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НОВЫЕ ВИДЫ МИКРОСКОПИЧЕСКИХ ТУРБЕЛЛЯРИЙ СЕМЕЙСТВА 
RHYNCHOKARLINGIIDAE (PLATHELMINTHES, KALYPTORHYNCHIA)
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При исследовании бентосных сообществ западного побережья Южной котловины озера Байкал
были обнаружены представители четырех новых для науки видов хоботковых микротурбеллярий
(Kalyptorhynchia, Rhynchokarlingiidae) из родов Cohenella Timoshkin 2004, Coulterella Timoshkin 2004,
Mariareuterella Timoshkin et Grygier 2005 и Riedelella Timoshkin 2004. Даны их иллюстрированные
описания, дифференциальные диагнозы; приведены сведения по распространению. Все виды най-
дены в прибрежной зоне озера, на глубинах 1.5–3.8 м, на песчаных и каменистых грунтах.

Ключевые слова: Cohenella, Coulterella, Mariareuterella, Riedelella, новые виды, Байкал
DOI: 10.31857/S0044513423070061, EDN: WQMAMN

В процессе изучения препаратов коллекцион-
ного фонда Лимнологического института СО РАН
(г. Иркутск) нами были обнаружены представи-
тели новых для науки видов. Данная работа яв-
ляется продолжением таксономических иссле-
дований фауны хоботковых микротурбеллярий
оз. Байкал.

Цель данной статьи – описание четырех новых
для науки видов калипторинхий-ринхокарлинги-
ид из оз. Байкал.

Материал был собран в летне-осенний период
2008 г. в оз. Байкал, в Южной котловине, вблизи
пос. Большие Коты (51°90′40.3 N, 105°07′49.5 E):
на мелководьях напротив р. Большая Котинка
(51°90′30.2 N, 105°07′42.1 E), напротив скалы Два
брата (51°89′58.6 N, 105°05′56.7 E) и пади Черная
(N 51°53′26.7, E 105°02′29.9); повторные сборы в
мелководье напротив пади Черная проводились в
октябре 2022 г. Часть материала была собрана
осенью 2016 г. на мелководье залива Лиственнич-
ный у мыса Березовый (51°50′49.7 N, 104°54′29.2 E),
где расположен полигон для научных исследова-
ний Лимнологического института СО РАН (Ти-
мошкин и др., 2009).

Методы отбора проб, изготовления, нумера-
ции, изучения и микрофотографирования то-
тальных препаратов, особенности выделения
типовых особей, а также сведения о принципах
формирования коллекции микрофотографий да-

ны в предыдущих публикациях (Зайцева и др.,
2022; Кривороткин и др., в печати). Поскольку
нами были изучены только фиксированные осо-
би, все измерения размеров тела проведены с то-
тальных препаратов. Схема расположения чер-
вей, отнесенных к типовой серии, на ТПФБ (аб-
бревиатура от “тотальные препараты жидкости
Фора-Берлезе”) представлена на рис. 1. Указан-
ные в разделе “Материал” координаты располо-
жения типовых особей, обозначенные “х” и “у”,
даны для препаратного столика микроскопа Nikon
Optiphot–2 № 153160 Microscope (Japan).

Весь материал, включая типовые экземпляры,
хранится в лаборатории биологии водных беспо-
звоночных Лимнологического института СО РАН,
Иркутск.

Mariareuterella misharinae 
Krivorotkin et Timoshkin sp. n. 

(рис. 2–4)
М а т е р и а л. Обнаружено 12 особей, все

включены в типовую серию. Голотип № 138:
ТПФБ № 4–160608: x = 29, y = 89 от 16 июня 2008 г.,
оз. Байкал, близ пос. Большие Коты, мелководье
напротив пади Черная (51°53′26.7 N, 105°02′29.9 E),
глубина 2.5 м. Паратипы № 1–7: ТПФБ № 8–
110608: № 1: x = 30, y = 90; № 2: x = 28.5, y = 93;
№ 3: x = 27, y = 93; № 4: x = 27, y = 91.5; № 5: x =
= 26, y = 91; № 6: x = 28, y = 89, № 7: x = 29, y = 89.5

УДК 595.123(282.256.341)
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(подробнее см. рис. 1), от 11 июня 2008 г., оз. Бай-
кал, пос. Большие Коты, мелководье напротив
р. Большая Котинка (51°90′30.2 N, 105°07′42.1 E),
глубина 1.5–2 м, песок. Паратип № 8: ТПФБ
№ R_1–180916: x = 15, y = 94, от 18 сентября
2016 г., оз. Байкал, залив Лиственничный, мелко-
водье напротив мыса Березовый (51°50′49.7 N,
104°54′29.2 E), глубина 3.8 м, камни. Паратипы
№ 9–10: ТПФБ № R_1–251008: № 9: x = 45, y = 97;
№ 10: x = 43, y = 95, от 25 октября 2008 г., оз. Бай-
кал, близ пос. Большие Коты, мелководье напро-
тив скалы Два Брата (51°89′58.6 N, 105°05′56.7 E),
глубина 3.2 м, UWITEC № 2. Паратип № 11:
ТПФБ № R_1–150708: x = 18, y = 92, от 15 июля
2008 г., оз. Байкал, близ пос. Большие Коты, мел-
ководье напротив пади Черная (51°53′26.7 N,
105°02′29.9 E), глубина 2.32 м, UWITEC № 1, песок.

Микрофотографии. Коллекция микрофото-
графий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙ-
КАЛ И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Kalyptorhyn-
chia_new”: папка “Rhynchokarlingiidae_new”: папка
“Mariareuterella_misharinae”: папки “Holotype
№ 138” и “H№ 138_Paratype № 1” – “H№ 138_
Paratype № 11”; 72 фотографии.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е– оз. Бай-
кал, западное побережье Южной котловины,
близ пос. Большие Коты, мелководье напротив
пади Черная.

О п и с а н и е. Длина тела 730–1540 мкм (в
среднем 1140 мкм, n = 10), ширина 305–1070 мкм
(в среднем 680 мкм, n = 10). Глаза имеются. Хобо-
ток яйцевидный у особи-паратипа № 9 длиной 165
и шириной 115 мкм. Туника хоботка очень тон-
кая, гомогенная, имеет слабо выраженную мел-
козернистую структуру наружной поверхности
(рис. 2A). Глотка круглая, диаметром 215–325 мкм
(в среднем 270 мкм, n = 7); у некоторых экземпля-

ров диаметр глотки достигает более четверти дли-
ны тела. Размеры мягких частей мужской копуля-
тивной системы даны по особи-паратипу № 8.
Семенные пузыри “С-образно” изогнуты, пред-
ставляют собой удлиненные мешки (рис. 2B) дли-
ной 170 и шириной 40 мкм (соотношение длины и
ширины 1 : 4.25). Бульбус круглый, диаметром
около 100–105 мкм. Папилла конусовидная, дли-
ной 50 и шириной 40 мкм. Крючья небольшие,
когтевидные, как правило, со слабо выраженной
изогнутостью. На микрофотографии сбоку (рис. 3А)
хорошо видно, что плоскость основания крючьев
расположена под очень небольшим острым углом
по отношению к их основной оси. Длина крючьев
варьирует в пределах 50–60 мкм (в среднем 55 мкм,
n = 18) (рис. 3A–3L). Базальные кольца тонкие,
основание имеет форму закругленного овала
(рис. 2C, 2D). Иногда базальные кольца несут
окаймление, сформированное небольшими листо-
видными отростками (рис. 2D). Диаметр основа-
ния крючьев 24–32 мкм (в среднем 28 мкм, n = 20).
Стенки крючьев имеют несколько хорошо выра-
женных, почти прямых складок, идущих от ба-
зального кольца до дистального кончика. Вдоль
внутренней поверхности обоих крючьев распола-
гается ряд очень мелких игл (или зубчиков), раз-
личимых лишь на большом увеличении (рис. 4A–
4C). Их длина составляет 1–1.5 мкм. Ряд начина-
ется под базальным кольцом и заканчивается
вблизи дистального кончика крючка (рис. 2C, 2D).
Кокон ярко-желтый, округлый, у особи-паратипа
№ 1 диаметром около 300 мкм; толщина стенки
достигает 3–4 мкм. Поверхность кокона гладкая
(рис. 4E).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. По
длине крючьев новый вид наиболее близок к Mar-
iareuterella baeckmanae (Timoshkin 1986), но у осо-

Рис. 1. Схема расположения червей, отнесенных к типовой серии, на тотальном препарате ТПФБ № R_8–110608:
особь № 1 – Mariareuterella misharinae, паратип № 1; особь № 3 – M. misharinae, паратип № 2; особь № 5 – M. misharinae,
паратип № 4; особь № 6 – M. misharinae, паратип № 3; особь № 7 – M. misharinae, паратип № 5; особь № 9 – M. misha-
rinae, паратип № 6; особь № 10 – M. misharinae, паратип № 7; особи № 2, 4, 8 – Kalyptorhynchia spp.

ТПФБ № R_8-110608 от 11.06.08, 
озеро Байкал, близ пос. Большие Коты, 

напр. р. Большая Котинка, гл. 1.5–2 м
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бей ранее описанного вида длина крючьев и диа-
метр основания одинаковы; у представителей но-
вого вида длина крючьев вдвое превышает
диаметр их оснований. Крючья особей M. mishari-
nae в среднем вдвое длиннее, чем у M. baeckmanae.
Крючья этих видов различаются степенью изо-
гнутости их продольной оси: у нового вида эта ось
более прямая (в большинстве случаев), у M. bae-
ckmanae – дугообразно изогнута. Туники обоих
видов тонкие и гомогенные, но у M. baeckmanae –
с гладкой поверхностью, а у нового вида туника
несет слабо различимую, мелкую зернистость
(рис. 2A). Главной особенностью нового вида яв-

ляется усложнение структуры крючьев в виде ря-
да мелких игольчатых образований, расположен-
ных вдоль “внутренней” стороны крючка.

П р и м е ч а н и я. В кишечнике обнаружены
панцири диатомовых водорослей, щетинки оли-
гохет и стилеты особей вида Macrostomum sp. (се-
мейство Macrostomidae).

В пределах семейства Rhynchokarlingiidae по-
добные ряды игл описаны для видов Riedelella pec-
tenuncinata Timoshkin 2004 и Riedelella linevichae
Timoshkin 2004, однако их иглы крупнее – в дли-
ну от 5 до 7.5 мкм, при длине 1–1.5 мкм у M. mis-
harinae; форма крючьев упомянутых выше видов с

Рис. 2. Mariareuterella misharinae Krivorotkin et Timoshkin sp. n.: A – схема расположения внутренних органов паратипа
№ 9, B – схема строения мужского копулятивного аппарата паратипа № 8, C – крючья голотипа, D – крючья паратипа
№ 2. Масштаб, мкм: A – 400; B – 100; C, D – 50.
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перешейком и дистальным расширением указы-
вает на принадлежность к другому роду. Кроме
того, у риеделелл игольчатые структуры располо-
жены на крупной лентовидной мембране, иду-
щей за пределами крючка и прикрепленной к
продольной оси. У нового вида ряд игл располо-
жен вдоль внутренней стороны крючка (однако
эта часть может представлять собой узкую ленто-
видную мембрану, подобную таковой у R. linevi-
chae).

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь Мишари-
ной Евгении Александровны, кандидата биоло-
гических наук, заведующей кафедрой гидробиоло-
гии и зоологии беспозвоночных биолого-почвен-
ного факультета Иркутского государственного
университета, специалиста по фауне коловраток
и прекрасного преподавателя.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал,
обнаружен близ пос. Большие Коты на мелково-

Рис. 3. Mariareuterella misharinae Krivorotkin et Timoshkin sp. n., микрофотографии крючьев: A – голотип, B – паратип
№ 1, C – паратип № 2, D – паратип № 3, E – паратип № 4, F – паратип № 5, G – паратип № 6, H – паратип № 7, I –
паратип № 8, J – паратип № 9, K – паратип № 10, L – паратип № 11. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 4. Mariareuterella misharinae Krivorotkin et Timoshkin sp. n., микрофотографии деталей строения крючьев (A–C) и
кокона (D): A – голотип; B – паратип № 3; C – паратип № 8; на A–C стрелками показаны ряды мелких игл; D – паратип
№ 1. Масштаб, мкм: A–C – 10, D – 50.

A
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C D

дьях напротив пади Черная (глубина 2.32–2.5 м),
скалы Два Брата (глубина 3.2 м) и р. Большая Ко-
тинка (глубина 1.5–2 м); в заливе Лиственничный
на мелководье напротив мыса Березовый (глуби-
на 3.8 м). Обитает на песчаном и каменистом
грунте.

Riedelella lukhnevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n. 
(рис. 5–9)

М а т е р и а л. Собрано шесть особей. Голотип
№ 139: ТПФБ № R_1–150708: x = 46, y = 95,
от 15 июля 2008 г., оз. Байкал, близ пос. Боль-
шие Коты, мелководье напротив пади Черная
(51°53′26.7 N, 105°02′29.9 E), глубина 2.32 м,
UWITEC № 1. Паратипы № 1–2: ТПФБ № R_28–
130608: № 1: x = 31, y = 96; № 2: x = 34, y = 96,
от 13 июня 2008 г., собран там же, где и голотип,
глубина 2.38 м, песок. Паратип № 3: ТПФБ
№ R_27–130608: x = 39, y = 93, та же проба, что и
паратип № 1. Паратип № 4: ТПФБ № R_23–
130608: x = 26, y = 96, та же проба, что и паратип
№ 1. Паратип № 5: ТПФБ № R_32–130608: x = 26,
y = 96, та же проба, что и паратип № 1.

Микрофотографии. Коллекция микрофото-
графий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙ-
КАЛ И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Kalyptorhyn-
chia_new”: папка “Rhynchokarlingiidae_new”:

папка “Riedelella_lukhnevi”: папки “Holotype
№ 139” и “H№139_Paratype № 1” – “H№139_
Paratype № 5”; 56 фотографий.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е –
оз. Байкал, западное побережье Южной котло-
вины, близ пос. Большие Коты, мелководье на-
против пади Черная.

О п и с а н и е. Длина тела 475–1175 мкм (в
среднем 905 мкм, n = 6), ширина 295–695 мкм (в
среднем 525 мкм, n = 6). Глаза имеются. Хоботок
голотипа яйцеобразный, длиной 160 и шириной
100 мкм (рис. 5A). Туника хоботка гомогенная, без
выраженной макушки (в виде пояска); у особи-
паратипа № 1 высотой 30 и диаметром 185 мкм,
наружная поверхность туники с мелкозернистой
структурой (рис. 5B, 5C). Фронтально глотка у той
же особи округлая, диаметром 130 × 100 мкм.
Бульбус круглый, у голотипа 95–100 мкм в диа-
метре. Папилла той же особи длиной около 75 и
шириной 60 мкм. Крючья мощные, весьма не-
обычной формы – в “развернутом” состоянии
они практически трапециевидные (рис. 6A–6I;
7A–7I). Их основная часть представляет собой
структуру, напоминающую ласты аквалангиста.
Под основанием крючья представляют собой ду-
говидно изогнутые пластины, максимальная ши-
рина которых приходится на дистальную их
часть. Боковые края крючьев хорошо развиты,
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с явно выраженными утолщениями на закруглен-
ном дистальном конце. Длина крючьев нового
вида была измерена по прямой линии от центра
овала основания до середины проксимальной
стороны крючьев и составила 45–60 мкм (в сред-
нем 55 мкм, n = 12) (рис. 8A–8F). Наибольший
диаметр основания крючьев 35–55 мкм (в сред-
нем 45 мкм, n = 12). Базальные кольца мощные,
толщиной около 5–10 мкм, иногда несут неболь-
шие отростки. Под основанием ширина крючьев
плавно увеличивается, перешеек слабо выражен.
Бо̀льшая часть поверхности крючка покрыта тон-
кими продольными складками. Ширина дисталь-
ного конца крючьев (измерения проводились
по его дуге) колеблется в пределах 70–110 мкм
(в среднем 90 мкм, n = 12). Дистальный край по-
крыт зубчиками практически по всей его длине.
Количество зубцов (в зависимости от проекции
крючка) варьирует в пределах 39–64 (в среднем
47, n = 12). Длина зубцов варьирует от менее 1 до
3 мкм (рис. 9A–9I). При приближении к лате-
ральным утолщениям, длина зубцов постепенно
уменьшается вплоть до полного их исчезновения
(рис. 9A, 9C, 9D, 9G).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. В
рамках рода Riedelella форма крючьев данного ви-
да является весьма необычной. Образно говоря,
форму крючьев нового вида можно сравнить с ла-
стами аквалангиста. Дистальный край крючьев ду-
гообразный (почти полукруглый), снабжен много-

численными зубчиками. Сходный зубчатый ди-
стальный край имеется у крючьев Riedelella
microdentata Krivorotkin et Timoshkin (в печати),
которые по форме также отдаленно напоминают
ласты (см. Кривороткин и др., в печати). Как и у
представителей нового вида, внутренняя полость
крючьев R. microdentata развита очень слабо.
Крючья сравниваемых видов имеют разные фор-
му и размеры: наибольший диаметр основания
крючьев R. microdentata 15–20 мкм, длина дисталь-
ного расширения (зубчатого края) 20–25 мкм. Ана-
логичные признаки крючьев нового вида: 35–45 и
70–110 мкм соответственно. Туники этих видов
имеют мелкозернистую структуру, однако у R. mi-
crodentata зернистость убывает от верхушки к
юнктурной линии, пропадая в проксимальной
трети, а у R. lukhnevi туника гомогенная.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь Лухнева
Антона Геннадьевича (ЛИН СО РАН), кандидата
биологических наук, зоолога, специалиста по
микротурбелляриям отряда Proseriata, сделавше-
го значимый вклад в исследования хоботковых
микротурбеллярий рода Opisthocystis Sekera 1911.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал,
обнаружен близ пос. Большие Коты, на мелково-
дье напротив пади Черная (глубина 2.32–2.38 м).
Обитатель песчаного грунта.

