту
территорию.

В последние годы возросло количество встреч
с дальневосточным лесным котом в бассейнах рек
Хор и Бикин, на расстоянии более чем 100 км от
типичных мест обитания в долине Уссури (Олей-
ников и др., 2020; оригинальные данные), откуда
он расселяется, вероятно, при увеличении чис-
ленности.

Очевидно, имеют место колебания границы
ареала, проходящей не по изолирующим прегра-
дам, а на естественном климатическом и ланд-
шафтном (леса маньчжурского типа) пределе.

Вид, находящийся в таких условиях, чувствите-
лен к климатическим изменениям, не только к
многолетним, но и кратковременным (Гептнер,
Слудский, 1972).

Ранее считалось, что преобразование среды
обитания человеком отрицательно сказывается
на численности и распространении дальнево-
сточного лесного кота (Кучеренко, 1973а; Юдина,
Юдин, 1991; Юдин, 2015). Однако в последние го-
ды появились свидетельства того, что он успешно
приспосабливается к присутствию человека (Naid-
enko et al., 2021; оригинальные данные). Подоб-
ное отмечают и в юго-восточной Азии. Напри-
мер, в Сингапуре бенгальская кошка обычна на
плантациях масличных пальм (Chua et al., 2016).
Таким образом, в южном Приамурье дальнево-
сточный лесной кот оседло обитает в основном на
сельскохозяйственных землях. Очевидно, при
подходящих обстоятельствах, когда по окраинам
и среди полей сохранены участки естественной
растительности на возвышенностях (релках) и
др., кот успешно приспосабливается к изменив-
шейся обстановке. Этому также способствует за-
растание склонов осушительных каналов и забро-
шенных полей травой, кустарниками и деревья-
ми, что улучшает кормовые и защитные условия.
Таким образом, дальневосточный лесной кот при
определенных условиях хозяйствования хорошо
приспосабливается к антропогенным нарушени-
ям среды обитания. По данным Юдина (2015),
лишь обширные открытые пространства сельско-
хозяйственных земель практически не заселены
хищником.

ВЫВОДЫ
В 2000-х гг. в южном Приамурье начались уве-

личение численности дальневосточного лесного
кота и заселение им участков внутри ареала, где
он ранее не отмечался. В настоящее время как на
левобережье, так и на правобережье Амура в при-
устьевой части правобережья р. Уссури кот раз-
множается и обитает постоянно.

Расселение и увеличение численности дальне-
восточного лесного кота происходило в основном
на сельскохозяйственных землях.

Благодаря хорошей приспосабливаемости,
дальневосточный лесной кот освоил земли (где
отмечены его выводки), вовлеченные в сельско-
хозяйственное производство в южном Приамурье.
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INCREASE IN THE ABUNDANCE OF THE AMUR LEOPARD CAT 
(PRIONAILURUS BENGALENSIS EUPTILURA, FELIDAE, CARNIVORA) 

IN THE SOUTHERN AMUR REGION
K. N. Tkachenko*

Institute of Water and Ecology Problems, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Khabarovsk, 680000 Russia
*e-mail: carnivora64@mail.ru

The Amur leopard cat (Prionailurus bengalensis euptilura Elliot 1871) in the south of the Russian Far East
mainly lives in f lat and foothill landscapes, which have now been mostly transformed by man. The data were
collected in 1987–2022 in the southern Amur region (the left bank of the Amur River in the south of the Jew-
ish Autonomous Oblast (JAO) and the right bank of the Amur River (the right bank of the estuary of the Us-
suri River), Khabarovsk Krai). Traces of cats and dead animals were recorded, and camera traps were used.
The data of 4560 diaries of employees of the Department of protection of the Bolshekhekhtsirsky Reserve,
located in the research area, for 1964–2009 were used. Now on the left bank of the Amur River in the south
of the JAO, the Amur leopard cat lives constantly, although in the 2010s it was believed that it rarely enters
this territory. Number of sightings of cat tracks in the study area on the right bank of the Amur in 2011–2021
compared to the period 2000–2010 increased about two times. It has populated areas within the range where
it has never been noted. The increase in the number and the process of settlement of the Amur leopard cat,
both on the left bank and on the right bank of the Amur River began in the 2000s, and since the beginning of
the 2010s it has been observed constantly. Currently, the cat lives sedentary in the southern Amur region,
which is confirmed by the findings of its broods. The cat mainly lives on agricultural land, which is due to its
ability to adapt well to anthropogenic changes in the habitat.

Keywords: agricultural landscape, adaptability, Russian Far East, reproduction
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Исследована географическая изменчивость формы рядов верхних щечных зубов песцов с помощью
методов геометрической морфометрии. Географическая изменчивость изучена с использованием
288 экземпляров из 19 локалитетов Северной Америки, Евразии, а также островов Тихого и Север-
ного Ледовитого океанов. Показана значительная мономорфность зубных рядов всех материковых
песцов, а также песцов из Гренландии и о-ва Св. Лаврентия. Песцы четырех тихоокеанских попу-
ляций – двух командорских и двух прибыловских – существенно отличаются от материковых пес-
цов формой зубных рядов. При этом песцы о-ва Медного, о-ва Беринга и о-вов Прибылова также
различаются между собой. Песец о-ва Медного обладает самыми укороченными и широко расстав-
ленными зубными рядами, а также очень крупными зубами. Песец о-вов Прибылова, напротив, са-
мый мелкозубый. Аллометрия не играет существенной роли в формировании географической из-
менчивости зубных рядов песцов. Обнаружен высокий уровень флуктуирующей асимметрии у пес-
цов о-ва Медного и о-ва Св. Георгия по сравнению с ее уровнем в других популяциях песцов.
Наиболее вероятно, что для песца о-ва Медного это обусловлено известным низким генетическим
разнообразием популяции вследствие прохождения экстремального бутылочного горлышка чис-
ленности в недавнем прошлом. Выдвинуто предположение о тождественности факторов флуктуи-
рующей асимметрии, воздействовавших на песцов о-вов Медного и Св. Георгия.

Ключевые слова: млекопитающие, коренные зубы, морфология, геометрическая морфометрия, цир-
кумполярный ареал, островная изоляция
DOI: 10.31857/S0044513423030066, EDN: BWQBTA

Песец (Vulpes lagopus L. 1758) населяет тундро-
вую зону Евразии и Северной Америки, включая
острова (Гептнер, Наумов, 1967). Во многом генети-
ческая и морфологическая структура изменчивости
вида определяется океаническим ледовым покро-
вом (Dalén et al., 2005; Geffen et al., 2007; Нанова,
2022), позволяющим, либо позволявшим в про-
шлом, активно перемещаться на большие ди-
станции (Сдобников, 1940; Гептнер, Наумов, 1967;
Fuglei, Tarroux, 2019).

Географическая изменчивость черепа песца до-
статочно хорошо изучена. Так, изолированные ти-
хоокеанские популяции песцов Командорских о-
вов и о-вов Прибылова отличаются более круп-
ными размерами и более робустной формой чере-
па по сравнению с материковыми популяциями
(Цалкин, 1944; Загребельный, Пузаченко, 2006;
Martin-Serra et al., 2019; Нанова, 2022). Песцы Грен-
ландии, напротив, более мелкие (Vibe, 1967; Нано-

ва, 2022). Песцы остальной части ареала в значи-
тельной степени однородны по размеру и форме че-
репа (Пузаченко, Загребельный, 2008; Нанова, 2022).

Несмотря на функциональную связь с костями
черепа, зубная система млекопитающих пред-
ставляет собой отдельный онтогенетический кор-
реляционный модуль (Goswami, Polly, 2010), и ее
изменчивость не всегда полностью согласована с
изменчивостью черепа (Нанова, 2009). Изменчи-
вость зубной системы песца исследована не так по-
дробно, как кости черепа. В работе Daitch и Gural-
nick (2007) изучена географическая изменчивость
формы первого верхнего моляра с помощью ме-
тодов геометрической морфометрии. Авторы по-
казали низкий уровень изменчивости формы это-
го зуба среди населения материка. При этом пес-
цы о-ва Беринга и о-ва Св. Павла наиболее сильно
отличались по форме зуба от материковых песцов и
друг от друга (о-в Медный и о-в Св. Георгия не

УДК 599.742.21-22:591.431.4
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включены в их анализ). В этой же работе подтвер-
ждена мелкозубость песца о-ва Св. Павла, ранее
описанная Pengilly (1981). Сопоставление формы
щечного зубного ряда одной из сторон черепа пес-
цов Евразии с помощью методов геометрической
морфометрии (Нанова, 2009) показало высокую
специфичность песца о-ва Медного по этому пара-
метру. Полномасштабного исследования изменчи-
вости зубной системы песцов проведено не было.