Рис. 5. Riedelella lukhnevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n.: A – схема расположения внутренних органов голотипа (для на-
глядности в схеме половой системы изображен только один из крючьев), B – туника голотипа, C – туника паратип
№ 1. Масштаб, мкм: A – 200; B, C – 50.
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Cohenella angelinae Timoshkin et Krivorotkin sp. n. 
(рис. 10–12)

М а т е р и а л. Собрано пять особей, все вклю-
чены в типовую серию. Голотип № 140: ТПФБ №
4–231022: x = 38, y = 91, от 23 октября 2022 г.,
оз. Байкал, близ пос. Большие Коты, мелководье
напротив пади Черная (51°53′26.7 N, 105°02′29.9 E),
глубина 2.7 м, серый песок, качественная проба.
Паратип № 1: тот же препарат, что и голотип: x = 10,
y = 92. Паратипы № 2, 3: ТПБФ № 5–231022: № 2:

x = 42, y = 91; № 3: x = 14, y = 95, та же проба, что
и голотип. Паратип № 4: ТПФБ № R_1–251008:
x = 42, y = 94, от 25 октября 2008 г., оз. Байкал,
близ пос. Большие Коты, мелководье напротив
скалы Два Брата (51°89′58.6 N, 105°05′56.7 E), глу-
бина 3.2 м, песок, UWITEC № 2.

Микрофотографии. Коллекция микрофото-
графий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙ-
КАЛ И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Kalyptorhyn-
chia_new”: папка “Rhynchokarlingiidae_new”: папка

Рис. 6. Riedelella lukhnevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n., микрофотографии крючьев на разных глубинах резкости: A–C –
голотип, D–F – паратип № 1, G–I – паратип № 2. Масштаб 50 мкм.
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“Cohenella_angelinae”: папки “Holotype № 140” и
“H№140_Paratype № 1” – “H№140_Paratype № 4”;
44 фотографии.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е –
оз. Байкал, западное побережье Южной котло-
вины, близ пос. Большие Коты, мелководье на-
против пади Черная.

О п и с а н и е. Длина тела 1300–1985 мкм
(в среднем 1660 мкм, n = 3), ширина 755–1005 мкм
(в среднем 865 мкм, n = 3). Глаза имеются. Хобо-

ток голотипа круглый, диаметром около 385 мкм
(рис. 10A). Туника хоботка представляет собой
колпачок, диаметр проксимального отверстия ко-
торого совпадает с диаметром хоботка (по юнк-
турной линии). Она не гомогенная, подразделя-
ется на два хорошо выраженных отдела. Бо̀льшая
часть туники, начиная от юнктурной линии и
вплоть до апикальной части, покрыта многочис-
ленными мелкими складками (рис. 11A–11D).
На самой верхушке колпачка хорошо виден не-

Рис. 7. Riedelella lukhnevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n., микрофотографии крючьев при резкости разной глубины: A–
C – паратип № 3, D–F – паратип № 4, G–I – паратип № 5. Масштаб 50 мкм.
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большой овальный участок, наружная поверх-
ность которого покрыта мелкими “зернами”
(рис. 10B). Диаметр зернистого овала особи-пара-
типа № 2 около 60–65 мкм. Глотка голотипа
округлая, диаметром около 295–335 мкм. Семен-
ные пузыри той же особи вытянутые, длиной 80–

85 мкм, с наибольшей шириной около 35 мкм (со-
отношение длины и ширины 1 : 2.3). Бульбус вы-
тянутый, толстостенный, длиной 170 и шириной
60 мкм (рис. 10C, 10D). Папилла небольшая, ко-
нусовидная, длиной около 30 мкм. Крючья ма-
ленькие, конусовидные. Их размеры в каждой па-

Рис. 8. Riedelella lukhnevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n., крючья: A – голотип, B – паратип № 1, C – паратип № 2, D –
паратип № 3, E – паратип № 4, F – паратип № 5. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 9. Riedelella lukhnevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n., микрофотографии фрагментов дистального отдела крючьев:
A, B – голотип; C – паратип № 1; D–G – паратип № 3; H, I – паратип № 3; на A, C, D, G стрелками показаны латераль-
ные утолщения. Масштаб 10 мкм.
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ре различаются: первый крючок крупнее, с широ-
ким овальным основанием, второй значительно
у̀же, заострен, имеет маленькое круглое основа-
ние (рис. 12A–12M). Стенки обоих крючьев глад-
кие, практически без складок. Длина бо̀льшего
крючка 30–35 мкм (в среднем 33 мкм, n = 5), наи-
больший диаметр основания 35–55 мкм (в сред-
нем 45 мкм, n = 5) и наименьшим в 23–27 мкм

(в среднем 25 мкм, n = 5). Меньший крючок дли-
ной 15–25 мкм (в среднем 20 мкм, n = 5) с основа-
нием диаметром 8–16 мкм (в среднем 11 мкм, n = 5).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Стро-
ение и размеры копулятивного аппарата нового
вида устроены стандартно для представителей ро-
да. По данному признаку он наиболее близок к

Рис. 10. Cohenella angelinae Timoshkin et Krivorotkin sp. n., голотип: A – схема расположения внутренних органов, B –
туника, C – мужской копулятивный аппарат, D – его фрагмент. Масштаб: A – 1 мм; B–D – 100 мкм.

A
C

D

B

orh

rhc

rh

rct

oc

in

ch
bp

vs

ch
pp

bp

dej

ph
vg

vs



734

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

КРИВОРОТКИН, ТИМОШКИН

Cohenella semernoyi Timoshkin 2004. Однако буль-
бус C. semernoyi в два раза длиннее, чем у C. ange-
linae. Крючья особей нового вида различаются по
размеру и строению, что впервые описано для
представителей рода Cohenella. Особи C. semernoyi
имеют два одинаковых крючка длиной 40–70 мкм,
с нерегулярной формой базального отверстия
(чаще всего овальной), с наибольшим диаметром
в 70–125 мкм (Timoshkin, 2004). Бо̀льший крючок
C. angelinae длиной 30–35 мкм с наибольшим диа-
метром базального отверстия 35–55 мкм. Туники
особей этих видов различаются строением вер-
хушки: у C. semernoyi туника гомогенная, с мно-
жеством нерегулярных бороздок, а у нового вида
помимо нерегулярных бороздок различного раз-
мера на верхушке имеется четко отграниченный
участок с мелкозернистой структурой.

П р и м е ч а н и я. В кишечнике обнаружены
многочисленные щетинки олигохет из семейств
Lumbriculidae и Naidiae (род Nais Müller 1773),
а также панцири диатомовых водорослей.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь Тимош-
киной Ангелины Игоревны.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал,
обнаружен близ пос. Большие Коты, на мелково-
дьях напротив пади Черная (глубина 2.7 м) и ска-
лы Два Брата (глубина 3.2 м). Обитатель песчаных
грунтов.

Coulterella takhteevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n. 
(рис. 13–14)

М а т е р и а л. Собрано пять особей. Голотип
№ 141: ТПФБ № R_16–130608: x = 31, y = 93,
от 13 июня 2008 г., оз. Байкал, близ пос. Большие
Коты, мелководье напротив стационара ЛИН СО
РАН (51°89′96.1 N, 105°06′40.8 E), глубина 2.7 м,
песок, UWITEC № 14. Паратип № 1: ТПФБ
№ R_2–140808: x = 30, y = 94, от 14 августа 2008 г.,
собрано там же, где и голотип, глубина 3.2 м, пе-
сок, UWITEC № 9, слой 0–1 см. Паратип № 2:
ТПФБ № R_14–170608: x = 32, y = 95, от 17 июня
2008 г., собрано там же, где и голотип, глубина
2 м, песок. Паратип № 3: ТПФБ № R_3–301008:
x = 30, y = 92, от 30 октября 2008 г., собрано там
же, где и голотип, глубина 2 м, песок, UWITEC

Рис. 11. Cohenella angelinae Timoshkin et Krivorotkin sp. n., микрофотографии туники хоботка: A – голотип, B – паратип
№ 1, C – паратип № 2, D – паратип № 4; на A–D стрелками показана апикальная часть туники с мелкозернистой по-
верхностью. Масштаб 100 мкм.
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№ 14, слой 0–3 см. Паратип № 4: ТПФБ № R_4–
160309: x = 29, y = 94, от 16 марта 2009 г., собрано
там же, где и голотип, глубина 2.4 м, песок.

Микрофотографии. Коллекция микрофото-
графий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙ-
КАЛ И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Kalyptorhyn-
chia_new”: папка “Rhynchokarlingiidae_new”: папка
“Coulterella_takhteevi”: папки “Holotype № 141” и
“H№141_Paratype № 1” – “H№ 141_Paratype № 4”;
46 фотографий.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е – оз.
Байкал, западное побережье Южной котловины,
близ пос. Большие Коты, мелководье напротив
стационара ЛИН СО РАН.

О п и с а н и е. Длина тела 585–1295 мкм (в
среднем 905 мкм, n = 5), ширина 440–775 мкм (в
среднем 605 мкм, n = 5) (рис. 13A). Глаза имеются.

Туника хоботка в виде пояска, без выраженной
верхушки, тонкая, не гомогенная, разделена на
две равные части. Промежуток от основания
(юнктурной линии) до середины пояска туники
имеет мелкозернистую структуру наружной по-
верхности, в то время как верхняя часть пояска
гладкая (рис. 13B). Крючья мужского копулятив-
ного аппарата мешковидные, почти шарообраз-
ные, раздуты под основанием (рис. 14A–14O).
Длина обоих крючьев 33–38 мкм (в среднем
35 мкм, n = 8). Основание (у придавленных осо-
бей) овальное, с наибольшим диаметром 25–30 (в
среднем 28 мкм, n = 9) и наименьшим диаметром
20–25 мкм (в среднем 22 мкм, n = 4). Базальные
кольца тонкие, толщиной 1–2 мкм, редко несут
небольшие игловидные отростки. Под основани-
ем ширина крючьев увеличивается, достигая 35–
40 мкм (в среднем 38 мкм, n = 8). Поверхность

Рис. 12. Cohenella angelinae Timoshkin et Krivorotkin sp. n., крючья: A–C – голотип; D, E – паратип № 1; F, G – паратип
№ 2; H–J – паратип № 3; K–M – паратип № 4. Масштаб 50 мкм.
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крючьев покрыта многочисленными складками.
Складки идут от базального кольца до закруглен-
ной дистальной части, на которой имеется выра-
женное заострение на обоих крючьях.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Крю-
чья нового вида являются одними из самых ма-

леньких в пределах рода. Сходными по размеру
являются крючья Coulterella fialkovi Timoshkin et
Zaytseva 2022, однако их форма существенно от-
личается от формы крючьев C. takhteevi. Наиболь-
шая ширина крючьев у C. fialkovi достигается в их
середине, а у нового вида – вблизи их основания.
Причем в большинстве случаев сами крючья мо-
гут быть несколько шире основания. Соотноше-
ние максимального диаметра овального основа-
ния к максимальной ширине крючьев у C. fialkovi –
0.5, у нового вида – 1.2. Плоскость оснований у
C. takhteevi перпендикулярна продольной оси
крючьев, в то время как основания крючьев C. fi-
alkovi расположены под острым углом к их про-
дольной оси. Наиболее сходными с новым видом
(по строению) являются крючья особей Coulterella
vainolai Timoshkin 2004: у обоих видов крючья
имеют практически круглую форму. Однако как
длина крючьев, так и диаметр основания нового
вида более чем в 2.5 раза меньше. Толщина ба-
зального кольца основания крючьев C. vainolai 8–
11 мкм, в то время как у нового вида 1–2 мкм.
В отличие от C. vainolai, наиболее широкая часть
крючьев нового вида расположена практически
под их основанием. У C. vainolai ширина крючьев
от основания до середины увеличивается плавно,
их наиболее широкая часть приходится примерно
на середину крючьев. Различаются и туники этих
видов: у C. vainolai туника покрыта едва заметны-
ми мелкозернистыми включениями, C. takhteevi
имеет тунику-поясок, состоящую из двух отде-
лов: мелкозернистой проксимальной части и
гладкой дистальной.

П р и м е ч а н и я. В кишечнике обнаружены
диатомовые водоросли.

Особи данного вида с вполне сформирован-
ными половыми органами были собраны в июне,
августе, октябре и марте. Ни одна из них не имела
коконов.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в память об из-
вестном специалисте по систематике Amphipoda,
гидробиологе и прекрасном преподавателе, докторе
биологических наук, профессоре Вадиме Викторо-
виче Тахтееве (Биолого-почвенный факультет, Ир-
кутский государственный университет).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал,
близ пос. Большие Коты, на мелководье напро-
тив стационара ЛИН СО РАН (глубина 2–3.2 м).
Обитает на песчаном грунте.

Буквенные обозначения на рисунках: bp –
бульбус пениса, dej – эякуляторый канал, ch –
крючья, in – кишечник, oc – глаза, orh – отвер-
стие хоботкового канала, ph – глотка, pp – папил-
ла пениса, rh – хоботок, rct – туника хоботка,
rhc – канал хоботка, vs – семенной пузырек.

Рис. 13. Coulterella takhteevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n.:
A – схема расположения внутренних органов парати-
па № 1, B – туника голотипа. Масштаб, мкм: A – 400,
B – 50.
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Рис. 14. Coulterella takhteevi Krivorotkin et Timoshkin sp. n., крючья: A–C – голотип, D–F – паратип № 1, G–I – паратип
№ 2, J–L – паратип № 3, M–O – паратип № 4. Масштаб 10 мкм.
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NEW SPECIES OF MICROSCOPIC TURBELLARIANS OF THE FAMILY 
RHYNCHOKARLINGIIDAE (PLATHELMINTHES, KALYPTORHYNCHIA) 

FROM SOUTHERN LAKE BAIKAL
R. S. Krivorotkin1, *, O. A. Timoshkin1

1Limnological Institute, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Ulan-Batorskaya str., 3, Irkutsk, 664033 Russia
*e-mail: roman_bio@mail.ru

Four new species of microturbellarians (Kalyptorhynchia, Rhynchokarlingiidae), each one representing the
genera Cohenella Timoshkin 2004, Coulterella Timoshkin 2004, Mariareuterella Timoshkin et Grygier 2005
and Riedelella Timoshkin 2004 were found when studying the benthic communities at the western coast of
the southern basin of Lake Baikal, Siberia. Their illustrated descriptions, comparisons and distributional
characteristics are given. All species were found in the coastal zone of the lake, at 1.5–3.8 m depths, on sandy
or rocky bottoms.

Keywords: taxonomy, Cohenella, Coulterella, Mariareuterella, Riedelella, Baikal
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Приведен обзор современного состояния мировой фауны нематод рода Paratrilobus Micoletzky 1922.
В настоящее время известны 10 валидных видов этого рода. Составлена таблица основных морфо-
логических признаков самцов, приведены рисуночный и дихотомический ключи для определения
видов.

Ключевые слова: свободноживущие нематоды, мировая фауна, Triplonchida, Paratrilobus
DOI: 10.31857/S0044513423060065, EDN: YPZVFN

Представители семейства Tobrilidae – основные
обитатели мейобентоса и перифитона различных
пресных водоемов, в которых они населяют все
типы грунтов. Реже тобрилиды встречаются во
влажной почве и в солоноватых водах (Гагарин,
1993; Цалолихин, 1983). Распространены тобри-
лиды на всех континентах, но при этом в тропи-
ческих и субтропических пресных водах встреча-
ются редко (Gusakov, Gagarin, 2017).

Род Paratrilobus Micoletzky 1922 принадлежит
семейству Tobrilidae Filipjev 1918 (de Coninck 1965).
Распространение представителей рода Paratrilobus
приурочено к Палеарктике (Цалолихин, 1983).
В настоящее время в состав рода входят 10 валид-
ных видов: P. grandipapilloides Micoletzky 1922,
P. expugnator (Tsalolichin 1976), P. brevis (Tsalolichin
1976), P. ultimus (Tsalolichin 1977), P. ponticus (Tsa-
lolichin 1981), P. delicatus (Shoshin 1988), P. rapis
Gagarin 1991, P. granulosus Gagarin et Naumova 2011,
P. tankhoyensis Naumova et Gagarin 2020, P. aquati-
cus Naumova et Gagarin 2020 (Zullini, 2005; An-
drássy, 2007; Naumova, Gagarin, 2019, 2020; Nemys,
2023). Представители рода характеризуются свое-
образным строением стомы, чем отличаются от
всех остальных родов тобрилид: стома сравни-
тельно крупная, бокаловидная или бочковидная
и оба ее кармана слиты с ротовой полостью. Голова
вооружена тремя кругами сенсилл. Шесть внут-
ренних губных сенсилл в форме папилл; шесть
внешних губных сенсилл и четыре головные сен-
силлы в форме щетинок, причем внешние губные

щетинки длиннее головных щетинок и их длина
является хорошим диагностическим признаком
видов. Самцы имеют две сравнительно длинные,
вентрально изогнутые спикулы и один рулек в
форме изогнутой пластинки. Длина спикул также
является важным диагностическим признаком.
Перед клоакой расположены 5–8 (обычно 6) до-
вольно крупных ежевидных супплементов, при-
чем часто первый и последний несколько меньше
остальных. По строению супплементов все виды
рода можно разделить на две группы: 1) видовая
группа “grandipapilloides”, имеющая ежевидные
супплементы, у которых хорошо видны плечики
(рис. 1), к ней принадлежит большинство видов
рода; 2) видовая группа “ultimus”, преклоакаль-
ные супплементы видов которой не имеют плечи-
ков (рис. 1). Половая система самок имеет обыч-
ное для тобрилид строение (Цалолихин, 1983).
Хвост удлиненно-конический; его размеры и
форма важны при таксономической диагностике
видов.

Андраши в своей монографии по нематодам
почвы и пресных вод Венгрии (Andrássy, 2007) в
список валидных видов рода Paratrilobus включает
вид P. strenuus (Gagarin 1991) comb. n. Данный вид
был описан по 32 самкам из оз. Таймыр (Восточная
Сибирь, Россия) как Eutobrilus strenuus Gagarin
1991 (Гагарин, 1991). Вид имеет довольно малень-
кую стому и два кармана с мелкими зубчиками,
хорошо обособленными от ротовой полости.
Впоследствии Гагарин В.Г. ошибочно перевел

УДК 595.132
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этот вид в род Quasibrilus Tsalolikhin 1976 (у видов
данного рода карманы стомы и стомальные зу-
бы отсутствуют) (Гагарин, 1993). Считаем, что
И. Андраши ошибочно перевел вид E. strenuus в
род Paratrilobus.

Род Paratrilobus Micoletzky 1922

Syn.: Baicalobrilus Tsalolikhin 1976; 
Mesotobrilus Tsalolikhin 1981

Д и а г н о з (по: Andrássy, 2007). Длина тела

Рис. 1. Рисуночный ключ для определения валидных видов рода Paratrilobus Micoletzky 1922: шп – шапочка, пл – пле-
чики, ам – ампула.

пл
шп

ам

“grandipapilloides” видовая группа

“ultimus” видовая группа

шп

ам

P. grandipapilloides 

Мicoletzky 1922
(по: Цалолихин, 1981)

P. brevis

(Tsalolichin 1976)
(по: Цалолихин, 1976)

P. ultimus

(Tsalolichin 1977)
(по: Цалолихин, 1977)

P. ponticus

(Tsalolichin 1981)
(по: Цалолихин, 1981)

P. expugnator

(Tsalolichin 1976)
(по: Цалолихин, 1976)

P. rapis

Gagarin 1991
(по: Гагарин, 1991)

P. delicatus

(Shoshin 1988)
(по: Шошин, 1988)

P. tankhoyensis

Naumova et Gagarin 2020
(по: Naumova, Gagarin, 2020)

P. granulosus

Gagarin et Naumova 2011
(по: Gagarin, Naumova, 2011)

P. aquaticus

Naumova et Gagarin 2020
(по: Naumova, Gagarin, 2020)
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1.9–5.3 мм. Фовеи амфидов расположены на
уровне стомы. Стома обширная, бочковидная
или бокаловидная, с хорошо склеротизирован-
ными стенками. Карманы стомы слиты с ротовой
полостью, практически редуцированы. Зубы ма-
ленькие, расположены в основании стомы. Пре-
клоакальных супплементов 5–8 (обычно 6), еже-
видные, крупные, выступают за контуры тела,
первый и последний супплементы в серии обыч-
но меньше остальных.

Типовой вид Paratrilobus grandipapilloides Mico-
letzky 1922

Род Paratrilobus был обоснован для вида P. gran-
dipapilloides Micoletzky 1922, обнаруженного в грунте
оз. Медве (Madüsee) на северо-западе Польши
(Micoletzky, 1922).

Основным морфологическим признаком для
обоснования нового рода является строение сто-
мы: карманы стомы слиты с ротовой полостью.
Этим род Paratrilobus отличается от всех осталь-
ных родов семейства Tobrilidae.

Род Baicalobrilus был обоснован Цалолихиным
для двух видов нематод из озера Байкал: B. expug-
nator Tsalolikhin 1976 и B. brevis Tsalolikhin 1976
(Цалолихин, 1976). У обоих данных видов карма-
ны стомы слиты с ротовой полостью. Впослед-
ствии Цалолихин свел род Baicalobrilus в синоним
рода Paratrilobus Мicoletzky 1922 (Цалолихин,
1981). Род Mesotobrilus обоснован Цалолихиным
для байкальского вида M. ultimus Tsalolikhin 1981
(Цалолихин, 1981a). У данного вида карманы сто-
мы слиты с ротовой полостью. В 1988 г. Шошин
также описал вид, морфологически близкий к
M. ultimus, и отнес его к роду Mesotobrilus: M. deli-

catus Shoshin 1988 (Шошин, 1988). Андраши в сво-
ей монографии по фауне нематод почвы и прес-
ных водоемов Венгрии (Andrássy, 2007) свел род
Mesotobrilus Tsalolikhin 1981 в синоним рода
Paratrilobus на основании сходного строения сто-
мы у данных родов. Мы присоединяемся к этой си-
нонимизации.

Вид P. grandipapilloides Мicoletzky 1922 является
наиболее распространенным видом рода Paratri-
lobus. Он обнаружен в озерах Польши, Германии,
Ладожском и Онежском озерах, Таймырском оз.
и оз. Байкал (Gerlach, Riemann, 1973; Zullini, 2005;
Andrássy, 2007; Naumova, Gagarin, 2019; Цалолихин,
1981, 2011). В оз. Байкал этот палеарктический
вид освоил как литораль, так и супраабиссаль и
абиссаль (глубина 189–904 м). Это достаточно
уникальное явление, поскольку еще Г.Ю. Вере-
щагин (1935) установил, что для байкальской и
общесибирской фаун характерна “несмешивае-
мость”, при которой широкораспространенные
виды фауны живут только в сорах и заливах, а в
открытый Байкал не заходят.

P. ponticus (Tsalolichin 1981) найден в Днепро-
Бугском лимане. Вид характеризуется сравнитель-
но короткими внешними губными щетинками
(9 мкм, 20–25% диаметра области губ) и сравни-
тельно коротким и толстым хвостом (с = 12.7–
21.6, с' = 2.0) (Цалолихин, 1981; табл. 1).

P. rapis Gagarin 1991 описан по двум самкам из
оз. Таймыр (Восточная Сибирь, Россия) (Гага-
рин, 1991). 2 ♀♀ L = 5.03, 4.62 мм; a = 29, 26; b =
= 4.0, 4.4; c = 13.3, 11.0, c' = 4.1, 4.3; V = 53.8, 54.9%,
длина внешних губных щетинок 28 и 30 мкм.
На основании строения стомы (ее карманы слиты

Таблица 1. Основные морфологические признаки самцов рода Paratrilobus Micoletzky 1922

Примечания. L – длина тела, мкм; а – отношение длины тела к ее наибольшей ширине; b – отношение длины тела к длине
фаринкса; с – отношение длины тела к длине хвоста; с' – отношение длины хвоста к клоакальному диаметру тела; w.l.r. – ши-
рина области губ; stoma – длина стомы, мкм; o.l.s – длина внешних губных щетинок; o.l.s.% – отношение длины внешних
губных щетинок к диаметру области губ, %; spic. – длина спикул, мкм; gub. – длина рулька, мкм; suppl. – количество суппле-
ментов.

Вид L a b c c' w.l.r. stoma o.l.s o.l.s. % spic. gub. suppl.

“grandipapilloides” видовая группа
grandipapil-

loides

2800–3030 28–34 3.6–3.7 10.8–11.2 4–5 56–67 55–69 10–11 10–12 76–77 30 6

brevis 3300 22 3.9 12.2 4.0 58–68 70–78 13–16 20–21 77 31 6
delicatus 2500–2800 40–50 4.8–6.3 17.0–20.2 2.2–3.5 30–33 30–33 15 45–50 58–63 18–20 6
expugnator 4800 44 5.0 8.8 7.5 51–60 70–80 25 50 90 40 6
ponticus 1900–2900 21–29 3.6–4.6 12.7–21.6 2.0 39 44–45 9.0 20–25 73–75 31–32 6
tankhoensis 3687–4793 59–71 5.1–5.9 24.6–38.7 2.3–3.0 45–55 45–48 27–31 54–67 70–76 34–38 6–7

“ultimus” видовая группа
ultimus 1900–2500 21–35 5.0–5.7 11.7–16.4 3.5 23–25 21 6–7 25–30 50–54 ? 6–8
granulosus 2128–2633 23–27 4.6–5.9 8.2–11.1 4.2–5.8 21–29 28–30 6.5–8.5 30–35 54–57 15–17 6–7
aquaticus 2097 28 3.9 8.9 5.5 34 50 18 53 51 20 6
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с ротовой полостью), помещение данного вида
возможно только в род Paratrilobus. P. rapis мор-
фологически близок к видам P. grandipapilloides
Мicoletzky 1922 и P. expugnator Tsalolikhin 1976 и
отличается от них по ряду морфометрических
признаков (Гагарин, 1991).

P. expugnator (Tsalolichin 1976) является круп-
ным видом рода (L = 4.14–4.92 мм) и имеет срав-
нительно длинный и стройный хвост (с = 8.2–
10.4, с' = 5.0–7.5) (Цалолихин, 1976). Найден в
литоральной, супраабиссальной и абиссальной
зонах (глубина 11–1350 м) оз. Байкал.

P. tankhoyensis Naumova et Gagarin 2020 обитает
в р. Переемная на глубине 20 см, входящей в во-
досборный бассейн оз. Байкал. Вид имеет длин-
ное и самое стройное среди представителей рода
тело (L= 4.13–5.46 мм, a = 57–71), а также наи-
более длинные головные щетинки (27–33 мкм)
(Naumova, Gagarin, 2020).

Остальные 5 видов рода эндемичны для оз. Бай-
кал, где они являются обычными и постоянными
обитателями сообщества мейобентоса.

P. brevis (Tsalolichin 1976) встречается в субли-
торальной, супраабиссальной и абиссальной зо-
нах озера Байкал (глубина 44–1400 м). Отличается
очень обширной бочкообразной стомой (70–78 ×
× 39–48 мкм) с мощными стенками (Цалолихин,
1976).

P. ultimus (Tsalolichin 1977) найден в дельте
р. Селенги и в литорали залива Мухор (Малое
Море) на глубине 2–12 м. Для вида характерны
самые короткие головные щетинки (6–7 мкм) и
наибольшее количество супплементов (6–8 шт.)
(Цалолихин, 1983).

P. delicatus (Shoshin 1988) найден в литораль-
ной зоне бухты Песчаная и мыса Горевой Утес
(глубина 5–20 м). Тело очень стройное (a = 40–
50 мкм), хвост короткий (c = 17–20) (Шошин, 1988).

P. granulosus Gagarin et Naumova 2011 найден в
абиссальной зоне в районе Посольской банки и
Горевого Утеса, в зонах залежей метановых газо-
гидратов и нефтяных выходов (глубина 335–900 м).
Вся полость тела червя заполнена кристаллами,
что легко отличает его от других видов рода, наря-
ду с этим у вида имеется длинный нитевидный
хвост (самцы с = 8.2–11.1) (Gagarin, Naumova,
2011).

P. aquaticus Naumova et Gagarin 2020 найден в
районе Посольской банки на глубине 51 м. Голов-
ные щетинки занимают 53–58% от ширины голо-
вы, спикулы и рулек относительно небольшие (50
и 20 мкм, соответственно).

Ниже приведены рисуночный ключ (рис. 1)
для определения видов нематод рода Paratrilobus и
дихотомический ключ для определения самцов
данного рода.

Дихотомический ключ для определения 
видов рода Paratrilobus Micoletzky 1922

1 Длина тела в пределах 3.7–5.0 мм …………….2
– Длина тела в пределах 1.9–3.0 мм ……….……4
2 с >11, с' < 5 ……………………………………………..3
– с = 8.2–10.4, с' = 5.0–7.5. Самцы имеют пре-

клоакальные супплементы с плечиками, спикулы
длиной 90 мкм ……………………...............expugnator 

3 c = 11.2–13.3, c' = 4.1–4.2. Самцы не найде-
ны .............................................................. rapis

– c = 23.0–38.7, c' = 2.3–3.7. Самцы имеются,
преклоакальные супплементы с плечиками, спи-
кулы длиной 70–76 мкм ……………………tankhoensis

4 Преклоакальные супплементы с плечиками ... 5
– Преклоакальные супплементы без плечи-

ков …………………………………………….…................. 8
5 Длина внешних губных щетинок 9 мкм, с' =

= 2.0 ……………………………………..................ponticus

– Длина внешних губных щетинок более 10 мкм,
с' > 2.0 ……………………………………......................... 6

6 Ширина области губ 30–33 мкм, длина спи-
кул 58–63 мкм ……………………..…...............delicatus

– Ширина области губ более 55 мкм, длина
спикул 76–77 мкм …………………………..…............. 7

7 Длина стомы 70–78 мкм, а = 22 ………….brevis

– Длина стомы 55–69 мкм, а = 28–34 … grandi-
papilloides

8 Длина стомы 21 мкм, с' = 3.5 …………...ultimus

– Длина стомы более 25 мкм, с' > 4.0 …………. 9
9 Длина головных щетинок 18 мкм, длина сто-

мы 50 мкм ………………….…………...............aquaticus

– Длина головных щетинок 6.5–8.5 мкм, дли-
на стомы 28–30 мкм ……….………….........granulosus
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REVIEW OF THE GENUS PARATRILOBUS MICOLETZKY 1922
(NEMATODA, TRIPLONCHIDA)
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The world fauna of the nematode genus Paratrilobus Micoletzky 1922 is reviewed. At present, 10 valid species
of this genus are recognized. A character matrix using the main morphological features of males is compiled.
Pictorial and dichotomous keys for species identification are given.

Keywords: free-living nematodes, world fauna, taxonomy, character matrix, key



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2023, том 102, № 7, с. 744–750

744

CONTRIBUTION TO THE TAXONOMY OF THE ORIBATID MITE GENUS 
GRAPTOPPIA BALOGH 1983 (ACARI, ORIBATIDA, OPPIIDAE)

© 2023    S. G. Ermilov*
Tyumen State University, Tyumen, 625003 Russia

*e-mail: ermilovacari@yandex.ru
Received March 1, 2023
Revised March 14, 2023

Accepted March 16, 2023

The oribatid mite genus Graptoppia (Oribatida, Oppiidae) is recorded from Cuba for the first time. One new
species of the subgenus Graptoppia (Graptoppia) – G. (G.) trapezoides sp. n. – is described, based on adults
collected from leaf litter in a riparian mixed forest. The generic and subgeneric traits of Graptoppia are sum-
marized. An identification key to the known species of Graptoppia (Graptoppia) is presented.
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The oribatid mite genus Graptoppia of the family
Oppiidae (Acari, Oribatida) comprises three subgen-
era with 23 species and one subspecies (Subías, 2022;
Seniczak et al., 2023), which are distributed in the
tropical and the subtropical regions (Subías, 2022).
The three subgenera include: G. (Graptoppia) Balogh
1983 – 12 species and one subspecies; G. (Apograptoppia)
Subías et Rodríguez 1985 – one species; G. (Stenop-
pia) Balogh 1983 – 10 species. Representatives of the
genus are typical inhabitants of soil-litter in tree plan-
tations and forests; some species are actively phoretic
(Ermilov, 2019; Ermilov, Frolov, 2021).

The main goals of our paper are as follows: describe
a new species of Graptoppia (Graptoppia) collected
from Cuba; revise the generic and subgeneric diagno-
ses; provide an identification key to the known species
of Graptoppia (Graptoppia). An identification key to
the species of Graptoppia (Stenoppia) has been pre-
sented by Ermilov and Frolov (2021).

Prior to this study, no representatives of Graptoppia
have been registered in Cuba.

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 width in dorsal aspect.
Setal lengths were measured perpendicular to their
long axes, 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 micro-
scope.

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 Grandjean (see Travé and
Vachon (1975) for references), Norton (1977), and
Norton and Behan-Pelletier (2009).

A b b r e v i a t i o n s. Prodorsum: r = ridge; cos =
costula; tcos = transcostula; ro, le, in, bs, ex = rostral,
lamellar, interlamellar, bothridial, and exobothridial
seta, respectively. Notogaster: c, la, lm, lp, h, p = setae;
ia, im, ip, ih, ips = lyrifissures; gla = opisthonotal
gland opening. Gnathosoma: a, m, h = subcapitular se-
tae; or = adoral seta; d, l, v, cm, ul, su, vt, sup, inf, lt =
palp setae; ω = palp solenidion; cha, chb = cheliceral
setae; Tg = Trägårdh’s organ. Epimeral and lateral po-
dosomal regions: 1a–1c, 2a, 3a–3c, 4a–4c = epimeral
setae; PdI = pedotectum I; dis = discidium. Anogenital
region: g, ag, an, ad = genital, aggenital, anal, and ad-
anal seta, respectively; iad = adanal lyrifissure; p.o. =
preanal organ. Legs: Tr, Fe, Ge, Ti, Ta = trochanter,
femur, genu, tibia, tarsus, respectively; ω, ϕ, σ = sole-
nidia; ε = famulus; d, l, v, bv, ev, ft, tc, it, p, u, a, s, pv,
pl = leg setae.

TAXONOMY
Generic diagnosis of Graptoppia (adult)

Adult: Size. Small, body length: 164–405. Integu-
ment. Surface smooth or microsculpturing granulate;
lateral side of body with or without tubercles; some-

УДК 595.4
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times prodorsum with some rugosities. Prodorsum.
Rostrum rounded or tripartite, or intended. Transcos-
tula and both costulae usually present, forming trape-
zoid structure; rarely, either costulae or transcostula
absent; in some specimens, both costulae and trans-
costula are completely reduced. Rostral seta medium-
sized, lamellar, interlamellar and exobothridial setae
short, all setiform; ro inserted dorsolaterally on pro-
dorsum, le inserted on transcostula or on prodorsal
surface behind transcostula. Bothridial seta medium-
sized or long, clavate or disk-like, or unilaterally dilat-
ed, pointed apically; head usually ciliated. Interboth-
ridial region with two pairs of muscle sigillae, rarely
with one pair; in some species muscle sigillae absent.
Interbothridial and postbothridial tubercles present or
absent. Notogaster. Elongate oval, anterior notogastral
margin rounded or narrowed medially. Humeral re-
gion without humeral tooth and strong crista. Noto-
gastral seta c reduced or represented by alveolus, or
minute; the other notogastral setae (nine pairs) short
or medium-sized, setiform or branch-shaped. Gnatho-
soma. Subcapitulum diarthric; adoral seta present.
Palp setation: 0–2–1–3–9(+1ω); solenidion long,
bacilliform, located in mediodistal part of tarsus and
pressed to it. Chelicera chelate-dentate. Epimeral and
lateral podosomal regions. Epimeral border IV present.
Epimeral setal formula: 3–1–3–3; all setae short, seti-
form. Ventrosejugal tubercle absent. Pedotectum I
represented by small lamina. Discidium rounded or
pointed distally. Anogenital region. Four or five pairs of
genital, one pair of aggenital, two pairs of anal, and
three pairs of adanal setae; short or partially medium-
sized. Adanal seta ad1 posterior to, ad2 lateral to, and
ad3 anterolateral to anal plate; distance ad3–ad3 usual-
ly longer than ag–ag and ad2–ad2. Adanal lyrifissure
located close to anal plate or removed from it,
paraanal or direct apoanal. Legs. Tarsus II with two
solenidia; tibia I with dorsoanterior apophysis.