В задачи нашей работы входит: 1) исследовать
географическую изменчивость формы верхних ря-
дов коренных зубов песцов; 2) оценить роль асим-
метрии в географической изменчивости формы
верхних рядов коренных зубов песцов; 3) оценить
роль изменчивости размеров в географической из-
менчивости формы верхних рядов коренных зубов
песцов.

МАТЕРИАЛ

Район исследования – европейский и северо-
американский сегменты (включая о-ва Северно-

го Ледовитого океана), а также два острова в ази-
атском сегменте циркумполярного ареала песца.

Изучены черепа особей, добытых в двух десятках
пунктов с кон. 19 (Аляска, п-ов Лабрадор, о-в Грен-
ландия и др.) по кон. 20 вв. Островные локалите-
ты составили 63%, из которых 71% локалитетов
приходится на американский сегмент ареала. Об-
щая исследованная выборка составила 288 чере-
пов, принадлежащих взрослым особям обоих полов
с развитой зубной системой. Старые особи с сильно
стертыми коронками зубов исключены. Частные
выборки черепов варьируют от 1 до 63 экз. из одного
локалитета. Наименьшие географические расстоя-
ния между локалитетами – на Аляске и архипелагах
Берингова моря. Эти локалитеты оказались также
наиболее обеспеченными материалом (табл. 1).

Из Заполярья происходит 29% черепов. На ма-
териковую Европу приходится 7% экземпляров,
на островную – 2%, на материковую Северную
Америку – 16%, на островную – 58% (38% особей
с островов – из Гренландии), на островную Азию
(Командорские о-ва) – 17% (рис. 1).

МЕТОДИКА
Предметом исследования являлась изменчи-

вость общей формы рядов щечных зубов обеих
сторон черепа песца. Анализ формы проводили ме-
тодом геометрической морфометрии (Klingenberg,
2011; Zelditch et al., 2012; Васильев и др., 2018).

На начальном этапе исследования при помо-
щи фиксированной цифровой фотокамеры (Can-
non 650D) получали изображения отобранных че-
репов с вентральной стороны. Затем в програм-
мах TpsUtil 1.74 и TpsDig2 на основе цифровых
изображений создавали надлежащие tps-файлы и
расставляли ландмарки (Zelditch et al., 2012), при-
званные отразить форму рядов щечных зубов у
песцов из различных локалитетов. Каждый эк-
земпляр охарактеризовали при помощи 32 ланд-
марок, помечающих передние и задние края ко-
ронок и долинки между буграми премоляров и мо-
ляров верхней челюсти (табл. 2, рис. 2). Полный
набор ландмарок каждой особи схематично очерчи-
вает форму зубных рядов и называется конфигура-
цией. Расстановка ландмарок осуществлялась трое-
кратно ради последующей оценки ее точности
(ошибки), обусловленной личностным фактором
исследователя. Дальнейшие расчеты проводили на
усредненных по трем сериям расстановки кон-
сенсусных конфигурациях.

Собственно анализ формы, ее изменчивости
проводили в программе MorphoJ (Klingenberg,
2011). Сравнение конфигураций зубных рядов пес-
цов предварено процедурой прокрустова совмеще-
ния, которая устраняет информацию о масштабе
объектов и об их положении в пространстве. Про-
крустово совмещение делает возможным непосред-

Рис. 1. Пункты добычи особей песца в Северном по-
лушарии и соответствие им нумерации локалитетов
в исследовании: 1 – о-в Беринга, 2 – о-в Медный,
3 – о-в Сигуам, 4 – о-в Св. Георгия, 5 – о-в Св. Пав-
ла, 6 – о-в Св. Матвея, 7 – о-в Св. Лаврентия,
8 ‒ устье р. Юкон, 9 – пункт Андреевская одиноч-
ка, 10 – о-в Св. Михаила, 11 – окр. г. Уткиагвик,
12 – о-ва Элсмир и Девон, 13 – Баффинова Земля,
14 – о-в Гренландия (включая выборки из окр. пунк-
та Иита и залива Диско), 15 – п-ов Лабрадор (включая
локалитеты в заливе Унгава, окр. г. Норт Ривер и о-ва
Баррен-Айленд), 16 – о-в Исландия, 17 – Скандинав-
ский п-ов, 18 – Архангельская обл. РФ, 19 – о-в За-
падный Шпицберген.
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ственное сравнение форм вне зависимости от раз-
меров объектов, что важно, т.к. у песцов существует
географическая изменчивость размера (Цалкин,
1944; Vibe, 1967; Frafjord, 1993; Загребельный, Пу-
заченко, 2006; Нанова, 2022). Различия между кон-
фигурациями выявляли на уровне межгрупповой
изменчивости. Исходно группы формировали по
локалитету (месту добычи особи). Визуальный ана-
лиз существенных различий проводили между кон-
сенсусными конфигурациями. Для облегчения ви-
зуального распознавания различий их усиливали
путем применения двукратного коэффициента

утрирования к консенсусным конфигурациям, по-
лученным по главным компонентам и канониче-
ским переменным. Консенсусная конфигурация,
полученная усреднением по общей выборке, на-
зывается в работе эталонной.

Разработанный Клиндженбергом (Klingenber-
get al., 2002; Klingenberg, 2015) подход позволяет раз-
ложить общую ковариационную матрицу на две –
симметричную и асимметричную – составляю-
щие. Обе составляющие изменчивости занимают
ортогональные друг другу области морфопро-
странства. Вместе они образуют общее тангенци-

Таблица 1. Локалитеты и объем изученной коллекции, экз.

Примечания. 1 – самец, 2 – самка, 0 – пол неизвестен, точность координат условна. ЗММГУ – Зоологический музей
МГУ им. М.В. Ломоносова, NMNH – Smithsonian National Museum of Natural History, BNHM – Museum für Naturkunde Berlin,
AMNH – American Museum of Natural History. В тексте и в расчетах экземпляры с соседствующих островов Элсмира и Девона рас-
смотрены совокупно, в качестве выборки из одного локалитета (12), аналогично экземпляры из разных частей Гренландии и эк-
земпляры из нескольких мест на Лабрадоре сведены в две выборки, соответствующие условным локалитетам (14 и 15). n – число
черепов.

Номер 
выборки с.ш. в.д. Локалитет Регион Страна 1 2 0 n Коллекция

1 55.06 166.26 о-в Беринга Командорские острова РФ 11 12 1 24 ЗММГУ
2 54.71 167.71 о-в Медный Командорские острова РФ 1 4 20 25 ЗММГУ
3 52.32 172.53 о-в Сигуам Андреяновские острова, 

Алеутский архипелаг
США – – 1 1 NMNH

4 56.58 169.61 о-в Св. Георгия Прибылова острова США 2 3 2 7 NMNH
5 57.18 170.28 о-в Св. Павла Прибылова острова США 9 12 42 63 NMNH
6 60.43 172.71 о-в Св. Матвея – США – 1 – 1 NMNH
7 63.39 170.34 о-в Св. Лаврентия – США 13 11 – 30 BNHM, 

NMNH
8 62.60 164.81 устье р. Юкон Аляска США – 1 – 1 NMNH
9 51.96 175.72 пункт Андреевская 

одиночка
Аляска США – – 3 3 NMNH

10 63.28 162.09 о-в Св. Михаила – США – – 3 4 NMNH
11 71.34 156.75 окр. г. Уткиагвик Аляска США 7 12 0 19 NMNH
12 80.70 78.03 о-в Элсмир Нунавут Канада 2 1 2 5 NMNH