Subgeneric diagnoses
1. Subgenus Graptoppia (Graptoppia) Balogh 1983
Type species: Graptoppia paraanalis Subías et Ro-

dríguez 1985
Five pairs of genital setae. Adanal lyrifissure locat-

ed close and parallel to anal plate (paraanal).

2. Subgenus Graptoppia (Apograptoppia) Subías et
Rodríguez 1985

Type species: Dameosoma foveolatum Paoli 1908
Five pairs of genital setae. Adanal lyrifissure re-

moved from anal plate, distinctly inverse diagonal (di-
rect apoanal).

3. Subgenus Graptoppia (Stenoppia) Balogh 1983
Type species: Oppia italica Bernini 1973
Four pairs of genital setae. Adanal lyrifissure locat-

ed close and parallel to anal plate (paraanal).

Graptoppia (Graptoppia) trapezoides Ermilov sp. n. 
(Figs 1, 2)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and two paratypes (1♂,
1♀): Cuba, 22°6′ N, 81°6′ W, leaf litter in a riparian
(200 m from the Ocean) mixed forest (unknown date
and collector; collection of the Tyumen State Univer-
sity Museum of Zoology, Tyumen, Russia).

The holotype and three paratypes are deposited in
the collection of the Tyumen State University Muse-
um 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: 165–180. Rostrum
medially indented. Costulae and transcostula forming
trapezoid structure, their junctions forming protrud-
ing acute angles. Rostral seta medium-sized, setiform,
slightly barbed; lamellar, interlamellar and exoboth-
ridial setae short, setiform, smooth. Bothridial seta
long, with unilaterally dilated and ciliated head. Noto-
gastral seta c vestigial, other notogastral setae medi-
um-sized, setiform, slightly roughened; la and lm
slightly removed from each other, la located postero-
laterally to lm. Epimeral, genital, aggenital, and anal
setae short, setiform, smooth; adanal setae medium-
sized, setiform, slightly roughened; adanal seta ad3 lo-
cated posteriorly to aggenital seta. Discidium rounded
distally.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Very small spe-
cies. Body length: 165 (holotype), 165 (male para-
type), 180 (female paratype); body width: 82 (holo-
type), 82 (male paratype), 90 (female paratype).

Integument. Body color light brown. Body surface
microsculpturing granulate. Lateral part of body be-
tween bothridium and acetabula I–IV partially dense-
ly tuberculate (diameter of tubercle up to 2).

Prodorsum. Rostrum with small medial indenta-
tion. Costulae and transcostula lineate, forming trap-
ezoid structure, their junctions forming protruding
acute angles. Rostral seta (15) setiform, slightly
barbed; lamellar, interlamellar and exobothridial setae
(6) setiform, smooth; le located behind transcostula;
ex located on tubercle; transverse ridge located be-
tween insertions of ro. Bothridial seta (32–34) with
long stalk and shorter, unilaterally dilated and ciliated,
pointed apically head; number of bothridial ciliae
about 13–16. Interbothridial region with two pairs of
muscle sigillae. Postbothridial tubercle slightly devel-
oped.

Notogaster. Anterior border complete, convex me-
dially. Notogastral seta c (1) vestigial, others (15) seti-
form, slightly roughened; la and lm slightly removed
from each other, la located posterolaterally to lm.
Opisthonotal gland openings and all lyrifissures dis-
tinct; im located anteromedially to h3; gla located
close and posteromedially to im.

Gnathosoma. Subcapitulum size: 37–41 × 26–30;
all subcapitular (7) and adoral (3) setae setiform,
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Fig. 1. Graptoppia (Graptoppia) trapezoides sp. n., adult (not shown: gnathosoma, legs): a – dorsal view, b – ventral view, c – right
lateral view. Scale bar 50 μm.
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Fig. 2. Graptoppia (Graptoppia) trapezoides sp. n., adult: a – posterior view; b – subcapitulum, ventral view; c – palp, right, anti-
axial view; d – chelicera, left, paraxial view; e – leg I, right, antiaxial view; f – leg II, without tarsus, right, antiaxial view; g – leg
III, without tarsus, right, paraxial view; h – leg IV, right, paraxial view. Scale bar, μm: a – 50; b–d – 10; e–h – 50.
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smooth. Palp length: 30–34; setation: 0–2–1–3–
9(+1ω); postpalpal seta (2) spiniform. Chelicera
length: 37–41; cheliceral setae (cha: 13; chb: 7) seti-
form, barbed.

Epimeral and lateral podosomal regions. Epimeral
setal formula: 3–1–3–3; setae (3c, 4c: 9; others: 6)
setiform, smooth; 3c located on tubercle; 4c located
on discidium. Discidium distinct, rounded distally.

Anogenital region. Genital (4), aggenital (9) and
anal (7–9) setae setiform, smooth; adanal seta (15)
setiform, slightly roughened; adanal seta ad3 located
posteriorly to aggenital seta (distance ag–ag similar to
ad3–ad3). Adanal lyrifissure located parallel to or in-
distinctly inversely diagonal to anal plate.

Legs. Claw of each tarsus smooth. Porose area on
all femora and on trochanters not observed. Formulas
of leg setation and solenidia: I (1–5–2–4–20) [1–2–2],
II (1–5–2–4–16) [1–1–2], III (2–3–1–3–15) [1–
1–0], IV (1–2–2–3–12) [0–1–0]; homology of setae
and solenidia indicated in Table 1. Famulus short,
erect, slightly swollen distally, inserted medially to so-
lenidion ω1; seta p setiform on tarsi I versus thorn-like
on tarsi II–IV; s on tarsus I eupathidial, located be-
tween paired setae u and a. Solenidion ϕ1 on tibia I
subflagellate; ω1 on tarsus I, ω1 and ω2 on tarsus II, ϕ
on tibiae II, III, σ on genu III bacilliform, ϕ on tibia
IV setiform, others rod-like.

R e m a r k s. Graptoppia (Graptoppia) trapezoides
sp. n. is distinguishable from other species of the sub-
genus by the presence of the following combination of
character states: 1) rostrum indented medially; 2)
junction of costula and transcostula forming a pro-
truding acute angle; 3) notogastral seta c vestigial, oth-
er notogastral setae medium-sized, setiform, slightly
roughened; la and lm slightly removed from each oth-
er; 4) adanal setae medium-sized, setiform, slightly
roughened; 5) adanal seta ad3 located posteriorly to
aggenital seta; 6) discidium rounded distally. Charac-
ters which distinguish the new species from other
members of Graptoppia (Graptoppia) can be found in
the identification key below.

E t y m o l o g y. The species name trapezoides refers
to the costulae and the transcostula forming a trape-
zoid structure on the prodorsum.

DISCUSSION
1. Graptoppia sundensis acuta was described by Ayy-

ildiz (1989) as a subspecies of Graptoppia sundensis
(Hammer 1979), which is known from the Oriental re-
gion. The former may be distinguished from the latter
by: the presence (versus absence) of well-developed
transcostula; the presence of protruding acute angles
at the junctions of transcostula and costulae; distinctly
observed notogastral seta c (versus represented by al-
veolus). In my opinion, these differences are sufficient
to support the independence of G. sundensis acuta at
the species level. Therefore, instead of the existing
subspecies status, I propose to assign a species status to
this taxon: Graptoppia acuta Ayyildiz 1989 stat. n.

2. Graptoppia parva was described by Kok (1967)
based on materials from South Africa. Subías and Ro-
dríguez (1985) redescribed this species based on mate-
rials from Spain. However, species in the original de-
scription and the redescription differ in the morphol-
ogy of the costular-transcostular complex. Therefore,
I do not use the redescription data in the key below.

3. Graptoppia mussardi was described by Mahunka
(1992). Subías (2022) included this species in the sub-
genus Ramusella (Insculptoppia) Subías 1980 based on
the presence of three pairs of muscle sigillae in the in-
terlamellar region (versus two pairs in the typical
Graptoppia). Although provisionally I support his
opinion, an additional study is needed.

KEY TO KNOWN SPECIES 
OF GRAPTOPPIA (GRAPTOPPIA)

1 Notogastral setae (except c) branch-shaped …… 2
– Notogastral setae (except c) setiform .………….. 4
2 Adanal seta ad3 located laterally to aggenital seta;

head of bothridial seta with 5–8 ciliae; body length:
196–208 ………………….G. (G.) arenaria Ohkubo 1993 

Distribution: Japan.
– Adanal seta ad3 located posterolaterally to ag-

genital seta; head of bothridial seta with more than
10 ciliae ..……………………………………………………… 3

3 Notogastral seta la located posterolaterally
to lm; notogastral seta c developed; body length:
202 .........................G. (G.) exigua (Mahunka 1983)

Distribution: Neotropical.

Table 1. Leg setation and solenidia of adult Graptoppia (Graptoppia) trapezoides sp. n.

Note. Roman letters refer to normal setae, Greek letters – to solenidia (except ε = famulus). Single quotation mark (') designates setae
on the anterior and double quotation mark ('') – setae on the posterior side of a given leg segment; parentheses refer to a pair of setae.

Leg Tr Fe Ge Ti Ta

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

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

III l ', v' d, l ', ev' l ', σ l ', (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv)
IV v' d, ev' d, l ' l ', (v), ϕ (ft), (tc), (p), (u), (a), s, (pv)
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– Notogastral seta la located laterally to lm;
notogastral seta c not developed; body length:
260 ……………………….G. (G.) pentagona (Alzuet 1981) 

Distribution: Argentina.
4 Transcostula not observed, costulae developed ... 5
– Transcostula and costulae developed ..…………. 7
5 Notogastral seta la located laterally to lm; interla-

mellar region with two tubercles; discidium rounded
distally; body length: 245–274 ………… G. (G.) alzueti
Martínez et Palacios-Vargas 2006 

Distribution: Argentina.
– Notogastral seta la located posterolaterally to lm;

interlamellar region without tubercles; discidium
pointed distally ……………………………………………… 6

6 Lateral part of transcostula developed; notogas-
tral seta c developed; body length: 210 … G. (G.) sun-
densis (Hammer 1979)

Distribution: Oriental.
– Transcostula absent completely; notogastral seta

c not developed; body length: 203–208 ... G. (G.) neo-
nominata Subías 2004

Distribution: Afrotropical, Mexico.
7 All adanal setae medium-sized, about half the

anal plate length ….…………………………................... 8
– All adanal setae ad1 and ad2 short, distinctly

shorter than half the anal plate length ..……….......... 9
8 All notogastral setae (except c) medium-sized,

similar to adanal setae in length; rostrum indented;
discidium rounded; distance ag–ag similar to ad3–
ad3; body length: 165–180 …..…G. (G.) trapezoides sp. n.

Distribution: Cuba.
– All notogastral setae (except c) short, shorter than

adanal setae; rostrum rounded; discidium pointed; dis-
tance ag–ag distinctly shorter than ad3–ad3; body
length: 212 ..……G. (G.) paradoxa Ivan et Vasiliu 1997

Distribution: Romania.
9 Head of bothridial seta with less than 10 ciliae ... 10
– Head of bothridial seta with more than

10 ciliae …………………………………………............... 11
10 Epimeral border IV straight; anal and adanal setae

similar in length; body length: 198–205 … G. (G.) nuku-
sia (Shtanchaeva 1984)

Distribution: сentral Western Asia.
– Epimeral border IV concave; anal seta shorter

than adanal seta; body length: 205–244 … G. (G.) gra-
nadiensis S. et A. Seniczak 2023

Distribution: Spain.
11 The junction of costulae and transcostula

forming protruding acute angles; body length: 240–
250 …………………………… G. (G.) acuta Ayyildiz 1989.

Distribution: eastern Mediterranean, Iran.
– The junction of costulae and transcostula not

forming protruding acute angles ……………............. 12
12 Adanal seta ad3 located laterally to aggenital se-

ta; apodemal border IV absent; body length: 210–
220 ……………………………. G. (G.) tanaitica Karppin-

en et Poltavskaya 1990
Distribution: eastern Mediterranean.
– Adanal seta ad3 located posterolaterally to aggen-

ital seta; apodemal border IV present ….................. 13
13 Adanal seta ad3 located slightly posterolaterally

to aggenital seta; transcostula slightly observed; body
length: 209–225 ……… G. (G.) jyotikanae Sanyal, Saha
et Chakraborty 2006

Distribution: India.
– Adanal seta ad3 located distinctly posterolaterally

to aggenital seta; transcostula clearly observed; body
length: 232–270 ………….… G. (G.) paraanalis Subías
et Rodríguez 1985

Distribution: western Palaearctic.

ACKNOWLEDGEMENTS

I thank Dr. Denis V. Sharapov (Tyumen State Universi-
ty, Tyumen, Russia) for English language editing. This re-
search was partially supported by the cooperative agreement
№ FEWZ-2021-0004 from the Russian Ministry of Science
and Higher Education.

REFERENCES
Ayyildiz N., 1989. Mites of the family Oppiidae (Acari, Ori-

batida) from Turkey // Journal of Natural History. V. 23.
№ 6. P. 1373–1379.

Ermilov S.G., 2019. Oribatid mites (Acari: Oribatida) pho-
retic on passalid beetles (Coleoptera: Passalidae), with
description of a new species from Indonesia // Ecologi-
ca Montenegrina. V. 22. P. 90–96.

Ermilov S.G., Frolov A.V., 2021. New data on oribatid mites
(Acari, Oribatida) phoretic on passalid beetles (Coleop-
tera, Passalidae) from the Afrotropical and Oriental re-
gions, with descriptions of three new species from Con-
go, Gabon and Ghana // Systematic and Applied Aca-
rology. V. 26. № 4. P. 769–787.

Kok D.J., 1967. Studies on some South African Oppiidae
Grandjean, 1953 (Acarina: Oribatei) // Journal of the
Entomological Society of Southern Africa. V. 30. № 1.
P. 40–74.

Mahunka S., 1992. New and interesting mites from the Ge-
neva Museum LXIII. A survey of the oribatid fauna of
Senegal (Acari: Oribatida) // Revue suisse de Zoologie.
V. 99. № 3. P. 673–712.

Norton R.A., 1977. A review of F. Grandjean’s system of leg
chaetotaxy in the Oribatei (Acari) and its application to
the family Damaeidae // Dindal D.L., ed. Biology of
oribatid mites. Syracuse, SUNY College of Environ-
mental Science and Forestry. P. 33–61.

Norton R.A., Behan-Pelletier V.M., 2009. Oribatida //
A Manual of Acarology (TX). Lubbock: Texas Tech
University Press. P. 430–564.

Seniczak S., Seniczak, A., Fernandez Ondoño E., 2023. Mor-
phological ontogeny of Graptoppia granadaensis sp. nov.
(Acari, Oribatida, Oppiidae), and comments on Grap-
toppia Balogh // Systematic and Applied Acarology.
V. 28. № 1. P. 88–104.



750

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

ERMILOV

Subías L.S., 2022. Listado sistemático, sinonímico y bio-
geográfico de los Ácaros Oribátidos (Acariformes: Ori-
batida) del mundo (excepto fósiles) // Monografías
Electrónicas S.E.A. № 12. P. 1–538.

Subías L.S., Rodríguez P., 1985. Oppiidae (Acari, Oribatida)
de los sabinares (Juniperus thurifera) de España III.

Graptoppia s. str. Balogh // Cuadernos de Investigación
Biologica. V. 8. P. 69–76.

Travé J., Vachon M., 1975. François Grandjean. 1882–1975
(Notice biographique et bibliographique) // Acarologia.
V. 17. № 1. P. 1–19.

ТАКСОНОМИЧЕСКОЕ ИЗУЧЕНИЕ ПАНЦИРНЫХ КЛЕЩЕЙ РОДА 
GRAPTOPPIA BALOGH 1983 (ACARI, ORIBATIDA, OPPIIDAE)

С. Г. Ермилов*
Тюменский государственный университет, Тюмень, 625003 Россия

*e-mail: ermilovacari@yandex.ru

Род панцирных клещей Graptoppia (Oribatida, Oppiidae) зарегистрирован впервые на Кубе. Описан
один новый вид подрода Graptoppia (Graptoppia) – G. (G.) trapezoides sp. n.; описание базируется на
имаго, собранных в листовом опаде прибрежного смешанного леса. Суммированы родовой и под-
родовые признаки Graptoppia. Предложен идентификационный ключ для определения известных
видов Graptoppia (Graptoppia).

Ключевые слова: клещи оппииды, таксономия, родовой диагноз, морфология, идентификационный
ключ, Неотропическая область
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На основе нового материала приведено иллюстрированное переописание самки и самца Moraria
(Baikalomoraria) longicauda Borutzky 1952 – эндемичного вида гарпактикоид из литоральной зоны
озера Байкал. Приведены сведения о неотипе (типовые серии были утеряны). Впервые с использо-
ванием сканирующего электронного микроскопа была подробно изучена морфология данного ви-
да; приводится описание ротовых конечностей и антеннул, значительно дополнено описание пла-
вательных ног, показано строение генитального поля; представлены данные по морфологической
изменчивости.

Ключевые слова: пресноводные Harpacticoida, морфология, таксономия, мейофауна, эндемик, Байкал
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В 1931 г. Е.В. Боруцкий обнаружил в оз. Байкал
необычных представителей рода Moraria Scott T. &
Scott A. 1893, которых выделил в отдельный, эн-
демичный для озера, подрод. По первоописанию,
Baikalomoraria Borutzky 1931 отличались присут-
ствием на дистальном сегменте эндоподита P1 двух
длинных кольцеобразно загнутых на конце ще-
тинок, что было характерно для пяти описан-
ных новых видов (Боруцкий, 1931). В 1949 г. были
описаны четыре новых вида, с открытием кото-
рых было отмечено, что по строению эндоподи-
тов P2 и P3 самца, подрод можно разделить на две
группы. Первая группа имеет округлые хитино-
вые утолщения на вершине проксимального сег-
мента эндоподита P2, вторая имеет на указанном
месте массивный зуб; кроме того, вторая группа
имеет более сильно развитые эндоподиты P3 и от-
четливую зазубренность задних сомитов тела (Бо-
руцкий, 1949). К первой группе было отнесено пять
ранее описанных видов, а ко второй группе – четы-
ре новых вида. По мере расширения видового
разнообразия уточнялись признаки подрода и к
1952 г. диагноз был дополнен зазубренностью
края анальной пластинки, что было характерно
для пятнадцати видов (Боруцкий, 1952). В 1972 г.
было опубликовано несколько работ, связанных с
данным подродом: было описано четыре новых
вида, два из которых были отнесены к байкало-
морариям и два – к подроду Moraria, чьи энде-
мичные представители впервые описаны для озе-

ра Байкал (Боруцкий, Окунева, 1972); так же из
озера Хубсугул (северная часть Монголии) был
описан вид M. (B.) tomilovi Borutzky 1972 (Боруц-
кий, 1972) с типичным для подрода строением.
К 1983 г. видовое разнообразие байкаломорарий
пополнилось двумя видами (Окунева, 1981, 1983).

В 1989 г. была опубликована монография
Г.Л. Окуневой, обобщившей таксономические от-
крытия 69 видов, кратко приведены морфологиче-
ские описания (Окунева, 1989). В книге рассмотре-
ны эколого-систематическая характеристика гар-
пактикоид Байкала, особенности вертикального
и горизонтального распределения и происхожде-
ние. Особое место уделено онтогенезу и экологии
доминирующего в литорали вида Harpacticella ino-
pinata Sars 1908. В составленной определительной
таблице байкальских видов выделены следующие
отличительные признаки байкаломорарий: аналь-
ная пластинка четырехугольная или полукруглая
с зазубренным наружным краем, дистальный сег-
мент экзоподита P4 всегда с четырьмя придатками.

Следующая работа по данному подроду, про-
веденная Т.Д. Евстигнеевой, содержала описание
нового вида байкаломорарий (Evstigneeva, 2001).
Также в статье указаны общие морфологические
признаки черты для видов этого подрода: широ-
кий рострум, закрученность апикальных щети-
нок эндоподита P1 и наличие дорсального киля
на каудальных ветвях.

УДК 595.341.5(282.256.341)
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На данный момент род Moraria в оз. Байкал на-
считывает 26 видов, имеющих таксономические
описания, и по-прежнему делится на два подро-
да: Moraria и Baikalomoraria, включающих 4 и
22 вида соответственно (Боруцкий, 1931, 1952;
Окунева, 1989). Также к более многочисленному
подроду отнесены четыре вида, пока что не име-
ющих таксономического описания, однако обла-
дающих существенными отличиями от описан-
ных видов (Евстигнеева, Окунева, 2001). Диагноз
эндемичного подрода с 1931 г. несколько раз был
пересмотрен, но в настоящее время необходима
его актуализация с поиском дополнительных от-
личий, что затруднительно при отсутствии типо-
вых серий и полных описаний видов согласно со-
временным представлениям о систематике отря-
да Harpacticoida.

Поскольку типовой материал Moraria (Baikalo-
moraria) longicauda утерян, описание строится на
вновь полученном материале.

Материал был собран в оз. Байкал в губе Богу-
чанской (Северная котловина) с глубины 63 м,
грунт представлен мелким рыжим заиленным пес-
ком. Отбор производился при помощи дночер-
пателя Петерсена с площадью захвата 0.025 м2.
На палубе корабля грунт взмучивали и промыва-
ли отфильтрованной байкальской водой через са-
чок из мельничного газа с ячеей 60 мкм. Материал
фиксировали 40%-ным раствором формалина и
затем промывали в лаборатории водопровод-
ной водой. Пробу разбирали под бинокуляром
МБС–10. Гарпактикоид препарировали, части
монтировали в жидкости Фора–Берлезе. Иссле-
дование препаратов проводилось при помощи
микроскопов Nikon Optiphot–2, Olympus CX21 и
Биомед–6. Идентификацию на уровне вида осу-
ществляли при помощи табличных ключей (Бо-
руцкий, 1952; Окунева, 1989). Все рисунки изго-
товлены с помощью микроскопа Nikon Optiphot–2
Drawing Tube (camera lucida). Для проведения из-
мерений в программе “Levenhuk Lite” использо-
вали постоянные препараты и микрофотографии.

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

Тотальные препараты в жидкости Фора–Бер-
лезе (аббревиатура ПЖФБ – от “препараты в
жидкости Фора–Берлезе”) с препарированными
особями гарпактикоид имеют нумерацию следу-
ющего вида: № H1/1–01–060618, где Н1 – номер
особи на предметном стекле, 1 – номер препарата

(предметного стекла) из пробы, 01 – номер обра-
ботанной пробы, 060618 – дата отбора пробы.

Описание внешнего вида дано по фиксирован-
ным особям. Описательная терминология (нумера-
ция каудальных щетинок, обозначение плаватель-
ных ножек) по: Huys, Boxshall (1991).

Весь типовой материал хранится в лаборатории
биологии водных беспозвоночных Лимнологиче-
ского института СО РАН, Иркутск.

Moraria (Baikalomoraria) longicauda Borutzky 1952 
(рис. 1–13)

М а т е р и а л  и с с л е д о в а н и я. Неотип № 2:
самка: ПЖФБ № H1/1–01–230921: озеро Байкал,
Северная котловина, губа Богучанская (51°31′22.4″ N,
104°11′13.4″ E), глубина 63 м, грунт мелкий рыжий
заиленный песок.

Дополнительный материал: 5 ♀♀: № 1 и 2: 2 ♀♀:
ПЖФБ № H1–2/2–01–230921; № 3: 1 ♀: ПЖФБ
№ H1/3–01–230921; № 4: 1 ♀: ПЖФБ № H1/4–
01–230921; № 5: 1 ♀: ПЖФБ № H1/5–01–230921,
все особи собраны там же, где и неотип.

5 ♂♂: № 1: 1 ♂: ПЖФБ № H1/6–01–230921;
№ 2 и 3: 2 ♂♂: ПЖФБ № H1–2/7–01–230921; № 4:
1 ♂: № ПЖФБ H1/8–01–230921; № 5: 1 ♂:
№ ПЖФБ H1/9–01–230921. 3 ♂♂ использованы для
СЭМ. Все особи собраны там же, где и неотип.

Кроме половозрелых особей, найдена ювениль-
ная особь самца четвертой копеподитной стадии:
ПЖФБ № H1/10–01–230921, собранной там же,
где и неотип.

О п и с а н и е. Самка (рис. 1–5).
Тело (рис. 1A–1B). Длина от кончика рострума

до дистального края каудальных ветвей 707–
1086 мкм (среднее 833 мкм, n = 6). Цвет белый.
Нукальный орган овальный, расположен по цен-
тру цефалосомы. Интегумент с сенсиллами и ря-
дами мелких волосков, причем на метасоме ряды
слабо выражены, а на уросоме – отчетливо. Зад-
ние края сомитов зазубрены.

Рострум (рис. 4A) размером 39–43 мкм (сред-
нее 42 мкм, n = 6), треугольный, имеет продоль-
ный киль с нижней стороны и одну пару сенсилл.

Генитальный двойной сомит (рис. 5D) одина-
ков в длину и ширину, с рядом тонких шипиков
на вентральной стороне заднего края и шестью
рядами тонких волосков, не заходящими на вен-
тральную сторону. Генитальное поле расположе-
но в верхней половине сомита. Копулятивная
пора ведет к короткому семенному протоку, се-
менные сосуды крупные. Рудиментарная P6 в ви-
де одной перистой щетинки.

Свободные абдоминальные сомиты (рис. 2A–
2C) с рядами тонких шипиков на заднем крае вен-
тральной стороны и параллельными рядами тон-
ких волосков, верхний из которых прерывается
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на дорсальной стороне, а нижний – переходит в
шипики на вентральной. Терминальный сомит с
тремя рядами волосков на дорсальной стороне
и одним рядом более длинных волосков на вен-
тральной; задний край окаймлен шипиками.
Анальная пластинка полукруглая и с мелкими
зубчиками. Анальное отверстие расположено тер-
минально между каудальными ветвями.

Каудальные ветви (рис. 2A–2C) длинные и уз-
кие, в два раза длиннее терминального сомита и в
три раза длиннее своей наибольшей ширины.
Дорсальная сторона с продольным килем, дохо-
дящим почти до основания апикальных щети-
нок и оканчивающимся шиповидным выростом.
На дистальном конце ветвей у основания апи-
кальных щетинок имеется ряд шипиков с вен-
тральной стороны. I–II щетинки расположены в
конце первой трети, III – в конце второй трети
латерального края; IV и V щетинки вооружены
шипиками, V – в два раза длиннее IV; VI щетинка
короткая и голая; VII на двойном цоколе.

Антеннулы (рис. 4A) 7-сегментные. Первый
сегмент самый широкий, с одной щетинкой и
тремя рядами шипиков с передней стороны. Вто-
рой сегмент с девятью щетинками, одна из них с
цоколем. Третий сегмент с шестью щетинками,
одна из них с цоколем. Четвертый сегмент с од-
ной свободной щетинкой и сросшимися в осно-
вании щетинкой и эстетаском. Пятый сегмент с
одной щетинкой. Шестой сегмент с тремя щетин-
ками. Седьмой сегмент с шестью щетинками и
акротеком (две щетинки + эстетаск). Формула
вооружения: 1 (1), 2 (9), 3 (6), 4 (1+(1+э)), 5 (1),
6 (3), 7 (6 + акротек). Щетинки, имеющие цоколи
в основании, присутствуют на сегментах 2 (1), 3 (1)
и 7 (5).

Антенны (рис. 3A). Кокса с рядом шипиков.
Аллобазис голый; абексоподальные щетинки уни-
пиннатные. Экзоподит односегментный с тремя
мелкооперенными щетинками. Свободный эндо-
подальный сегмент в средней части имеет два
мощных шипа и два ряда шипиков, расположен-
ных фронтально; в апикальной части два шипа,
две коленчатые (геникулирующие) щетинки, од-
на оперенная и одна короткая щетинки.

Ламбрум (рис. 4B–4C) ромбовидный, на ди-
стальном крае внутренней стороны ряд шипиков,
на внутренней стороне мелкие зубчики, располо-
женные как на рисунке.

Мандибулы (рис. 3B). Кокса крепкая, гнатоба-
за с хорошо развитыми округлыми раздвоенными
зубами и щетинкой, pars incisiva на фронтальной
стороне, на проксимальном конце коксы полу-
круглый ряд шипиков. Пальпа двучленистая, ба-
зис несет ряд шипиков, эндоподит с четырьмя
апикальными щетинками.

Максиллулы (рис. 3C–3D). Прекокса с рядом
шипиков на дистальном крае. Прекоксальный

артрит с семью шипами (один из которых оперен)
и одной щетинкой. Коксальный эндит с двумя го-
лыми щетинками. Аллобазис с тремя щетинками
на дистальном крае и пятью щетинками на внеш-
нем крае.

Максиллы (рис. 3E). Синкокса с двумя энди-
тами, которые несут по две пиннатные щетинки и
по одной голой щетинке; на внешнем крае два ря-
да шипиков. Аллобазис в виде мощного когтя с

Рис. 1. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самка,
внешний вид: A – дорсально, B – латерально. Мас-
штаб 200 мкм.

A

B
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шипиками, с одной щетинкой на фронтальной
стороне и одной – на каудальной. Эндоподит ма-
ленький, несет три щетинки.

Максиллипеды (рис. 3F). Синкокса с оперен-
ной щетинкой на дистальном выступе и двумя ря-

дами шипиков. Базис с двумя рядами шипиков на
внутреннем и внешнем крае. Эндоподит несет
мощный коготь.

Р1 (рис. 4D). Интеркоксальный склерит пря-
моугольный голый. Прекокса с рядом шипиков

Рис. 2. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самка, абдомен: A – дорсально, римскими цифрами обозначены щетинки
на каудальных ветвях; B – латерально; C – вентрально. Масштаб 200 мкм.

A

B CII

I

III VII

IV VI

V
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по внешнему краю. Коксоподит прямоугольный,
с рядом шипиков по внешнему краю. Базиподит с
рядами шипиков у основания двух шипов и рядом
шипиков на передней стороне. Экзоподит трех-
сегментный, каждый сегмент с шипиками по
внешнему и дистальному краям; проксимальный
и медиальный сегменты с шипом на внешнем ди-
стальном углу; дистальный сегмент с четырьмя
элементами (два шипа и две апикальные щетин-
ки, подкрученные на конце). Эндоподит двухсег-
ментный, каждый сегмент с шипиками по внеш-
нему краю; проксимальный сегмент с одной ще-
тинкой; дистальный сегмент с пятью элементами
(расположенные апикально шип и подкрученная
щетинка и три внутренние короткие щетинки).

Р2 (рис. 4E). Интеркоксальный склерит в фор-
ме полумесяца. Прекокса голая. Коксоподит пря-
моугольный, с рядом шипиков на передней сто-

роне. Базиподит с внешним шипом и двумя ряда-
ми шипиков у основания шипа и эндоподита.
Экзоподит трехсегментный, каждый сегмент с
шипиками по внешнему и дистальному краям;
проксимальный и медиальный сегменты с шипом
на внешнем дистальном углу; дистальный сег-
мент с четырьмя элементами (два внешних шипа,
апикальная и внутренняя щетинки). Эндоподит
двухсегментный; проксимальный сегмент со ще-
тинкой и коротким рядом шипиков на внутрен-
нем крае; дистальный сегмент с шипиками по
внешнему и дистальному краям и тремя элемен-
тами (три апикальные щетинки).

Р3 (рис. 5A). Интеркоксальный склерит в фор-
ме полумесяца. Прекокса голая. Коксоподит пря-
моугольный, с рядом шипиков на внешнем крае
и на передней стороне. Базиподит с внешней ще-
тинкой и двумя рядами шипиков, расположен-

Рис. 3. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самка, ротовые конечности: A – антенна, фронтально; B – мандибула, ка-
удально; C – кокса и аллобазис максиллулы; D – прекоксальный артрит максиллулы; E – максилла, фронтально; F –
максиллипед, фронтально. Масштаб 50 мкм.
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ных у основания щетинки и эндоподита. Экзоподит
трехсегментный, каждый сегмент с шипиками по
внешнему и дистальному краям; проксимальный
и медиальный сегменты с шипом на внешнем ди-
стальном углу; дистальный сегмент с четырьмя
элементами (два внешних шипа, апикальная и
внутренняя щетинки). Эндоподит двухсегмент-
ный; проксимальный сегмент со щетинкой и ко-
ротким рядом шипиков на внутреннем крае и
двумя шипиками на внешнем крае; дистальный
сегмент с шипиками по внешнему краю и тремя
элементами (три апикальные щетинки).

Р4 (рис. 5B). Интеркоксальный склерит в фор-
ме полумесяца. Прекокса голая. Коксоподит пря-
моугольный, с рядом шипиков на внешнем крае и
на передней стороне. Базиподит с внешней ще-

тинкой и рядом шипиков у основания щетинки и
эндоподита. Экзоподит трехсегментный, каждый
сегмент с шипиками по внешнему и дистальному
краям; проксимальный и медиальный сегменты с
шипом на внешнем дистальном углу; дистальный
сегмент с четырьмя элементами (два внешних
шипа, апикальная и внутренняя щетинки).Эндо-
подит двухсегментный; проксимальный сегмент
со щетинкой и коротким рядом шипиков на внут-
реннем крае и одним шипиком на внешнем крае;
дистальный сегмент с шипиком на внутреннем
крае, коротким рядом шипиков на внешнем крае
и тремя элементами (три апикальные щетинки).

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

Рис. 4. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самка: A – антеннула и рострум; B – ламбрум, внутренняя сторона; C – лам-
брум, внешняя сторона; D – P1, передняя сторона; E – P2, передняя сторона. Масштаб, мкм: A–C – 50, D–E – 100.
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Р5 (рис. 5C). Интеркоксальный склерит очень
маленький. Базиэндоподит треугольный, с внеш-
ней щетинкой и шестью шипами (два внешних,
один апикальный и три внутренних); на внутрен-
нем и внешнем краях ряд шипиков. Экзоподит
овальный с пятью или шестью элементами (один
или два внутренних шипа, две апикальные ще-
тинки, длинная из которых оперена, и два внеш-
них шипа).

С а м е ц (рис. 6–11).

Тело (рис. 6A–6B). Длина от кончика рострума
до дистального края каудальных ветвей составля-
ет 639–939 мкм (среднее 815 мкм, n = 5). Форма,
цвет тела и интегумент как у самки.

Рострум (рис. 11A) размером 40–43 мкм (сред-
нее 41 мкм, n = 5), треугольный, имеет продоль-
ный киль с нижней стороны и одну пару сенсилл.

Рис. 5. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самка: A – P3, передняя сторона; B – P4, передняя сторона; C – P5, передняя
сторона; D – двойной генитальный сомит и генитальное поле, вентрально. Масштаб 100 мкм.
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Таблица 1. Формула вооружения плавательных ног (по: Sewell, 1949)

Примечания. изм – измененный шип, апо – апофиза.

Нога Кокса Базис Экзоподит
Эндоподит

самка самец

P1 0–0 I–I I–0; I–0; I,I,1,1 0–1; I,1,3 0–1; I,1,3
P2 0–0 I–0 I–0; I–0; II,1,1 0–1; 3 1 изм; 1 изм, 2
P3 0–0 0–1 I–0; I–0; II,1,1 0–1; 3 2 изм, 1; 2, апо
P4 0–0 0–1 I–0; I–0; II,1,1 0–1; 3 0–1; 1 изм, III
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Рис. 6. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самец, внешний вид: A – дорсально; B – латерально. Масштаб 200 мкм.