75.44 87.63 о-в Девон Нунавут Канада 1 – – 1 NMNH
13 68.59 74.65 – Баффинова Земля Канада – – – 36 BNHM
14 – – – Гренландия, остров Дания 3 2 – 20 AMNH

78.31 72.63 окр. пункта Иита Гренландия, остров Дания – – – 1 AMNH
69.19 52.07 залив Диско Гренландия, остров Дания – – 1 1 NMNH

15 – – – Лабрадор, полуостров Канада – – 6 6 BNHM
59.74 67.56 залив Унгава Лабрадор, полуостров Канада 14 3 – 17 AMNH
53.82 57.10 окр. г. Норт Ривер Лабрадор, полуостров Канада – 1 – 1 AMNH
44.95 62.04 о-в Баррен-Айленд Новая Шотландия Канада 1 – – 1 AMNH

16 64.80 18.19 о-в Исландия – Исландия – – – 2 BNHM
17 – – – Скандинавский полу-

остров
Норвегия – – – 5 BNHM

18 – – – Архангельская обл. РФ 6 8 – 14 ЗММГУ
19 78.31 17.32 о-в Зап. Шпицберген Шпицберген, архипелаг Норвегия – – – 4 BNHM



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 5  2023

ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ФОРМЫ ЗУБНЫХ РЯДОВ ПЕСЦА 605

альное пространство форм. Каждое из этих двух
подпространств имеет меньшую мерность по
сравнению с общим морфопространством. Сим-
метричную и асимметричную составляющие ана-
лизировали раздельно при помощи набора стати-
стических методов, что позволило рассмотреть
соответствующие аспекты изменчивости.

Анализ главных компонент на прокрустовых ко-
ординатах провели для оценки общей структуры
изменчивости. Канонический анализ в сочетании с
перекрестной проверкой (1000 пермутаций) выпол-
нили на прокрустовых координатах для исследова-
ния различий конфигураций между группами осо-
бей (Klingenberg, Monteiro, 2005; Viscosi, Cardini,
2012; Zelditch et al., 2012) из разных локалитетов. Ме-

тод использовали для изучения обособленности
групп, соответствующих локалитетам, и для полу-
чения распределения вариантов конфигурации
зубных рядов вдоль канонических осей.

Анализ ANOVA на прокрустовых координатах
использовали для оценки флуктуирующей асим-
метрии и индивидуальной изменчивости в от-
дельных группах песцов по методике, реализо-
ванной в программе MorphoJ (Klingenberg, 2015).

Роль аллометрии в изменчивости формы зуб-
ных рядов протестировали с помощью линейной
регрессии, где в качестве зависимой переменной
выступают прокрустовы координаты, а в качестве
независимой переменной – кондилобазальная дли-
на черепа, измеренная с помощью электронного
штангенциркуля Sylvac c точностью до 0.01 мм. Для
оценки достоверности связи проведен пермута-
ционный тест (10 000 пермутаций).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Симметричная составляющая изменчивости. Ме-

тодом главных компонент выявлено, что 90%
изменчивости (дисперсии) формы зубных рядов
288 особей песцов объясняется восемью главны-
ми компонентами, из которых на две первые при-
ходится почти 76% дисперсии (табл. 3), в силу че-
го они и рассмотрены.

Распределение групп особей в пространстве
первых двух главных компонент отражает слож-
ную структуру неоднородной выборки (рис. 3).

Первая главная компонента объясняет более по-
ловины изменчивости (табл. 3), и вдоль нее боль-
шинство изучаемых групп перекрывается в наи-
меньшей степени, так что в графике можно выде-
лить две области (рис. 3). В левой области (с
отрицательными значениями по первой главной
компоненте) располагается несколько умеренно
перекрытых вдоль второй компоненты групп (в по-
лигональных контурах), в правой области – мно-
го значительно перекрывающихся вдоль обеих
компонент групп. Левую область характеризуют
островные тихоокеанские локалитеты, правую –

Таблица 2. Местоположение ландмарки относительно
коронки верхнего щечного зуба

Ландмарка Положение ландмарки

1, 17 Передний край P1
2, 18 Задний край P1
3, 19 Передний край P2
4, 20 Задний край P2
5, 21 Передний край P3
6, 22 Задний край P3
7, 23 Передний край P4 между параконом и про-

токоном
8, 24 Вершина паракона P4
9, 25 Задний край P4

10, 26 Передний край M1
11, 27 Долинка между параконом и метаконом M1
12, 28 Точка перегиба лингвального края гипо-

кона M1
13, 29 Задний край M1
14, 30 Долинка между параконом и метаконом M2
15, 31 Лингвальный край гипокона M2
16, 32 Задний край M2

Таблица 3. Распределение дисперсии по осям главных компонент и канонической переменной в анализе сим-
метричной составляющей изменчивости

Ось Собственные значения Дисперсия, % Кумулята, %

Главная компонента
1 0.001076 66.148 66.148
2 0.000156 9.588 75.736
3 8.13E-05 5.002 80.738

Каноническая переменная
1 4.96 39.79 39.79
2 3.10 24.86 64.65
3 1.02 8.15 72.80
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другие островные и все материковые локалитеты
(рис. 3). Ось, которая бы проходила вблизи сред-
них значений групп, лежащих в левой области,
можно провести по координате –0.03 первой глав-
ной компоненты, а аналогичную ось для групп пра-
вой области – по координате 0.03. Им соответ-
ствуют консенсусные конфигурации, которые
рассмотрены после применения к координатам
коэффициента утрирования 2 (рис. 4а, 4б).

Песцы левой области графика (рис. 3), происхо-
дящие из локалитетов на о-вах Беринга (1), Св. Ге-
оргия (4), Св. Павла (5) и Медном (2), характери-
зуются в среднем укороченными (по оси Y) и при
этом шире расположенными (по оси X) рядами
щечных зубов относительно полученной по об-
щей выборке эталонной (усредненной) конфигу-
рации, т.е. представляются массивными (рис. 4а).
Наоборот, песцы правой области, происходящие из
остальных локалитетов (рис. 3), обладают удлинен-
ными и сближенными в латеральном направлении
рядами зубов по сравнению с эталонной конфигу-
рацией и оказываются грацильными (рис. 4б).

В отношении степени вытянутости соответ-
ствующих конфигураций наибольшие различия
между ними сказываются в обоих (оральном и
аборальном) направлениях от ландмарок зуба P4,
которые по оси y хорошо совместимы у всех кон-Рис. 2. Расположение ландмарок на верхней челюсти

песца. Вид снизу. Обозначения см. в табл. 2.
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Рис. 3. Распределение групп особей песцов в пространстве первых двух главных компонент. Оконтурены крайние положе-
ния соответствующих особям точек: 1 – о-в Беринга, 2 – о-в Медный, 3 – о-в Сигуам, 4 – о-в Св. Георгия, 5 – о-в Св. Павла,
6 – о-в Св. Матвея, 7 – о-в Св. Лаврентия, 8 – устье р. Юкон, 9 – пункт Андреевская одиночка, 10 – о-в Св. Михаила,
11 – окр. г. Уткиагвик, 12 – о-ва Элсмир и Девон, 13 – Баффинова Земля, 14 – о-в Гренландия (включая выборки
из окр. пункта Иита и залива Диско), 15 – п-ов Лабрадор (включая локалитеты в заливе Унгава, окр. г. Норт Ривер и
о-ва Баррен-Айленд), 16 – о-в Исландия, 17 – Скандинавский п-ов, 18 – Архангельская обл. РФ, 19 – о-в Западный
Шпицберген.
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фигураций. Все ландмарки P1–3 относительно
ландмарок эталонной конфигурации смещены або-
рально (рис. 4а) у песцов из левой области распре-

деления (рис. 3) и орально – у песцов из правой ее
области. Вместе с тем все ландмарки M1–2 относи-
тельно ландмарок эталонной конфигурации сме-
щены орально (рис. 4а), у песцов из левой области
графика (рис. 3) и аборально – у песцов правой об-
ласти.