A

B

Абдоминальные сомиты (рис. 7A–7C; 8A, 8C–
8D) несут более мощные ряды шипиков на задних
краях с вентральной стороны, чем у самки.

Каудальные ветви (рис. 7A–7C; 8B) такой же
длины и ширины как у самки.

Антеннулы (рис. 9A–9G) 10-сегментные, гап-
лоцерные с геникуляцией между седьмым и вось-
мым сегментами. Первый сегмент с одной ще-
тинкой и тремя рядами шипиков. Второй сегмент
с девятью щетинками, одна из которых с цоко-
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лем. Третий сегмент с семью щетинками. Четвер-
тый сегмент – небольшой, с двумя щетинками.
Пятый сегмент немного вздутый, с шестью ще-
тинками, из которых одна унипиннатная, а две
срощены с сегментом (рис. 9B, 9D), и сросшими-
ся в основании щетинкой и эстетаском. Шестой
сегмент с одной длинной и одной короткой ще-
тинками (рис. 9С–9D). Седьмой сегмент с одной
щетинкой, двумя зубчатыми выростами и мелко-
зазубренным краем (рис. 9С–9E). Восьмой сег-
мент с тремя зубчатыми элементами в виде дис-
ков (рис. 9C, 9F–9G). Девятый сегмент с одной
щетинкой. Десятый сегмент с семью щетинками,
из которых шесть с цоколем, и акротеком. Фор-
мула вооружения: 1(1), 2 (9), 3 (7), 4(2), 5(3+1 уни-
пиннатная +2 базально срощенные + (1+э)), 6(2),
7(1+2 зубчатых отростка), 8(3 зубчатых отростка),

9(1), 10(7+акротек). Щетинки с цоколями при-
сутствуют на сегментах 2(1), 3(1), 10 (6).

Антенны, губа, мандибулы, максиллулы, мак-
силлы, максиллипеды и Р1 как у самки.

Р2 (рис. 10A, 11B). Интеркоксальный склерит в
форме полумесяца. Прекокса голая. Коксоподит
прямоугольный, с рядом шипиков на передней
стороне. Базиподит с внешним шипом и двумя
рядами шипиков у основания шипа и эндоподи-
та. Экзоподит трехсегментный, каждый сегмент с
шипиками по внешнему и дистальному краям;
проксимальный и медиальный сегменты с шипом
на внешнем дистальном углу; дистальный сег-
мент с четырьмя элементами (два внешних шипа,
апикальная и внутренняя короткие щетинки).
Эндоподит двухсегментный; проксимальный
сегмент широкий, с коротким рядом шипиков на
внутреннем крае и зубовидным выростом на

Рис. 7. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самец, абдомен: A – дорсально, B – латерально, C – вентрально. Масштаб
200 мкм.

A

B
C



760

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

АЛЕКСЕЕВА и др.

Рис. 8. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самец: A – абдоминальные сомиты, дорсально; B – каудальная ветвь, дор-
сально; C – терминальный сомит, вентрально; D – анальная пластинка. Масштаб, мкм: A – 100, B – 50, C – 40, D – 30.
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Рис. 9. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самец, антеннула: A – общий вид, дорсально; B – пятый сегмент, дорсально,
стрелкой показаны срощенные с сегментом щетинки; C – шестой–восьмой сегменты, дорсально; D–E – пятый–ше-
стой сегменты; F–G – восьмой–десятый сегменты. Масштаб, мкм: A–C – 25, D–G – 10.
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Рис. 10. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самец: A – P2, передняя сторона; B – P3, передняя сторона; C – P4, перед-
няя сторона; D – P5, передняя сторона; E – P6, передняя сторона. Масштаб 100 мкм.
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внешнем дистальном углу; дистальный сегмент с
небольшим выростом на передней стороне и дву-
мя унипиннатными апикальными щетинками.

Р3 (рис. 10B, 11C). Интеркоксальный склерит в
форме полумесяца. Прекокса голая. Коксоподит
прямоугольный, с рядом шипиков на внешнем
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крае и на передней стороне. Базиподит с внешней
щетинкой и двумя рядами шипиков, располо-
женных у основания щетинки и эндоподита. Эк-
зоподит трехсегментный, каждый сегмент с ши-
пиками по внешнему и дистальному краям; прок-
симальный и медиальный сегменты с шипом на
внешнем дистальном углу; дистальный сегмент с
четырьмя элементами (два внешних шипа, апи-
кальная и внутренняя щетинки). Эндоподит дву-
сегментный; проксимальный сегмент широкий,
с коротким рядом шипиков и щетинкой на внут-

реннем крае и двумя короткими шиповидными
выростами на внешнем дистальном углу; дисталь-
ный сегмент с апофизой, длина которой превы-
шает длину сегмента в три раза, и двумя апикаль-
ными щетинками.

Р4 (рис. 10C, 11D). Интеркоксальный склерит в
форме полумесяца. Прекокса голая. Коксоподит
прямоугольный, с рядом шипиков на внешнем
крае и на передней стороне. Базиподит с внешней
щетинкой и рядом шипиков у основания щетинки

Рис. 11. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, самец: A – рострум, латерально; B – эндоподиты P2, передняя сторона; C –
эндоподит P3, передняя сторона, стрелкой показана зазубренность апофизы; D – эндоподит P4, задняя сторона. Мас-
штаб, мкм: A–C – 20, D –10.
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и эндоподита. Экзоподит трехсегментный, каж-
дый сегмент с шипиками по внешнему и дисталь-
ному краям; проксимальный и медиальный сег-
менты с шипом на внешнем дистальном углу;
дистальный сегмент с четырьмя элементами (два
внешних шипа, апикальная и внутренняя щетин-
ки). Эндоподит двухсегментный; проксимальный
сегмент со щетинкой и коротким рядом шипиков
на внутреннем крае и одним шипиком на внеш-
нем крае; дистальный сегмент с двумя шипиками
на внешнем крае, тремя шипами на внутреннем
крае (два из них длинные и с крупными шипика-
ми) и закрученным отростком на вершине.

Р5 (рис. 10D) базально срощены. Базиэндопо-
дит с внешней щетинкой и двумя оперенными
шипами в апикальной части. Экзоподит овальный,
с пятью щетинками, вторая и третья оперены.

Р6 (рис. 10E) в виде ассиметричных пластинок,
срощенных с сомитом; на каждой ножке три го-
лые щетинки.

Ч е т в е р т а я  к о п е п о д и т н а я  с т а д и я,
самец. Тело состоит из восьми сомитов. Каудаль-
ные ветви как у взрослых особей, но немного ко-
роче. Антеннулы 6-сегментные (рис. 12G–12H).
Ветви P1–P4 двусегментные (рис. 12A–12D); P5 со-
стоит из одного сегмента, несущего на внутренней
части два шипа, на внешней короткий шип, две ще-
тинки и шиповидный вырост (рис. 12E). P6 несет
один короткий шип и одну щетинку (рис. 12F).

И з м е н ч и в о с т ь. В первоописании (Боруц-
кий, 1952) указано, что на P5 самки имеются три
шипика на внутреннем крае базиэндоподита.
У обнаруженных особей шипики располагаются
на внутреннем, внешнем крае или даже между
шипами (рис. 13A–13F). На экзоподите P5 указа-
но пять щетинок; у найденных особей количество
щетинок варьирует от пяти до шести (рис. 13G–
13H); одна ветвь самки № 5 имеет аномальное
строение (рис. 13H).

У самца по первоописанию на базиэндоподите
P5 у основания наружного шипа расположена

Рис. 12. Moraria (Baikalomoraria) longicauda, четвертая копеподитная стадия, самец: A – P1, передняя сторона; B – P2,
передняя сторона; C – эндоподит P3, передняя сторона; D – эндоподит P4, передняя сторона; E – P5, передняя сто-
рона; F – P6; G – первый–третий сегменты антеннулы, вентрально; H – четвертый–шестой сегменты антеннулы, вен-
трально. Масштаб 100 мкм.
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щетинка. У найденных особей эта щетинка отсут-
ствует. Самец № 5 на P6 имеет четыре щетинки
вместо трех (рис. 13I).

Предполагается, что на глубинах более 100 м
длина фуркальных ветвей увеличивается почти в
три раза по сравнению с длиной терминального
сомита (Окунева, 1989).

С р а в н е н и е. Среди представителей подрода
вид сходен с M. (B.) sinuata Borutzky 1952. Соглас-
но первоописанию (1952), основным отличием
M. (B.) sinuata является строение каудальных вет-
вей – этот вид имеет более длинные членики и
менее длинный дорсальный гребень, идущий до
конца 2/3 длины ветвей, в то время как у M. (B.)
longicauda дорсальный гребень оканчивается у ос-
нования апикальных щетинок. Различия имеют-
ся в строении P5 обоих полов: самки M. (B.) longi-
cauda имеют три шипика на внутреннем крае ба-
зиэндоподита, чего нет у M. (B.) sinuata; на
экзоподите P5 самца M. (B.) longicauda имеется
пять щетинок, а у самца M. (B.) sinuata – четыре.
Так же различается строение эндоподита P4 сам-

ца – у M. (B.) sinuata на проксимальном сегменте
присутствует только щетинка на внутреннем
крае; на дистальном отсутствуют шипы на внеш-
нем крае, зигзагообразный отросток заметно
длиннее, чем у M. (B.) longicauda.

Поскольку типовые экземпляры M. (B.) sinuata
утеряны, сравнение строится исключительно на
литературных данных; более подробное сравне-
ние этих сходных видов невозможно без нового
материала по M. (B.) sinuata.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эндемик оз. Байкал,
согласно данным Окуневой (1989), обитает во
всех котловинах озера (конкретные места нахо-
док не указаны), в диапазоне глубин от 5 до 300 м.
В Южном Байкале часто встречается в районе
Больших Котов и Утулик-Мурино (Окунева,
1976). Нами вид обнаружен только в Богучанской
губе, Северный Байкал (на момент написания
статьи). Обитает на мелком и крупном песке, за-
иленном песке и иле.

Рис. 13. Изменчивость Moraria (Baikalomoraria) longicauda: A–F – базиэндоподиты P5 самки (A – неотип, B – самка
№ 1, C – самка № 2, D – самка № 3, E – самка № 4, F – самка № 5); G–H – экзоподиты P5 самки (G – одна из ветвей
неотипа, H – одна из ветвей самки № 5); I – P6 самца № 5. Масштаб 100 мкм.
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Сокращения, используемые в тексте и обозна-
чениях на рисунках согласно Huys, Boxshall, 1991:
P1–P6 – плавательные ножки 1–6, э – эстетаск.
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REDESCRIPTION OF MORARIA (BAIKALOMORARIA) LONGICAUDA 
BORUTZKY 1952 (COPEPODA, HARPACTICOIDA, CANTHOCAMPTIDAE) 

FROM LAKE BAIKAL

T. M. Alekseeva1, *, N. G. Sheveleva1, O. A. Timoshkin1

1Limnological Institute, Russian Academy of Sciences, Irkutsk, 664033 Russia

*e-mail: atm171@mail.ru

An illustrated redescription of the female and male of Moraria (Baikalomoraria) longicauda Borutzky 1952 is
presented, a harpacticoid species endemic to the littoral zone of Lake Baikal, Siberia. A neotype is designat-
ed, because the type material is lost. The morphology of this species was studied in detail using scanning elec-
tron microscopy for the first time. An illustrated description of the mouthparts and antennules is given; that
of the swimming legs being expanded. The structure of the genital field is shown and data on morphological
variability are presented.

Keywords: freshwater copepod, morphology, taxonomy, meiofauna, endemic, Baikal
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СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ СИМБИОТИЧЕСКОГО КРАБА TRAPEZIA 
SEPTATA (DECAPODA, TRAPEZIIDAE) НА РАННИХ СТАДИЯХ 

ФОРМИРОВАНИЯ КОЛОНИЙ КОРАЛЛОВ
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Исследованы пространственное размещение, экстенсивность и интенсивность заселения, размер-
ная структура, половой состав и плодовитость крабов Trapezia septata – симбионтов кораллов Pocil-
lopora cf. verrucosa на ранних стадиях формирования их колоний. Пробы были собраны в бухте Дам-
бай, залив Нячанг, Вьетнам с колоний, выращенных на искусственных носителях из небольших
фрагментов в течение трехмесячной экспозиции в естественных условиях. Установлено, что уже на
этой стадии формирования 57% колоний заселены T. septata, причем многие крабы образовали пары
и приступили к размножению (42.6% самок под абдоменом имели кладки с эмбрионами). При этом
для исследованной популяции T. septata характерен ряд черт, не свойственных сформировавшимся
популяциям крабов: 1) менее половины особей (49%) входит в состав разнополых пар и около 40% –
это одиночные особи, относительная численность особей в парах растет пропорционально объему
колоний; 2) в популяции нет особей, достигших дефинитивных размеров, – модальная ширина ка-
рапакса самцов 6–6.9 мм, самок 7.0–7.9 мм; 3) соотношение полов смещено в сторону самцов
(m : f = 1.4), при этом с увеличением размеров колонии относительная численность самок растет и
соотношение полов приближается к единице; 4) плодовитость самок невелика (147 ± 118) и увели-
чивается с увеличением их размеров. Все это свидетельствует о том, что формирование зрелой по-
пуляционной структуры не завершено. Высокая численность одиночных особей и смещение в
соотношении полов в сторону самцов связаны с конкуренцией за ограниченный ресурс между сам-
цами и самками, при которой колонии в первую очередь занимают более конкурентоспособные
самцы. Гипотезу межполовой конкуренции подтверждают выравнивание соотношения полов и
рост численности пар с увеличением ресурсной базы – размеров колоний. Альтернативная гипотеза
предполагает первичный перекос в соотношении полов в пользу самцов, активную первичную ко-
лонизацию колоний самцами с последующей их миграцией от колонии к колонии в поисках самок,
сопровождающейся высокой смертностью.

Ключевые слова: кораллы, симбионты, Trapeziidae, конкуренция, соотношение полов, плодовитость
DOI: 10.31857/S0044513423060090, EDN: YOJLFT

Представление о биоразнообразии коралловых
рифов в основном ассоциируется с самими ко-
раллами, рыбами, крупными моллюсками и иг-
локожими, хотя подавляющее большинство оби-
тателей кораллов – это мелкие беспозвоночные и
рыбы, обитающие в труднодоступных местах и
расщелинах, в том числе на поверхности и внутри
живых колоний кораллов (Stella et al., 2011). Мно-
гие из них являются специализированными оби-
тателями кораллов – симбионтами, которые вза-
имодействуют с кораллом-хозяином, получая от

него надежное убежище, пищу, место для раз-
множения и выращивания потомства (Knudsen,
1967; Stella et al., 2011). В то же время, некоторые
симбионты, в основном десятиногие ракообраз-
ные, установили взаимовыгодные (мутуалисти-
ческие) отношения с кораллами. Они защищают
хозяина от нападения хищных морских звезд и
моллюсков (Glynn, 1980; Pratchett, 2001; Rouzé
et al., 2014; Devantier et al., 1986), обеспечивают
питательными веществами, необходимыми для
размножения симбиотических водорослей-зоок-
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сантелл и ускорения роста кораллов (Liberman
et al., 1995; Mokady et al., 1998), удаляют осадок,
бактериальные поражения и обрастателей (Sta-
chowicz, Hay, 1999; Stewart et al., 2006).

Особенно богата и разнообразна фауна сим-
бионтов на ветвистых кораллах семейств Acropo-
ridae и Pocilloporidae (Stella et al., 2011). Однако
фауна симбионтов этих семейств различна: если
на акропоридах преобладают крабы семейства
Tetraliidae, то на поциллопоридах – крабы семей-
ства Trapeziidae (Castro, 2015).

Семейство Trapeziidae небольшое, включает
7 родов и 39 видов крабов, большинство которых
(22 вида) входит в состав рода Trapezia (Türkay
et al., 2023). Крабы Trapezia (трапеции) – ключе-
вая группа симбионтов кораллов, обеспечиваю-
щая нормальное функционирование и защиту хо-
зяина от хищников, поэтому биология трапеций
изучена неплохо (см. например, Castro, 1978;
MacKeon, Moore, 2014; Stewart et al., 2006). Из-
вестно, что они питаются слизью, полипами ко-
раллов (Knudsen, 1967) и, как было показано не-
давно (Shmuel et al., 2022), планктоном. В свою
очередь, трапеции служат источником пищи для
разнообразных коралловых рыб и беспозвоноч-
ных (см. например, Hiatt, Strasburg, 1960; Garth,
1973), играя существенную роль в функциониро-
вании коралловых сообществ (Enochs, 2012; Mon-
tano, 2020). Трапеции территориальны – одна
пара крабов, самец и самка, как правило, контро-
лируют одну колонию, не допуская вселения кон-
специфичных особей, но и не препятствуя появ-
лению других видов рода (Preston, 1973; Huber, 1987).
Некоторые особенности популяционной струк-
тура трапеций рассмотрены в ряде публикаций
(см. например, Gotelli et al., 1985; Huber, Coles,
1986; Chang et al., 1987). Однако в этих работах
рассматриваются популяционные характеристи-
ки трапеций, ассоциированных со сформировав-
шимися, крупными колониями кораллов, тогда
как ранние, переходные стадии формирования
популяции трапеций остаются не исследованы.
При этом условия существования крабов на ма-
леньких и больших зрелых, сформировавшихся
колониях кораллов не одинаковы. На маленьких
колониях крабы сталкиваются с недостатком ре-
сурсов (убежища и пищи), что в свою очередь,
может препятствовать заселению колоний под-
росшими мигрирующими особями (Thiel et al.,
2003; Mekhova et al., 2015) и благоприятствовать
их заселению оседающими личинками из планк-
тона. Кроме того, известно, что у многих симбио-
тических ракообразных заселение хозяев проис-
ходит в первую очередь самцами (Пастернак и  др.,
2004). Можно предполагать, что эти особенности
будут отражаться на структуре популяции сим-
бионтов.