Вторая главная компонента объясняет менее
10% дисперсии (табл. 3), и вдоль нее наблюдается
значительное перекрывание полигональных кон-
туров многих групп (рис. 3). В наименьшей мере
по ней перекрыты полигоны, соответствующие
особям песцов с о-вов Беринга (1), Медного (2),
Св. Георгия (4), Св. Павла (5). Ось вдоль коорди-
наты 0.015 второй главной компоненты пересекает
полигоны для песцов с о-ва Св. Павла (5) и Св. Ге-
оргия (4), а ось вдоль координаты –0.025 прохо-
дит через центр полигона для особей с о-ва Мед-
ного (2). Соответствующие им две утрированные
консенсусные конфигурации (рис. 4в, 4г) отража-
ют пропорциональность зубов. Так, в отличие от
песцов о-вов Св. Павла и Св. Георгия (рис. 4г),
песец о-ва Медного (рис. 4в) имеет крупные зубы
относительно и общего ряда зубов, и эталонной
конфигурации. Массивность зубов песца о-ва Мед-
ного обусловливает заметное стеснение в ряду зу-
бов P1–4: передние их края заходят за задние края
впереди стоящих. Этот же ряд зубов песцов о-вов
Св. Павла и Св. Георгия сохраняет строй. Площа-
ди проекций, занимаемые конфигурациями M1 и
M2 песца о-ва Медного (рис. 4в), больше, а анало-
гичные площади проекций песцов о-вов Св. Павла
и Св. Георгия (рис. 4г) меньше площади эталон-
ной конфигурации зуба.

Канонический анализ выявил, что 90% измен-
чивости так же, как и в случае с главными компо-
нентами, объясняется восемью первыми канони-
ческими переменными, из которых на первые две
приходится почти 65% дисперсии, причем первая
каноническая переменная объясняет порядка 40%
изменчивости (табл. 3). Распределение особей в
их осях напоминает трилистник (рис. 5): положи-
тельные значения по первой переменной – у осо-
бей с о-вов Св. Георгия (4) и Св. Павла (5), отри-
цательные значения – в основном у особей мате-
риковых локалитетов.

По второй переменной от этих групп наилучшим
образом дифференцированы песцы о-ва Медного
(2) и – в несколько меньшей степени – песцы о-
ва Беринга (1), контур полигона изменчивости
которых незначительно перекрывается с конту-
ром группы о-ва Медного (2). Можно видеть, что
распределение в канонических переменных отра-
жает, по сути, характер распределения групп в глав-
ных компонентах (рис. 3): песцы с о-вов Беринга
(1), Медного (2), Св. Георгия (4) и Св. Павла (5)
дифференцированы от особей с материков и дру-
гих островов по первым двум осям (рис. 5).

Рис. 4. Консенсусные конфигурации верхних рядов
щечных зубов песцов (эталонная конфигурация выпол-
нена светло-серыми отрезками) для крупных скопле-
ний особей вдоль первых двух осей главных компонент
(первая а, б; вторая в, г) и канонических переменных
(первая д, е; вторая ж, з). Координаты конфигураций до
применения коэффициента утрирования (множителя 2):
а – (0.03), б – (–0.03), в – (–0.025), г – (0.015), д – (–2),
е  – (4), ж – (–1), з – (5).
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На ось первой переменной через центры отчет-
ливо дифференцированных вдоль нее двух скопле-
ний опущены перпендикуляры и получены коорди-
наты конфигураций (рис. 4д, 4е). Координате –2 со-
ответствует консенсусная конфигурация (рис. 4д),
которая слабо отличается от эталонной, посколь-
ку координата проходит через область с наиболь-
шей плотностью. Тем не менее отличия наблюда-
ются в том, что ряды щечных зубов этих песцов
удлинены (по оси Y) и сближены в латеральном на-
правлении (по оси X). Вытянутость обусловлена
смещением, во-первых, ландмарок P1–3 в ораль-
ном направлении относительно ландмарок эталон-
ной конфигурации и относительно ландмарок зуба
P4 (по оси y совместимы с таковыми эталонной
конфигурации), во-вторых, ландмарок M1–2 в або-
ральном направлении также относительно ланд-
марок соответствующей эталонной конфигура-
ции и ландмарок P4 (рис. 4д).

Координате 4 на первой канонической пере-
менной соответствует консенсусная конфигура-
ция (рис. 4е), лучше отличающаяся от эталонной,
поскольку отражает форму зубного ряда почти ис-
ключительно песца с о-ва Св. Павла (рис. 5). Ряды
щечных зубов здесь укорочены (по оси Y) и боль-
ше удалены друг от друга в латеральном направле-

нии (по оси X), чем у других песцов. Укорочен-
ность обусловлена смещением, во-первых, ландма-
рок P1–3 в аборальном направлении, во-вторых,
ландмарок M1–2 в оральном направлении относи-
тельно ландмарок соответствующей эталонной
конфигурации (рис. 4д). Эти отличительные осо-
бенности при анализе главных компонент выде-
ляли среди прочих песца о-ва Медного (рис. 4а).
Но песец о-ва Св. Павла имеет и другие черты:
конфигурации ландмарок P2–3 определенно от-
ражают укорочение их коронок (по оси Y), а кон-
фигурация M1 – сужение его коронки (по оси X)
относительно эталонной конфигурации.

На ось второй переменной также через центры
дифференцированных вдоль нее скоплений опуще-
ны перпендикуляры и получены координаты для
двух конфигураций (рис. 4ж, 4з). Координате –1 со-
ответствует консенсусная конфигурация (рис. 4ж),
которая по той же причине, что и в предыдущем
случае, слабо отличается от эталонной. Консен-
сусная конфигурация по координате 5 (рис. 4з) от-
ражает форму зубного ряда исключительно песца о-
ва Медного. Ряды щечных зубов здесь вновь укоро-
чены (по оси Y) за счет описанных разнонаправ-
ленных смещений P1–3 и M1–2, но в латераль-
ном направлении (по оси X) смещены в стороны

Рис. 5. Распределение групп особей песцов в пространстве первых двух канонических переменных. Оконтурены крайние
положения соответствующих особям точек (номера обозначений см. в подписи к рис. 3).
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(от оси Y) лишь конфигурации P1 и P4. У зубов P2
и P3 в стороны смещены только задние края, при
этом оба зуба сближены: P3 заходит передним кра-
ем за P2. Площадь проекции конфигурации M1
превосходит таковую эталонной конфигурации зу-
ба. Наконец, точка перегиба (ландмарки 12 и 28)
лингвального края его гипокона (рис. 2) смещена
орально относительно ландмарки эталонной кон-
фигурации (рис. 4з).

Многие величины прокрустовых дистанций
между парами групп (n > 4) достоверны (табл. 4).

Достоверно отличаются группы особей с о-вов
Беринга (1), Медного (2), Св. Георгия (4), Св.
Павла (5) от остальных групп, происходящих из
локалитетов на материках или ближайших к ним
островов. Некоторое исключение составляет груп-
па с о-ва Св. Георгия, которая показала меньше до-
стоверных различий с другими группами. Между
собой группы особей с названных четырех островов
также достоверно различаются, за исключением
песцов с о-вов Св. Георгия и Св. Павла (табл. 4).

Асимметричная составляющая изменчивости.
Метод главных компонент продемонстрировал,
что 91% дисперсии объясняется четырнадцатью
главными компонентами. Первая главная компо-
нента вобрала менее трети изменчивости (табл. 5).

Такое распределение изменчивости свиде-
тельствует о множестве факторов, которые обу-
словливают асимметричную составляющую измен-
чивости. В результате в пространстве первых двух
главных компонент полигональные контуры, соот-
ветствующие группам особей из различных локали-
тетов, оказались в значительной степени совме-
щенными (рис. 6).

По первой главной компоненте полностью ока-
зались разобщены группы с географически сосед-
ствующих островов: с одной стороны это песец с
Баффиновой Земли (13), с другой стороны – пес-
цы о-вов Элсмира и Девона (12), а также о-ва Св.
Лаврентия (7).

Канонический анализ позволил установить, что
92% изменчивости объясняется одиннадцатью пер-

Таблица 4. Прокрустовы дистанции между группами (под диагональю) по симметричной составляющей измен-
чивости и их p-значимость по перестановочному тесту (10000 перестановок)

Номера выборок см. в табл. 1.