Для проверки предположения о влиянии таких
специфических условий на популяционные ха-
рактеристики симбионтов мы проанализировали
размещение по хозяевам, размерную структуры
популяции, половой состав и плодовитость кра-
бов Trapezia septata (Dana 1852) (рис. 1A) на ран-
них стадиях формирования колоний кораллов Po-
cillopora cf. verrucosa (Ellis et Solander 1786) (рис. 1B).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
На колониях кораллов P. cf. verrucosa в заливе

Нячанг отмечено 8 видов рода Trapezia: T. tigrina,
T. cymodoce, T. digitalis, T. lutea, T. bidentata, T. sere-
nei, T. guttata и T. septata, однако среди них, как по
общей численности, так и по частоте встречаемо-
сти, доминирует T. septata (Бритаев, Михеев, 2013).

Пробы были собраны в бухте Дамбай, о-в Че,
залив Нячанг, провинция Кхань Хоа, Вьетнам
(координаты 12°11′40″ с.ш., 109°17′25″ в.д.), на базе
биостанции Приморского Отделения Российско-
Вьетнамского Тропического научно-исследова-
тельского и технологического центра. В нашем
исследовании использованы колонии кораллов
с населяющими их симбионтами, собранные в
рамках долговременного эксперимента по изуче-
нию влияния бличинга на состав фауны сим-
бионтов кораллов. Металлические рамки-носи-
тели с закрепленными на них фрагментами коло-
ний кораллов были установлены 29 апреля 2020 г.
на глубине 4 м.

Всего было установлено пять рамок, на кото-
рых было высажено 200 фрагментов коралла P. cf.
verrucosa. После трехмесячной экспозиции (21–
22 июля 2020 г.) все колонии были сняты с помо-
щью легководолазного снаряжения с рамок, по-
мещены в пластиковые зип-пакеты и доставлены
в лабораторию для дальнейшей обработки. По-
дробное описание эксперимента опубликовано
в работе Бритаева с соавторами (Britayev et al.,
2023). В лаборатории измеряли размеры колоний,
симбионтов смывали с колоний в эмульсии гвоз-
дичного масла в морской воде (1.5 мл/л), затем
фиксировали в 70%-ном спирте. Основным фак-
тором, определяющим численность симбионтов,
является пространство между ветвями кораллов
(Abele, Patton, 1976). Как было показано ранее,
объем этого пространства строго коррелирует с
объемом колонии, рассчитанным как произведе-
ние большого и малого диаметров колонии и ее
высоты (Austin et al., 1980). Поэтому в данной ра-
боте мы использовали эти три параметра для рас-
чета объема колоний кораллов. Определение раз-
меров, полового состава и плодовитости сим-
бионтов производили при помощи бинокуляра
Olympus SZ51. Размер особей T. septata определя-
ли по ширине карапакса с точностью до 0.1 мм.
Пол определяли по строению тельсона и наличию
гонопод.
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Плодовитость определяли по фотографиям
эмбрионов в программе Count things from Photos,
всего этот показатель был подсчитан для 29 са-
мок. Сравнение средних выполнено с использо-
ванием критерия Стьюдента, расчеты индексов и
построение графиков выполнены в программе
Microsoft Excel 14.0.7194.5000.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Экстенсивность и интенсивность 
заселения кораллов

Объем кораллов P. cf. verrucosa, измеренный в
ходе эксперимента, варьировал от 43 до 681 см3

(средний объем 244 ± 119 см3). T. septata встрече-
ны на 115 из 200 исследованных колоний (экстен-
сивность заселения 57.5%). Минимальный раз-
мер заселенных колоний около 80 см3 (76–81 см3).

Экстенсивность заселения кораллов симбион-
тами увеличивается с увеличением размеров ко-
лоний (рис. 1). Достоверность аппроксимации
для самок выше, чем для самцов (y = 6.9339x +
+ 24.871, R2 = 0.5798 и y = 8.0369x + 9.1131, R2 =
= 0.9681 соответственно). Экстенсивность засе-
ления самцами выше во всех размерных классах
колоний и максимальна на колониях объемом от
201 до 300 см3, где составляет 62%. У самок она
максимальна на колониях объемом свыше 400 см3,
где составляет 48% (рис. 2).

Соотношение полов
Всего было найдено 170 особей крабов, из ко-

торых 98 оказались самцами, 68 – самками и 4 –
молодью, т.е. самцов было в 1.4 раза больше, чем
самок. Выявлена тенденция изменения соотно-
шения полов с размерами колоний кораллов: на
маленьких колониях преобладают самцы, с уве-
личением размеров кораллов растет численность
самок и соотношение полов приближается 1 к 1
(рис. 3). Однако эти корреляции статистически не-
достоверны (самцы r = –0.6, самки r = 0.6, p > 0.05).

Размещение крабов по хозяевам
Выявлены следующие варианты расселения

T. septata по колониям кораллов: одна особь (са-
мец или самка), две особи (самец и самка, самец
и самец, самка и молодь), три особи (два самца и
самка) и четыре особи (пара из самца и самки,
самка и молодь) (табл. 1). Таким образом, на этой
стадии формирования симбиотического сообще-
ства в его составе преобладали разнополые пары
(70 экз.) и одиночные особи (68 экз.).

Если в качестве пар считать крупных разнопо-
лых особей при заселении колоний тремя или че-
тырьмя крабами, то общее количество пар будет
42. Первые гетеросексуальные пары появляются
при объеме колоний около 100 см3 (94–104 см3).
Относительная численность особей в парах рас-
тет пропорционально объему колоний, корреля-
ция достоверна (r = 0.96, p < 0.01, рис. 4). В самых
крупных колониях большинство особей крабов
образуют пары.

Рис. 1. Симбионт и хозяин: A – Trapezia septata на выращенной колонии коралла Pocillopora cf. verrucosa, B – колония
коралла P. cf. verrucosa после трехмесячной экспозиции (фото Т.А. Бритаева).

A B
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Половой диморфизм и размерная структура крабов

Для крабов T. septata отмечен выраженный по-
ловой диморфизм: самки достоверно крупнее
самцов, средний размер самцов 6.0 ± 1.17 (4.0–
7.9) мм, самок – 6.7 ± 1.31 (4.0 – 8.9) мм (t = 0.057,
p < 0.05). Появление вторичных половых призна-
ков характерно для особей с шириной карапакса
больше 4.0 мм. Большая часть самцов (92.2%)
равномерно распределена между четырьмя раз-
мерными классами в интервале от 4 до 8 мм
(рис. 5A). Распределение самок по размерным
классам неравномерное – более половины осо-
бей (57.3%) сосредоточены в двух размерных
классах – 6–6.9 и 7–7.9 мм (рис. 5B).

Самки были крупнее самцов в 73% пар (n = 42).
Выявлена положительная, но статистически не-
достоверная корреляция между размерами сам-
цов и самок в парах (r = 0.47, p > 0.05, рис. 6).

Выявлена положительная достоверная корре-
ляция между размерами симбионтов (как самцов,
так и самок) и объемом колоний (r = 0.97 для сам-
цов и r = 0.89 для самок, p < 0.05, рис. 7). Наиболее
крупные самцы и самки обитают на колониях
объемом свыше 400 см3.

Плодовитость

Кладки под абдоменом были обнаружены у
29 самок, т.е. у 42.6% от их общего количества.
Минимальный размер яйценосных самок 4.1 мм,
среднее число эмбрионов на самку 147 ± 118 (26–

Рис. 2. Изменение экстенсивности заселения колоний коралла Pocillopora cf. verrucosa в зависимости от их размера для
самцов и самок симбионтов.
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464). Выявлена тенденция повышения плодови-
тости соответственно с увеличением размера сам-
ки, однако эта зависимость статистически недо-
стоверна (r = 0.58, p > 0.05, рис. 8).

ОБСУЖДЕНИЕ
Экстенсивность заселения крабами колоний,

экспонированных в течение 3 месяцев, (57.5%)
оказалась существенно ниже, чем аналогичный по-
казатель для крупных “зрелых” колоний из есте-
ственных поселений в той же акватории (100%)
(Britayev et al. in prep.), что свидетельствует об

освоении крабами все новых и новых колоний хо-
зяина по мере роста колоний. Экстенсивность за-
селения кораллов трапециями, как и многими
другими симбионтами (см. например, Martin, Brita-
yev, 1998), увеличивается с увеличением размеров
колоний. В основе этого лежат разные причины.
Крупные хозяева обычно старше и, вероятно,
имели больше времени для заселения оседающи-
ми личинками или взрослыми симбионтами с
других колоний. Однако в данном случае это свя-
зано не с увеличением продолжительности экс-
позиции хозяина, которая для всех колоний оди-
накова, а с расширением ресурсной базы (убежи-
ще, пища), которая у крупных хозяев больше, чем
у мелких.

Ранее было установлено, что трапеции терри-
ториальны и активно защищают свою колонию
от внедрения туда других симбионтов, включая
особей того же вида (Castro, 1978; Huber, 1987).
Обычно на каждой колонии хозяина поселяется
пара крабов трапеций, самец и самка (Patton,
1974; Castro, 1978). На зрелых колониях Pocillopora
spp. большая часть популяции трапеций пред-
ставлена особями, образующими разнополые па-
ры, на долю которых у разных видов приходиться
от 62 до 78% всех особей (Huber, Coles, 1986). Та-
кая же ситуация характерна и для T. septata (82% –

Таблица 1. Характер размещения особей Trapezia septata по колониям кораллов

Примечания. m – самцы, f – самки, j – молодь.

Показатель
Число симбионтов на колонии

1 2 3 4

Число колоний 68 40 6 1
Доля колоний 
с таким размещением, %

59.1 34.8 5.2 0.9

Варианты размещения m = 43, f = 23, j = 2 m + f = 35, m + m = 3, 
f + f = 1, f + j = 1

m + m + f = 6 m + f + f + j = 1

Рис. 5. Распределение самцов (A) и самок (B) Trapezia
septata по размерам.
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мок Trapezia septata с линией аппроксимации и урав-
нением линии аппроксимации.
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Chang et al., 1987). В наших пробах картина иная –
только 49% особей входят в состав разнополых
пар и около 40% – это одиночные особи. Учиты-
вая, что трапеции зависят от пищевых ресурсов,
предоставляемых хозяином (Knudsen, 1967; Galil,
1987), можно предположить, что на данном этапе
формирования колонии ее ресурсов не достаточ-
но для нескольких особей. Недостаток ресурсов,
в свою очередь, индуцирует внутривидовую кон-
куренцию не только между особями одного пола,
но и между самцами и самками, препятствуя фор-
мированию пар. Это предположение подтвержда-
ется выравниванием соотношения полов и ро-
стом численности пар особей с увеличением ре-
сурсной базы – размеров колоний (рис. 3). Таким
образом, по крайней мере, на этом этапе, сфор-
мировавшиеся пары стабильны, что косвенно
подтверждается положительной корреляцией
между размерами самцов и самок в парах (рис. 5).

Перекос в соотношении полов – явление, ши-
роко распространенное у крабов (см. например,
Johnson, 2003). Соотношение полов может ме-
няться по мере роста колонии хозяина и может
быть разным в разных размерно-возрастных клас-
сах. У большинства видов трапеций преобладаю-
щая часть особей в популяциях представлена раз-
нополыми парами (Patton, 1974; Castro, 1978; Hu-
ber, Coles, 1986) и ожидаемое соотношение полов
должно быть 1 : 1, но это не часто подтверждается
прямыми наблюдениями (Gotelli et al., 1985; Chang
et al., 1987). В наших пробах существенно преоб-
ладают самцы. Возникает вопрос, с чем может
быть связан такой перекос в соотношении самцов
и самок?

Ответ на этот вопрос может дать рассмотрен-
ная выше гипотеза о межполовой конкуренции
трапеций. Известно, что самцы более конкурен-
тоспособны, чем самки: согласно ранее получен-
ным данным (Stella et al., 2014), при бличинге ко-
раллов самцы трапеций вытесняют с колоний не

только симбионтов других видов, но и конспеци-
фичных самок. Ресурсная база колоний на ран-
них стадиях их формирования невелика, поэтому
колонии в первую очередь занимают более кон-
курентоспособные самцы, вытесняющие самок,
и только по мере роста колоний формируются ге-
теросексуальные пары. Т.е. перекос в соотноше-
нии полов в сторону самцов следует рассматри-
вать как результат межполовой конкуренции.

Альтернативная гипотеза предполагает пер-
вичный перекос в соотношении полов в пользу
самцов. Известно, что самцы некоторых симбио-
тических ракообразных более подвижны и поки-
дают хозяев чаще, чем самки (Пастернак и др.,
2004). К активному перемещению между колони-
ями способны и трапеции (Castro, 1978). Поэтому
можно предположить, что первичная колониза-
ция колоний осуществляется в первую очередь
самцами, которые впоследствии мигрируют от
колонии к колонии в поисках самок. Можно так-
же предположить, что при такой стратегии соот-
ношение полов со временем должно выравни-
ваться, так как миграции сопряжены с высоким
риском гибели от хищников (Castro, 1978), и
смертность самцов должна быть выше, чем са-
мок. Обе гипотезы нуждаются в дальнейшей экс-
периментальной проверке.

Половой размерный диморфизм, при котором
самки крупнее самцов, обычен для трапеций
(Chang et al., 1987). Такой диморфизм был отме-
чен и нами, поэтому при анализе популяционной
структуры самцов и самок мы рассматриваем от-
дельно. Средние размеры особей T. septata в на-
шей выборке (6.7 и 6.0 мм) были существенно ни-
же, чем указано у других авторов (9.8 и 9.5 мм для
самок и самцов соответственно, Chang et al.,
1987). С одной стороны, небольшие размеры кра-
бов указывают на формирование их популяции
преимущественно оседающими личинками, а не
мигрирующими особями, а также на незрелость
популяции на маленьких колониях. С другой сто-

Рис. 7. Соотношение между размерами особей Trape-
zia septata и объемом населяемых ими колоний. При-
водятся средние значения и стандартное отклонение.
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роны, наличие в парах самок с эмбрионами пока-
зывает, что, несмотря на “незрелость” популяци-
онной структуры, уже на данном этапе некоторые
крабы-симбионты достигли половой зрелости и
приступили к размножению. Согласно этим дан-
ным и с учетом экспозиции колоний половая зре-
лость у T. septata наступает, вероятно, в возрасте
не более 3 месяцев, что значительно меньше, чем
указано для другого, единственного исследован-
ного в этом отношении вида – T. corallina (6–8 ме-
сяцев, Gotelli et al., 1985). Ранее наступление по-
ловой зрелости можно рассматривать как адапта-
цию к быстрому освоению свободных биотопов,
что в свою очередь позволяет T. septata доминиро-
вать в данном симбиотическом сообществе.

Выявленная нами корреляция между размера-
ми самок и их плодовитостью характерна и для
многих других ракообразных, в т.ч. и симбиоти-
ческих (см. например, Baeza et al., 2001). В то же
время, определенная нами плодовитость самок
T. septata существенно ниже, чем отмечено для
других видов рода (Gotelli et al., 1985). На наш
взгляд, низкая плодовитость не отражает особен-
ность вида, а связана с небольшими размерами
самок, которые, в свою очередь, обусловлены
ранним, переходным этапом формирования по-
пуляции.

В наших пробах T. septata являлся самым мас-
совым представителем рода Trapezia в заливе Ня-
чанг (Бритаев, Михеев, 2013). Однако известно,
что в других районах тропической Индо-Паци-
фики на кораллах рода Pocillopora могут домини-
ровать и другие виды рода. Так, T. bidentata Forskål
1775 доминирует у берегов Панамы (P. damnicornis
(Herbst 1801) – Abele, Patton, 1976), в Красном мо-
ре (P. verrucosa – Britayev et al., 2017), на атолле
Донгша (P. verrucosa – Tkachenko et al., 2022);
T. cymodoce (Dana 1846) – на Большом Барьерном
рифе (P. damicornis – Stella et al., 2014), у берегов
Тайваня (P. damnicornis и P. verrucosa – Chang et al.,
1987); T. intermedia Miers 1886 – у Гавайских о-вов
(Оаху) (Pocillopora spp. – Huber, Coles, 1986); T. se-
renei Odinetz 1983 – у о-ва Муреа (P. cf. verrucosa –
Stier et al., 2012); T. lutea Castro 1997 – на внутрен-
нем рифе о-ва Муреа (Pocillopora spp. – Pisapia
et al., 2020). Однако вопрос о причинах преобла-
дания одного или другого вида трапеций остается
открытым.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Нами установлено, что даже небольшой экс-

позиции коралловых фрагментов (3 месяца) до-
статочно для того, чтобы на них сформировалась
многочисленная и репродуктивно активная по-
пуляция симбиотических крабов T. septata. Уже на
этой стадии формирования 57% колоний заселе-
ны, причем многие крабы образовали пары и
приступили к размножению (42.6% самок под аб-

доменом имели кладки с эмбрионами). Раннее
созревание особей можно рассматривать как
адаптивную стратегию, позволяющую T. septata
осуществлять быстрый захват свободных биото-
пов, обеспечивающий в дальнейшем доминиро-
вание в симбиотическом сообществе над другими
видами. При этом, для исследованной популяции
T. septata характерен ряд черт, не свойственных
сформировавшимся популяциям крабов: 1. Ме-
нее половины особей (49%) входит в состав раз-
нополых пар и около 40% – это одиночные особи,
относительная численность особей в парах растет
пропорционально объему колоний. 2. В популя-
ции нет особей, достигших дефинитивных разме-
ров, – модальная ширина карапакса самцов 6–
6.9 мм, самок – 7.0–7.9 мм, что существенно
ниже, чем в зрелых популяциях. 3. Соотношение
полов смещено в сторону самцов (m : f = 1.4), при
этом с увеличением размеров колоний относи-
тельная численность самок растет и соотношение
полов приближается к единице. 4. Плодовитость
самок невелика (147 ± 118) и увеличивается с их
размерами. Все это свидетельствует о том, что
формирование зрелой популяционной структуры
не завершено и позволяет охарактеризовать теку-
щее состояние популяции как переходное. Высо-
кая численность одиночных особей и смещение
соотношения полов в сторону самцов, связаны,
вероятно, с конкуренцией за ограниченный ре-
сурс между самцами и самками, при которой ко-
лонии, в первую очередь, занимают более конку-
рентоспособные самцы. Гипотезу межполовой
конкуренции подтверждают данные, согласно
которым, с увеличением ресурсной базы – разме-
ров колоний – происходят выравнивание соотно-
шения полов и рост численности пар. Альтерна-
тивная гипотеза предполагает первичное смеще-
ние в соотношении полов в пользу самцов,
активную первичную колонизацию колоний сам-
цами с последующей их миграцией от колонии к
колонии в поисках самок, сопровождающуюся
высокой смертностью. Однако для проверки этих
гипотез необходимы дальнейшие эксперимен-
тальные исследования.
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THE POPULATION STRUCTURE OF THE SYMBIOTIC CRAB, TRAPEZIA 
SEPTATA (DECAPODA, TRAPEZIIDAE) AT THE EARLY STAGES 