1 2 4 5 7 11 12 13 14 15 17 18

1 <0.0001 0.0005 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
2 0.0224 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
4 0.0231 0.0369 0.0099 <0.0001 <0.0001 0.0003 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0027 <0.0001
5 0.0177 0.0357 0.0195 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
7 0.0517 0.0617 0.0681 0.0544 0.0959 0.1472 <0.0001 0.0007 0.3406 0.0581 0.0412

11 0.066 0.0725 0.083 0.0691 0.0191 0.1157 <0.0001 0.0545 0.3288 0.0637 0.2271
12 0.0599 0.0224 0.0231 0.0177 0.0517 0.02 0.0559 0.0135 0.435 0.4816 0.0262
13 0.0417 0.0525 0.0577 0.0446 0.0134 0.0112 0.0232 <0.0001 0.0077 0.2413 0.2271
14 0.0456 0.0289 0.0324 0.0358 0.0764 0.013 0.0229 0.0242 0.0238 0.0178 0.0071
15 0.0527 0.0347 0.0262 0.0261 0.0585 0.01 0.014 0.0152 0.0152 0.2278 0.1107
17 0.0638 0.0725 0.0791 0.0664 0.0205 0.0255 0.0198 0.0161 0.0247 0.0203 0.0141
18 0.0417 0.0525 0.0577 0.0446 0.0134 0.0112 0.0232 0.027 0.016 0.014 0.0269

Таблица 5. Распределение дисперсии по осям первых трех главных компонент и канонических переменных в
анализе асимметричной составляющей

Ось Собственные значения Дисперсия, % Накопленная доля дисперсии, %

Главная компонента
1 3.81E-05 30.833 30.833
2 1.92E-05 15.483 46.316
3 1.27E-05 10.249 56.565

Каноническая переменная
1 1.83 33.47 33.47
2 0.79 14.51 47.98
3 0.51 9.40 57.38
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выми каноническими переменными. Первая пере-
менная вбирает треть изменчивости (табл. 5). В
пространстве двух первых канонических пере-
менных контуры различных групп снова значи-
тельно совмещены, но благодаря максимизации
межгрупповой изменчивости разобщенных кон-
туров гораздо больше, чем в случае главных ком-
понент (рис. 7).

Так, от общего скопления оказался изолирован-
ным полигон малой группы особей с о-ва Шпиц-
бергена (19), абсолютно разобщены группы осо-
бей с Баффиновой Земли (13) и о-вов Элсмира и
Девона (12), группы особей с Баффиновой Земли
(13) и Уткиагвика (11), группы о-ва Беринга (1) и
Уткиагвика (11), группы о-ва Беринга (1) и о-вов
Элсмира и Девона (12).

Попарные дистанции между группами (n > 4) и
значимость их величин приведены в виде матри-
цы (табл. 6).

Как и в случае с симметричной составляющей,
вновь достоверно отличаются группы особей с о-
вов Беринга (1), Медного (2), Св. Павла (5) от

остальных групп. Различия групп между собой
также достоверны. Группа особей с о-ва Св. Геор-
гия (4) по-прежнему занимает неопределенное
положение (табл. 6).

Дисперсионный анализ провели в отношении
набора групп, сокращенного путем частичного объ-
единения. На основании результатов анализа глав-
ных компонент и канонического анализа данные
по особям из материковых локалитетов Северной
Америки и Евразии объединены в две соответ-
ствующие группы (табл. 7). Сравнение дисперсий
показало, что самый большой уровень флуктуи-
рующей асимметрии – на о-ве Медном, следую-
щий за ним – на о-ве Св. Георгия. При этом са-
мый низкий уровень индивидуальной изменчи-
вости наблюдается у песцов о-ва Медного (2) и о-
ва Беринга (1).

Многомерный анализ регрессии формы на кон-
дилобазальную длину черепа по симметричной
составляющей показал небольшую роль алломет-
рии: ею значимо (p < 0.0001) объяснено 18.5%
дисперсии (Sобщ = 0.288). Из распределения групп

Рис. 6. Распределение групп особей песцов из 19 локалитетов в пространстве первых двух главных компонент асим-
метричной составляющей изменчивости конфигурации зубных рядов. Контуры проведены по крайним положениям
точек, соответствующих особям (номера обозначений см. в подписи к рис. 3).
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(рис. 8) следует, что своеобразие конфигураций
щечных зубов песцов с о-вов Беринга (1), Медно-
го (2), Св. Георгия (4), Св. Павла (5) в небольшой
мере связано и с общими, более крупными, чем у
других песцов, размерами черепов.

Многомерный анализ регрессии формы на кон-
дилобазальную длину черепа по асимметричной со-
ставляющей показал отсутствие влияния алломет-
рии – на нее приходится лишь 0.48% дисперсии.

ОБСУЖДЕНИЕ
По форме щечных рядов зубов можно выде-

лить следующие группы песцов: материковые
песцы, включающие в себя локалитеты из Евра-
зии и Северной Америки, песцы о-вов Прибыло-
ва и песцы Командорских о-вов, при этом по-
следние – песцы о-ва Медного и о-ва Беринга –

также заметно различаются между собой. Особи
из Исландии и о-ва Сегуам наиболее близки в
морфопространстве популяциям зверей с о-вов
Св. Павла и Беринга. Песцы о-ва Св. Павла и двух
Командорских о-вов отличаются от других пес-
цов более широким костным нeбом. Особи с Ко-
мандорских о-вов отличаются от всех других пес-
цов расположением второго моляра кпереди отно-
сительно переднего края хоан. Песец о-ва Медного
отличается от песца о-ва Беринга редкостью нали-
чия диастем между премолярами. Коронки премо-
ляров песца о-ва Медного выделяются массивно-
стью, расположены более плотно, чаще поверну-
ты по отношению к оси коронки соседнего зуба,
скученны. Диастемы между премолярами у песца
о-вов Прибылова, напротив, более выражены, т.к.
коронки зубов мельче при относительно крупном
черепе. Песцы о-ва Шпицбергена, Европы, Север-

Рис. 7. Распределение групп особей песцов из 19 локалитетов в пространстве первых двух канонических переменных по
асимметричной составляющей изменчивости конфигурации зубных рядов. Контуры проведены по крайним положениям
точек, соответствующих особям (номера обозначений см. в подписи к рис. 3).
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ной Америки, о-вов Св. Лаврентия и Св. Михаила
имеют относительно более узкое нёбо и стройные
ряды некрупных премоляров с диастемами, в ре-
зультате чего задний край альвеолы второго мо-
ляра оказывается отнесенным кзади от переднего
края хоан.

Изменчивость размеров черепа песца слабо
влияет на форму зубных рядов и, как видно из на-
ших результатов, не связана с изменчивостью
размеров зубов. Так, крупный медновский песец
имеет очень крупные зубы, при этом такой же круп-
ный прибыловский песец имеет мелкие зубы. Роль
аллометрии в формировании рядов щечных зубов
незначительна, что можно объяснить особенно-
стью онтогенеза млекопитающих, которая заклю-
чается в том, что развитие костей черепа и разви-
тие зубной системы регулируются по независимым
механизмам (Hanken, Hall, 1993; Salazar-Ciudad,
Jernvall, 2002). Кроме того, у хищных млекопитаю-
щих зубы прекращают рост после прорезывания.
Тем не менее, благодаря объединению этих раз-

ных модулей в одной функциональной системе и
позиционной связи, некоторую согласованность
в структуре изменчивости зубной системы и ко-
стей черепа все же можно заметить. Например,
песец о-ва Медного наиболее своеобразен среди
всех изученных популяций, как по форме черепа,
так и по форме зубных рядов. Помимо специфиче-
ского увеличения зубов, форма зубных рядов также
связана с расширением и укорочением рострума
(Martin-Serra et al., 2019; Нанова, 2022), что озна-
чает более широко расставленные зубные ряды,
особенно на уровне хищнических зубов. Географи-
ческая изменчивость зубной системы у материко-
вых песцов также слабо выражена, как и изменчи-
вость размера и формы черепа (Пузаченко, Загре-
бельный, 2008; Нанова, 2022). Общая асимметрия,
оцениваемая методами ординации по асимметрич-
ной составляющей, приняла сходные уровни в
большинстве групп. В то же время уровень флукту-
ирующей асимметрии, рассчитываемый как откло-
нение симметрии каждого индивидуума от популя-

Таблица 6. Прокрустовы дистанции между центроидами групп (под диагональю) по асимметричной составляю-
щей изменчивости и их p-значимость по перестановочному тесту (10000 перестановок)

Номера выборок см. в табл. 1.

1 2 4 5 7 11 12 13 14 15 17 18

1 <0.0001 0.0005 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
2 0.0224 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
4 0.0231 0.0369 0.0099 <0.0001 <0.0001 0.0003 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0027 <0.0001
5 0.0177 0.0357 0.0195 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
7 0.0517 0.0617 0.0681 0.0544 0.0959 0.1472 <0.0001 0.0007 0.3406 0.0581 0.0412

11 0.066 0.0725 0.083 0.0691 0.0191 0.1157 <0.0001 0.0545 0.3288 0.0637 0.2271
12 0.0599 0.0224 0.0231 0.0177 0.0517 0.02 0.0559 0.0135 0.435 0.4816 0.0262
13 0.0417 0.0525 0.0577 0.0446 0.0134 0.0112 0.0232 <0.0001 0.0077 0.2413 0.2271
14 0.0456 0.0289 0.0324 0.0358 0.0764 0.013 0.0229 0.0242 0.0238 0.0178 0.0071
15 0.0527 0.0347 0.0262 0.0261 0.0585 0.01 0.014 0.0152 0.0152 0.2278 0.1107
17 0.0638 0.0725 0.0791 0.0664 0.0205 0.0255 0.0198 0.0161 0.0247 0.0203 0.0141
18 0.0417 0.0525 0.0577 0.0446 0.0134 0.0112 0.0232 0.027 0.016 0.014 0.0269

Таблица 7. Оценка дисперсии для флуктуирующей асимметрии и индивидуальной изменчивости песцов в раз-
личных локалитетах

Локалитеты/дисперсия Флуктуирующая асимметрия Индивидуальная изменчивость

Северная Америка 1.26E-05 9.25E-05
Евразия 1.10E-05 7.34E-05
о-в Гренландия 9.40E-06 6.84E-05
о-в Св. Лаврентия 6.55E-06 6.83E-05
о-в Медный 1.78E-05 5.78E-05
о-в Беринга 8.49E-06 5.55E-05
о-в Св. Георгия 1.49E-05 6.70E-05
о-в Св. Павла 1.21E-05 7.54E-05
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ционного среднего, оказался самым высоким для
песца о-ва Медного. Асимметрия в рядах зубов
песца о-ва Медного настолько выражена, что ее
можно наблюдать невооруженным глазом. Уро-
вень флуктуирующей асимметрии многие авторы
рассматривают как показатель стабильности он-
тогенеза животных в популяции (Van Valen, 1962;
Palmer, Strobeck, 1986; Захаров, 1987; Van Dongen,
2006). Идея в том, что у билатерально-симмет-
ричных животных правые и левые гомологичные
структуры регулируются одними и теми же гена-
ми и находятся в одинаковой среде (Klingenberg,
2003). В идеальном случае правые и левые части
структуры должны быть полностью симметрич-
ны. Флуктуирующая асимметрия возникает в ре-
зультате мельчайших случайных ошибок разви-
тия структур, и чем более нестабилен этот путь,
тем выше уровень асимметрии. Иногда флуктуи-
рующая асимметрия рассматривается как инди-
катор благополучия популяции. Как правило, в
высокоинбредных популяциях или в популяциях,
среда обитания которых находится под воздей-
ствием сильных загрязнений, уровень флуктуи-
рующей асимметрии повышается (Захаров, 1987;
Palmer, Strobeck, 1992; Thornhill, Møller, 1997; Van
Dongen, Gangestad, 2011; Васильев и др., 2018).
Полученный для песца о-ва Медного более высо-
кий по сравнению с остальными песцами уровень
флуктуирующей асимметрии вполне укладывает-
ся в эту теорию. Население песца о-ва Медного
испытало крайне резкое падение численности –
до нескольких репродуктивных пар особей – в ре-

зультате эпизоотии и сейчас представляет высо-
коинбредную популяцию (Goltsman et al., 2005;
Ploshnitsa et al., 2012; Ploshnitsa et al., 2013). Кроме
того, обнаружено, что песцы, чей рацион связан с
продуктами моря – они представляют так назы-
ваемый береговой экотип, к которому относятся
и Командорские популяции, – более чем другие
песцы подвержены влиянию ртути (Bocharova
et al., 2013). Возможно, оба фактора повлияли на
стабильность онтогенеза популяции. Наряду с этим
флуктуирующая асимметрия у песца о-ва Беринга и
материковых популяций находится на одном уров-
не. Песцы о-ва Беринга и о-ва Медного обитают в
одних экологических условиях, а это уже позво-
ляет полагать, что в наблюдаемых процессах ве-
дущая роль принадлежит высокому уровню ин-
бредности и низкому уровню генетического раз-
нообразия. Важный вопрос, который предстоит
еще исследовать, не был ли уровень флуктуирую-
щей асимметрии также высок у песца о-ва Медно-
го до резкого снижения численности? Ответ на него
даст возможность оценить, насколько стабильность
развития животных в этой популяции связана с
быстрым формированием специфичной морфо-
логии черепа и зубов. Примечательно, что уро-
вень флуктуирующей асимметрии формы зубных
рядов также достаточно высок у песца с о-ва Св.
Георгия по сравнению с этим уровнем у материко-
вых песцов и песца соседнего о-ва Св. Павла. Наши
результаты позволяют предположить сходные по-
пуляционные процессы для о-ва Св. Георгия и о-ва

Рис. 8. Регрессия конфигураций зубных рядов в прокрустовых координатах на абсолютные кондилобазальные длины
черепов песцов по симметричной составляющей с перекрестной проверкой (10000 перестановок). Номера обозначений см.
в подписи к рис. 3.
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Медного, но этот вопрос требует дальнейшего ис-
следования.

Низкий уровень изменчивости формы щечных
зубных рядов у песцов на материке и островах, со-
единенных с ним ледовым покровом, вновь отражает
единство циркумполярной популяции животного.
Изоляция от нее песцов Командорских о-вов и о-
вов Прибылова заметно сказалась на их морфоло-
гии, в частности, и на форме зубных рядов.

Совокупность особенностей черепа песцов Ко-
мандорских о-вов свидетельствует о тенденции к
гиперкарнивории: общее увеличение размеров
(Цалкин, 1944; Нанова, 2022), укорочение рострума
(Martin-Serra et al., 2019), увеличение угла зевка
(Nanova, Proa, 2017), устойчивость черепа к биоме-
ханическим нагрузкам и увеличение силы укуса
(Nanova et al., 2017). Наиболее гипертрофированы
эти особенности у песца о-ва Медного. Укрупнение
зубов песцов Командорских о-вов хорошо уклады-
вается в эту общую морфологическую тенденцию и
согласуется с характером рациона песцов на Ко-
мандорских о-вах (Загребельный, 2000; Нанова,
20061). В историческое время здесь отсутствовали
грызуны – основная добыча песцов на материке,
а на о-ве Медном их нет и сейчас. Основным кор-
мовым ресурсом на Командорских о-вах для песцов
служат летом морские птицы (преимущественно,
глупыш Fulmarus glacialis), а в зимнее время – вы-
бросы моря, т.е. трупы морских млекопитающих,
преимущественно каланов Enhydra lutris, а также
китов. Мы предполагаем, что крупный размер
(морские птицы) и жесткость (шкуры морских
млекопитающих) добычи обусловили особен-
ности морфологии черепа и зубов песцов на Ко-
мандорских о-вах. На о-вах Прибылова, где ра-
цион песца более схож с рационом песцов Ко-
мандорских о-вов, чем с рационом песца на
материке, мы также наблюдаем увеличение об-
щих размеров тела и черепа особей (Vibe, 1967;
Нанова, 2022). С другой стороны, форма черепа
прибыловского песца ближе к таковой материко-
вого песца, а зубы не массивны. На данном этапе
трудно сказать, с чем связана мелкозубость пес-
цов о-вов Прибылова: со специфической адапта-
цией или со случайными причинами (как, напри-
мер, генетический дрейф), не позволившими уве-
личить размер зубов согласованно с размером
черепа. Несмотря на то, что кости черепа и зубы по-
зиционно связаны, они являются разными онтоге-
нетическими модулями. Зачастую изменчивость
размеров черепа и размеров зубов слабо коррели-
рованы (Dayanet al., 2002; Meiri et al., 2005; Нано-
ва, 2009). Это дает возможность черепу и зубам
изменяться и эволюционировать разнонаправлен-

1 Нанова О.Г., 2006. Использование песцом (Alopex lagopus
semenovi Ognev, 1931) кормовых ресурсов на острове Мед-
ный (Командорские острова). Дипломная работа. М.: МГУ
им. М.В. Ломоносова. 68 с.

но, что мы и наблюдаем на примере песцов Коман-
дорских о-вов и о-вов Прибылова.
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GEOGRAPHIC VARIATIONS IN THE SHAPE OF THE UPPER TOOTHROW 
OF THE ARTCIC FOX (VULPES LAGOPUS L. 1758): 

EFFECTS OF ASYMMETRY AND ALLOMETRY
V. V. Gasilin1, *, O. G. Nanova2, **

1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 620144 Russian Federation
2Zoological Museum, M.V. Lomonosov Moscow State University, Moscow, 125009 Russian Federation

*e-mail: GasilinV@yandex.ru
**e-mail: nanova@mail.ru

Geographic variations in the shape of the upper cheek toothrow were studied using geometric morphomet-
rics. For this, 288 specimens from 19 localities (North America, Eurasia, and Pacific and Arctic islands) were
employed. Monomorphism of the toothrow for mainland foxes, both from North America and Eurasia, as
well as the foxes from Greenland and St. Lawrence Island was found. The Arctic foxes of four Pacific island
populations, i.e. two from the Commander Islands and two from the Pribilof Islands, differ significantly from
the mainland counterparts in toothrow shape. The Arctic foxes from the Mednyi Island, the Bering Island
and the Pribilof Islands differ from each other by toothrow shape as well. The Mednyi Island Arctic foxes
show the shortest toothrow, a wide hard palate, and the most massive teeth. On the contrary, the Pribilof Is-
lands Arctic foxes are the most small-toothed. Allometry does not affect geographic variations in the shape
of the Arctic fox toothrow. High-level f luctuating asymmetry is found in the Mednyi Island and St. George
Island Arctic foxes. Most probably the high level of f luctuating asymmetry is conditioned by both the ex-
tremely low genetic diversity as the result of a dramatic numbers decline in the recent past and the strong im-
pact of heavy metals as the result of a coastal diet. We suppose that the same reasons. i.e. low genetic diversity
and coastal diet, could have determined the high level of f luctuating asymmetry of the Arctic fox toothrow on
the St. George Island.

Keywords: mammals, cheek toothrow, morphology, geometric morphometrics, circumpolar range, island
isolation
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13 июля 2023 г. исполняется 110 лет со дня рож-
дения выдающегося российского ученого с миро-
вым именем, лауреата Государственной премии
СССР, заслуженного деятеля науки Российской
Федерации, специалиста в области систематики,
палеонтологии и зоогеографии грызунов, про-
фессора Игоря Михайловича Громова.

Игорь Михайлович Громов родился в г. Орен-
бург 13 июля 1913 г. В 1922 г. его семья переехала
в Ленинград, где в 1930 г. он закончил 41-ю Еди-
ную трудовую школу (бывший Петришуле) с не-
мецким языком, В 1939 г. окончил биологиче-
ский факультет Ленинградского Госуниверситета.
Осенью этого года был мобилизован на военную
службу и принимал участие в Финской войне до
получения ранения.

В 1943 г. И.М. Громов был принят в аспиран-
туру Палеонтологического института АН СССР.
Определяющее влияние на выбор профессии па-
леонтолога оказала его мама, крупный отече-
ственный палеонтолог, профессор Вера Исааков-
на Громова. В 1922 г. она проводила раскопки па-
леолитических стоянок Киик-Коба и Сюрень
в Крыму, в которых принимал участие и ее сын.
С той поры Игорь Михайлович посвятил себя
изучению мелких млекопитающих прошлого.

В 1945 г. он защитил диссертацию, посвящен-
ную фауне грызунов плейстоцена Бинагадинско-
го местонахождения в Азербайджане. Эта работа
была опубликована в виде монографии в 1952 г.

В 1946 г. И.М. Громов поступил на работу в
Зоологический институт РАН. В тот период в Ла-
боратории наземных позвоночных ЗИНа успешно
развивались исследования по систематике мел-
ких млекопитающих под руководством одного из
ведущих в мире специалистов по систематике
грызунов профессора Бориса Степановича Ви-
ноградова, возглавлявшего Лабораторию с 1928
по 1958 г. В этих исследованиях принимал ак-
тивное участие и Игорь Михайлович, и в 1952 г.
была опубликована монография “Грызуны фау-
ны СССР, Определители по фауне СССР” (Вино-
градов Б.С., Громов И.М.).

И.М. Громов принимал участие в зоологиче-
ских экспедициях в Среднюю Азию под руковод-
ством академика Е.Н. Павловского и профессора
К.К. Флерова. Позднее им проводились плано-
мерные исследования фауны четвертичных гры-
зунов европейской части России: в Ставрополье,
Поволжье, на южном Урале и в низовьях Дона, на
территории Волжско-Донского водораздела и
Прикаспия и в других регионах. Результатом этих
исследований явилась докторская диссертация
“Грызуны антропогена европейской части СССР.

ЮБИЛЕЙ

Рис. 1. Фото И.М. Громов (из архива ЗИН РАН).
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(Итоги изучения ископаемых остатков)”, кото-
рую он защитил в 1966 г.

В тот период Игорь Михайлович также прово-
дил фундаментальные исследования по система-
тике наземных беличьих. Эти данные были опуб-
ликованы в серии “Фауна СССР” в 1965 г. с кол-
легами, которые предоставили для монографии
некоторые биологические очерки по отдельным
видам.

С 1968 г. Лаборатория млекопитающих стано-
вится самостоятельным подразделением ЗИНа,
которую до 1974 г. возглавлял широко известный
исследователь мамонтов и мамонтовой фауны
профессор Николай Кузьмич Верещагин. В 1974 г.
заведующим Лабораторией становится И.М. Гро-
мов и руководит ею до 1980 г.

В 70-х годах И.М. Громов проводил фундамен-
тальные морфолого-систематические исследо-
вания полевок (Microtinae), и очередной том в
серии “Фауна СССР” увидел свет в 1977 г. Соав-
тором этой монографии был известный русский
эколог, профессор И.Я. Поляков, написавший
отдельный раздел по экологии и практическому
значению грызунов. Обе монографии И.М. Гро-
мова (по наземным беличьим и полевкам) внесли
огромный вклад не только в советскую и россий-
скую науку, но и в мировую зоологию и палеонто-
логию.

Значительным вкладом И.М. Громова как уче-
ного является основанная им Российская школа
микропалеотериологов. Объединив вокруг себя
не только своих учеников, но и исследователей из
многочисленных научных подразделений прак-
тически всей России и республик бывшего
СССР, он раз в два года проводил научные семи-
нары в ЗИНе, где мы, его ученики, докладывали о
своих исследованиях, о полученных новых ре-
зультатах с демонстрацией новых собранных па-
леонтологических материалов и представляли
планы будущих работ. Мы все были очень друж-
ны, советовались друг с другом и были всегда в
курсе исследований каждого участника громов-
ского семинара – палеотериолога, и поэтому об-
суждения проходили активно, а порой и бурно,
но доброжелательно. Атмосфера на семинаре бы-
ла деловая, выступали все, как опытные, так и на-
чинающие. Игорь Михайлович никогда не навя-
зывал свое мнение, одинаково прислушивался ко
всем высказываниям. В конце семинара он делал
обобщение всех выступлений и работ, поддержи-
вал интересные начинания и давал советы для
дальнейших исследований. Спорные вопросы он
предлагал решать только на основе достоверных
данных и анализе уже известных.

Многочисленные ученики Игоря Михайловича
и ученики учеников успешно продолжают в на-
стоящее время исследования по истории ста-
новления фауны, по систематике, филогении,

зоогеографии и биостратиграфии мелких млекопи-
тающих в Санкт-Петербурге, Москве, Уфе, Ека-
теринбурге, Новосибирске, Улан-Удэ и других
городах России и ближнего Зарубежья.

Игорь Михайлович был чрезвычайно взыска-
тельным к себе и требовал такого же отношения к
исследованиям от своих учеников и окружающих.
Он обладал широчайшим кругозором, целеустрем-
ленностью, большой эрудицией и умением нахо-
дить новый подход к интересующей проблеме.

Игорь Михайлович был в курсе всех новых на-
учных публикаций, регулярно посещая по поне-
дельникам еженедельные выставки новинок в
библиотеках ЗИН и БАН и приучил к этому меня
с первых дней аспирантуры.

По настоятельному совету Игоря Михайлови-
ча, считавшего, что изучение палеонтологии без
английского языка невозможно, я освоила ан-
глийский язык в период аспирантуры, немецким
я владела.

Игорь Михайлович был очень строгим, но спра-
ведливым и доброжелательным. Меня удивляла
его выдержка и терпеливость в обучении начина-
ющих, которые познавали азы в классификации
мелких млекопитающих, в строении скелетов
грызунов и деталей в структуре зубов. Это обуче-
ние проходило “за перегородкой” (на 3-м этаже
Зоологического института в хранилище кол-
лекции млекопитающих), где было мое рабочее
место. Иногда меня удивляла “тупость” обучаю-
щихся, не знавших элементарных вещей, но
Игорь Михайлович терпеливо объяснял им, что
есть что. Он мне говорил, что это пробелы в пер-
воначальном обучении начинающих палеотерио-
логов, не надо судить их строго. Позднее практи-
чески все, кто проходил обучение у Игоря Ми-
хайловича или получал консультации у него,
могли достойно проводить исследования в своих
регионах, собирать палеонтологический матери-
ал и, изучив его, завершить исследования защи-
той кандидатских диссертаций.

В каждый свой приезд в Ленинград я приходи-
ла в его кабинет и, будучи уже д.б.н., садилась на
старый с красивой спинкой стул, и он спрашивал
“что можете сказать в свое оправдание”, и мне
приходилось давать полный отчет о работе с кол-
лекционным материалом, о прочитанных трудах,
особенно на иностранных языках. Он, прослушав
мой отчет, говорил “рад, вы заслужили троечку”.

Игорь Михайлович внешне был строгим, не-
которым казался суровым, но обладал большой
деликатностью и юмором. В первые дни моей ас-
пирантуры в 1962 г., до того, как я приступила
к работе с материалом, он много беседовал со
мной на разные темы, в т.ч. политические, пыта-
ясь узнать, как я понимаю теперь, чем живет мо-
лодежь. Обсуждали злободневные тогда вопросы
“догнать и перегнать Америку” и “построение
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коммунизма в СССР к 1980 г.”. И вот в 1978 г. во
время полевой экскурсии 2 Териологического
Конгресса в Брно он наклонился ко мне в автобу-
се и сказал: “Риточка, а вы знаете, что в 1980 г.
вместо коммунизма будут Олимпийские игры в
Москве”.

Следует отметить, что практически все опуб-
ликованные в тот период микропалеотериологи-
ческие работы были подготовлены и завершены
под руководством или при научной консультации
И.М. Громова. Однако ни в одной из этих работ
вы не обнаружите среди соавторов фамилии
Игоря Михайловича. Только однажды А.И. Шев-
ченко, не спросив его разрешения, включила
его в качестве соавтора своих двух статей, чем
И.М. Громов был сильно огорчен и возмущен.

Все мои публикации, большие и маленькие,
“рождались” при значительном участии Игоря
Михайловича, но когда я просила разрешить
включить его в соавторы, он отказывался и гово-
рил: “Это – мой долг учителя. Когда мы с вами
сделаем совместную работу, тогда будем соавто-
рами”. К счастью для меня, это случилось. В кон-
це 80-х–начале 90-х мы работали над подготов-
кой Определителя по зайцеобразным и грызунам.
Предыдущий определитель был издан в 1963 г.,
и руководство ЗИНа предложило Игорю Михай-
ловичу обобщить накопленные за почти 30-лет-
ний период знания. Игорь Михайлович пригла-
сил меня выступить его соавтором и подготовить
раздел по зайцеобразным. Высокое качество это-
го определителя обусловлено, прежде всего, тита-
ническим трудом Игоря Михайловича по синтезу
современных на тот момент знаний. В огромной
степени публикация определителя стала возмож-
ной и благодаря нашему великолепному редакто-
ру выпуска тома Алексею Александровичу Ари-
стову, незаурядному человеку, истинному учено-
му-зоологу с широкой эрудицией, которого,
кстати, Игорь Михайлович любил как родного. Я
очень горжусь, что моя фамилия стоит на облож-
ке данного труда рядом с именем моего учителя.

В 1999 г. я подарила Определитель крупнейше-
му немецкому палеонтологу из Мюнхена профес-
сору Ф. Фальбушу, когда была на его юбилейных
торжествах, и в 2000 г. подарила выдающемуся
американскому ученому-палеонтологу профес-
сору М. МакКенна из AMNH, когда посетила
Нью-Йорк по гранту Фонда Картера. Они оба вы-
ражали свое восхищение Игорем Михайловичем,
что он, будучи уже в почтенном возрасте, сумел
подготовить и опубликовать такой труд.

Я очень рада, что к 100-летию со дня рождения
Игоря Михайловича Громова нам удалось успеш-
но провести в 2013 г. Международную Конферен-
цию “Advances in the Quaternary of Interior Asia”
под эгидой Международных стратиграфических
комиссий ИНКВА (INQUA) и АСКВА (ASQUA)

в г. Улан-Удэ. Материалы Конференции были
опубликованы в спецвыпуске журнала Quaternary
International в 2015 г.

И.М. Громов – автор более 130 публикаций,
в том числе 9 монографий.
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В честь профессора Игоря Михайловича Гро-
мова назван ряд таксонов различного ранга – род,
виды и подвиды. (Составлено по: Аверьянов А.О.,
2003, Russian J. Theriol. 2 (1) 7, с включением но-
вого рода Gromovia.

Род: Gromovia Erbajeva, Alexeeva et Khenzykhe-
nova 2003 (Cricetidae)

Gromovia daamsi Erbajeva, Alexeeva et Khen-
zykhenova 2003

Виды и подвиды:
Allactaga gromovi Terzea 1974 (Dipodidae)
Citellus (Urocitellus) undulatus gromovi Erbajeva

1966 (Marmotinae)
[Urocitellus gromovi]
Dolomys gromovorum Aleksandrova 1966 (Arvi-

colidae)
Hypolagus igromovi Gureev 1963 (Leporidae)
Lagurus (Eolagurus) gromovi Topachevsky 1963

(Arvicolidae)
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[Eolagurus luteus gromovi]
Microtus ilaeus igromovi Meyer et al. 1966 (Arvicol-

idae)
Microtus maximowichi gromovi Vorontsov et al.

1988 (Arvicolidae)
Meriones erythrourus gromovi Tropin 1975 (Ger-

bilinae)
[Meriones libycus gromovi]
Ochotona gromovi Erbajeva in Bazarov et al. 1976

(Ochotonidae)

[Ochotona gromovorum nom. emend. Averianov
1998]

Pliorhombomys gromovi Fokanov 1976 (Gerbilinae)
[Rhombomys gromovi]
Plioselevinia gromovi Sulimski 1962 (Seleviniidae)
Sciurotamias (Csakvaromys) gromovi Topachevsky

1971 (Sciuridae)
Stachomys igrom Agadjanian 1993 (Arvicolidae)
Zaissanolagus gromovi Erbajeva 1999 (Lagomorpha)

REMEMBERING THE SCIENTIFIC ADVISOR
(TOWARDS THE 110TH BIRTHDAY OF IGOR MIKHAILOVICH GROMOV)

M. A. Erbajeva*
Dobretsov Geological Institute, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Ulan-Ude, 670047 Russia

*e-mail: sinolag@mail.ru