OF CORAL COLONY DEVELOPMENT
V. A. Merkin1, *, T. A. Britayev2, **

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 124057 Russia

*e-mail: vmx7@mail.ru
**e-mail: britayev@yandex.ru

Symbiotic invertebrates play crucial roles in coral reef ecosystems due to their extremely high abundance and
biomass, and by maintaining coral fitness and protecting them from predation. Among these invertebrates,
symbiotic crabs of the family Trapeziidae are especially important for branching corals of the family Pocillo-
poridae. In this research, we studied the spatial arrangement and parameters of the populations of the sym-
biotic crab, Trapezia septata at the early stage of Pocillopora verrucosa colony formation. The study was con-
ducted based on symbionts sampled from small coral colonies exposed for three months at a coral nursery in
the Nha Trang Bay, Vietnam. As much as 59.5% of the study colonies are shown to be inhabited by the
T. septata crab. The percentage of inhabited colonies grows proportionately to their volume. The male to fe-
male ratio is 1.4, being skewed to males. The number of males and females is increased with the volume of
inhabited colonies, as is the average size of individuals. Individual colonies are commonly inhabited by a sin-
gle crab or heterosexual pairs. Sexual dimorphism was found, females being larger than males. A positive re-
lationship between the sizes of males and females in pairs was revealed, as in 73% pairs females were larger
than males. The size of the clutch correlated positively to the size of the female. We hypothesize that the pre-
dominance of males in the population, as well as the individuals located among the hosts one by one, is the
result of intersexual competition

Keywords: corals, symbionts, Trapeziidae, competition, sex ratio, fertility
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Из западных районов горного Таджикистана описаны два новых вида щетинохвосток семейства
Machilidae, а именно Allopsontus sogdianus sp. n. и Silvestrichilis perfectus sp. n. Allopsontus sogdianus sp. n.
относится к подроду Anisopsontus и наиболее близок к A. pulchellus (Kaplin 1982) из Юго-Восточного
Казахстана, поскольку у самцов обоих видов вентральная поверхность 2–7-го члеников нижнече-
люстных щупиков покрыта мелкими темными щетинками. Allopsontus sogdianus sp. n. отличается от
A. pulchellus по целому ряду морфологических признаков, включая столь значимые, как число чле-
ников яйцеклада самок и число парамер у самцов. Silvestrichilis perfectus sp. n. легко отличим от дру-
гих видов рода по наличию сенсорных полей не только на передних, но и на средних бедрах самцов.

Ключевые слова: Allopsontus (Anisopsontus), Silvestrichilis, таксономия, морфология, суточная актив-
ность
DOI: 10.31857/S0044513423060077, EDN: YXTOKS

При обработке материалов, собранных В.К. Зин-
ченко в июне 2022 г. в Таджикистане, выявлены
два новых вида щетинохвосток родов Allopsontus
Silvestri 1911 и Silvestrichilis Wigodzinsky 1950 (Machil-
idae). Их описания приведены ниже. Голотипы
новых видов хранятся в коллекции Всероссий-
ского НИИ защиты растений (ВИЗР), С.-Петер-
бург, паратипы – в коллекции Сибирского зооло-
гического музея Института экологии и система-
тики животных СО РАН, Новосибирск.

Подсемейство Machilinae Grassi 1888
Род Allopsontus Silvestri 1911

Allopsontus sogdianus 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),
Таджикистан, Согдийская обл., Айнинский р-н,
оз. Искандеркуль, Фанские горы, сев. склон
Гиссарского хр., окрестности кишлака Сарытаг,
39°03′ с.ш., 68°20′ в.д., 2372 м над ур. м., среди
камней у дороги через луг, 16.06.2022. Паратипы,
5 ♂♂, 3 ♀♀ (1 ♀ в препаратах), те же место сбора
и дата (В.К. Зинченко).

О п и с а н и е. Длина тела самцов 7.5–8.0 мм,
самок 9.2–10.4 мм, ширина тела самцов и самок,
соответственно, 2.3–2.5 и 3.0–3.1 мм. Длина це-
рок у самцов 2.3–2.6 мм, у самок 2.9–3.0 мм. Дли-

на сохранившейся части усиков у обоих полов до
6.5–7.2 мм, при этом у самцов и самок усики со-
ставляют, соответственно, до 0.9 и 0.6–0.7 длины
тела. Отношение длины церок к длине тела самца
0.29–0.33, самки 0.28–0.31. Длина яйцеклада 2.1–
2.4 мм, он выступает за вершины кокситов IX сег-
мента брюшка на 0.8–1.0 мм и немного не доходит
до вершин грифельков данного сегмента. Общая
окраска тела без учета чешуйчатого покрова бело-
ватая. Затылок, первый-четвертый членики ниж-
нечелюстных щупиков, верхняя челюсть, кардо,
галеа и лациния нижних челюстей, тергиты груди,
конец брюшка со слабым коричневым пигмен-
том. Лоб самца и самки средне, а жгутики усиков
самца сильно пигментированы. Тело практиче-
ски полностью покрыто чешуйками. Лоб, виски,
бока наличника, основной членик и ножка уси-
ков, ноги, тергиты груди и брюшка самца и самки
преимущественно с темно-бурыми, а их стерниты
и кокситы со светло-бурыми чешуйками. Чешуй-
чатый покров на тергитах груди и брюшка самца
образует рисунок из пяти продольных полос.
Центральная продольная полоса, образованная
серыми и светло-бурыми чешуйками, на средне-
и задней груди шириной до 0.3 мм, на третьем–
пятом тергитах брюшка более широкая (около
0.5 мм), а на седьмом тергите брюшка сужается
до 0.4 мм. По бокам центральной полосы прохо-
дят две полосы шириной 0.5–0.6 мм с почти чер-

УДК 595.715.1
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Рис. 1. Allopsontus sogdianus sp. n., самец (голотип): 1 – глаза, глазки и основания усиков; 2 – 1–4-й членики нижнече-
люстного щупика; 3 – 5–7-й членики нижнечелюстного щупика; 4 – нижнегубной щупик; 5 – дистальная часть верх-
ней челюсти; 6 – лапка, голень и бедро передней ноги; 7 – задняя лапка; 8 – задняя голень. Масштаб 0.1 мм.
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ными и темно-бурыми чешуйками, а две следую-
щие боковые полосы шириной около 0.6 мм об-
разованы более светлыми бурыми чешуйками.
Чешуйки на ногах самца и самки по бокам и свер-
ху темно-бурые и бурые. Вершины церок с двумя
апикальными шипами – одним сравнительно
длинным и другим коротким, легко обламываю-
щимся. Членики каудального филамента самца и
самки с восьмью рядами чешуек, а членики церок
с четырьмя рядами. Церки 10–12-члениковые.
Внутренняя боковая сторона члеников церок,
за исключением их апикального членика, с дву-
мя–тремя утолщенными опорными щетинками
в направлении каудального филамента. Членики
каудального филамента с 2 + 2 опорными щетин-
ками по бокам в направлении церок. Цепочки
вершинной части жгутиков самцов и самок 5-чле-
никовые. Длина основного членика усика самца в
1.7–1.8, самки в 2.1–2.2 раза больше его ширины.
Базальная часть основного членика усика самцов
и самок в его основании с множеством темных,
коротких и заостренных щетинок.

Глаза в спирте серые, светло-серые с мелким
коричневым крапом, свидетельствующим об ак-
тивности особей в светлое время суток. Общая
ширина глаз самца 0.87–0.80 мм, самки 0.94–
0.98 мм, длина, соответственно, 0.71–0.73 и 0.67–
0.71 мм. Отношение длины одного глаза к ширине
у самца 1.58–1.65, у самки 1.39–1.48. Линия кон-
такта глаз составляет у самца 0.53–0.54. у самки
0.55–0.58 их длины. Парные глазки у обоих полов
овальные, беловатые, с белым ободком, располо-
жены сублатерально по отношению к глазам. От-
ношение ширины глазка к его длине у самца
1.38–1.39, у самки 1.34–1.36. Расстояние между
внутренними краями глазков у самца составляет
0.51–0.52, у самки 0.52–0.54 общей ширины глаз,
а между их наружными краями, соответственно,
1.00–1.01 и 0.96–0.98 общей ширины глаз (рис. 1, 1).

Нижнечелюстные щупики 7-члениковые. От-
ношение длины седьмого членика к длине шесто-
го у самца 0.71–0.75, у самки 0.58–0.61. Четвертый
членик короче пятого у самца в 1.40–1.43, у самки
в 1.50–1.52 раза. Вентральная поверхность второ-
го–седьмого члеников щупиков самца с множе-
ством очень коротких, темных и прижатых специа-
лизированных щетинок; первый членик с темными,
сравнительно длинными и тонкими волосовид-

ными щетинками. На щупиках самок таких ще-
тинок нет. Дорсальная поверхность седьмого чле-
ника щупиков самца с 9–11, шестого – с 10, пято-
го – с 1–2 бесцветными зубовидными щетинками
с затемненными вершинами (рис. 1, 2, 3), у самок
число подобных щетинок составляет соответ-
ственно 10, 13 и 3. Длина последнего членика
нижнегубных щупиков у самцов в 2.2–2.4, у са-
мок в 3.1–3.9 раза больше их ширины. Вершины
третьего членика нижнегубных щупиков у самцов
с 55–58 (рис. 1, 4), у самок с 15–17 апикальными
сенсорными конусами. Режущий край мандибул
у обоих полов четырехлопастной (рис. 1, 5).

Голени и бедра передних и средних ног самца
и самки расширенные (табл. 1). Передние голени
самца слабо изогнутые; голени, бедра и тазики с
негустым покровом из укороченных, сравнительно
тонких волосовидных щетинок, более разрежен-
ным на тазиках. Передние бедра самца с хорошо
развитыми сенсорными полями, включающими
60–65 разноразмерных сенсилл. Длина сенсорно-
го поля в 2.75 раза больше его ширины, составля-
ет 0.48–0.50 длины бедра, а ширина этого поля
составляет у самца 0.28–0.32 его ширины. Сен-
сорное поле не доходит до вершины бедра на
0.12–0.14, а до его основания – на 0.37–0.38 дли-
ны бедра; до дорсальной стороны бедра на 0.28–
0.30, до вентральной его стороны – на 0.40–
0.42 ширины бедра. Передние бедра самца с
вентральным выступом, несущим примерно 34–
35 игловидных средне пигментированных щети-
нок (рис. 1, 6).

Общее число игловидных пигментированных
щетинок на члениках ног самцов и самок (рис. 1,
6–8) приведено в табл. 2. Грифельки имеются на
тазиках средних и задних ног. Их длина на тази-
ках средних ног самца 0.6 мм, самки 0.65 мм, на
задних ногах, соответственно, 0.5 и 0.6 мм. Отно-
шение длины грифельков к ширине средних и
задних тазиков у самца около 1.3–1.4, у самки
1.2–1.3. Опорные шипы на вершинах грифельков
ног отсутствуют у обоих полов.

Кокситы I–VII сегментов брюшка самца с 1 + 1
втяжными пузырьками (рис. 2, 2); у самки кок-
ситы I, VI и VII сегментов брюшка также с 1 + 1
(рис. 2, 3), а II–V сегментов с 2 + 2 втяжными пу-
зырьками (рис. 2, 1). Стерниты II–VII сегментов
брюшка развитые, тупоугольные. Их вершинный

Таблица 1. Отношения длины к ширине члеников ног у Allopsontus sogdianus sp. n.

Сегмент
Самец, пара ног Самка, пара ног

передняя средняя задняя передняя средняя задняя

Лапка 6.39 5.71 7.63 9.05 5.21 6.59
Голень 2.08 2.88 4.00 2.23 2.15 4.04
Бедро 1.77 2.64 2.73 2.00 2.10 2.39
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угол у самца на II–VI сегментах брюшка состав-
ляет 92–116, VII – около 120, VIII – 150 градусов;
у самки – на II–VI сегментах – 106–124, VII –
около 140 градусов. Брюшных грифельков восемь
пар на II–IX сегментах брюшка. Отношения длин
стернитов и кокситов сегментов брюшка самца и
самки, длины грифельков (без апикальных игл) к
длине кокситов на II–IX сегментах брюшка самца
и самки, а также длины апикальных игл к длине

грифельков приведены в табл. 3. На большинстве
тергитов и кокситов брюшка у обоих полов имеют-
ся сравнительно длинные сублатеральные макро-
хеты (см. рис. 2, 1–3). Их число и распределение
на тергитах и кокситах брюшка показано в табл. 4.

Кокситы самца и самки также со щетинками
преимущественно средних размеров. На кокситах
первого и второго сегментов брюшка они распре-
делены сравнительно равномерно, и их количе-

Таблица 2. Количество игловидных щетинок на ногах Allopsontus sogdianus sp. n.

Сегменты
Самец, пара ног Самка, пара ног

передняя средняя задняя передняя средняя задняя

Членики лапки
1й 2 5–6 6–7 2 3–4 6

2й 16–18 14–16 20 10 8–10 14–16

3й 8 8 8–10 8 7–8 8–10

Голень 14–16 7–8 8 7 6–7 12–14
Бедро Около 34–35 2–3 0–1 7 6–7 8

Таблица 3. Соотношение длин брюшных стернитов, кокситов и грифельков (без апикальных игл) у Allopsontus
sogdianus sp. n.

Сегмент брюшка
Стернит/коксит Грифелек/коксит Апикальная игла/грифелек

Самец Самка Самец Самка Самец Самка

II 0.70 0.65 0.78 0.88 0.14 0.16
III 0.80 0.74 0.84 0.88 0.15 0.16
IV 0.76 0.73 0.90 0.87 0.15 0.17
V 0.76 0.72 0.83 0.83 0.16 0.16
VI 0.64 0.66 0.86 0.81 0.16 0.16
VII 0.58 0.38 0.90 0.80 0.15 0.16
VIII 0.32 – 1.15 1.11 0.15 0.16
IX – – 1.56 0.90 0.09 0.11

Таблица 4. Количество сублатеральных макрохет на брюшных тергитах и кокситах у Allopsontus sogdianus sp. n.

Сегмент брюшка
Тергиты брюшка Кокситы брюшка

Самец Самка Самец Самка

I 0 0 1 + 1 3 + 3
II 0 2 + 2 2 + 2 2 + 2

III 4–5 + 4–5 5 + 5 3 + 3 3 + 3
IV 11–13 + 11–13 5 + 5 3 + 3 3 + 3
V 7–8 + 7–8 5–6 + 5–6 3 + 3 3 + 3
VI 7–8 + 7–8 4–5 + 4–5 3 + 3 3 + 3
VII 6–7 + 6–7 5–6 + 5–6 4 + 4 4–5 + 4–5
VIII 7–8 + 7–8 5 + 5 2 + 2 1 + 1
IX 9–11 + 9–11 6 + 6 0 0
X 2 + 2 1 + 1 – –
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Рис. 2. Allopsontus sogdianus sp. n.: 1, 2 – стернит, кокситы с втяжными пузырьками и грифельком IV сегмента брюшка;
3 – передняя часть кокситов с втяжными пузырьками и грифельком VII сегмента брюшка; 4 – пронотум; 5 – мезоно-
тум; 6 – метанотум (1, 3–6 – самка, паратип; 2 – самец, голотип). Масштаб 0.1 мм.
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ство составляет у самки 22–24 + 22–24, у самца
12–14 + 12–14. На основной поверхности кокси-
тов третьего–седьмого сегментов брюшка щетин-
ки единичны или отсутствуют и обычны лишь
вблизи дистального края кокситов между гри-
фельками, втяжными пузырьками и над ними.
У самца и самки снаружи от втяжных пузырьков
6–10, между латеральными и медиальными пу-
зырьками (на втором–пятом сегментах брюшка
самки) 6–12, с внутренней стороны медиальной
пары пузырьков 6–13, над втяжными пузырьками
6–20 средних щетинок. Щетинки средних разме-
ров на кокситах VIII сегмента брюшка самца и
самки отсутствуют. Над их грифельками у самки
четыре сравнительно крупные щетинки. Кокси-
ты IX сегмента брюшка самки с 15–16 + 15–16,
самца с 9–12 + 9–12 щетинками средних разме-
ров в наружной половине дистальной части кок-
ситов.

Передний и задний края грудных тергитов без
макрохет и более мелких щетинок. Пронотум
самки с 55–62 + 55–62 щетинками средних раз-
метов, равномерно распределенных в его боко-
вых частях (рис. 2, 4). Мезонотум с 95–125 + 95–
125 щетинками преимущественно в передней бо-
ковой части вблизи головы (рис. 2, 5). Метанотум
самки с 20–25 + 20–25 щетинками в его боковой
задней части (рис. 2, 6). Пронотум самца с 30–35 +
+ 30–35 сравнительно тонкими щетинками, рав-
номерно распределенными в его боковых частях.
Мезонотум с 25–30 + 25–30 длинными боковыми
щетинками, наибольшее количество которых в
задней его части. Метанотум с 32–34 + 32–34
длинными тонкими боковыми щетинками с дву-
мя максимумами в его передней и задней части.

Яйцеклад самки утолщенный, с копательными
пигментированными шипами. Длина яйцеклада
2.1–2.8 мм. Яйцеклад выступает на 0.8–1.0 мм за
вершины кокситов IX сегмента брюшка, не дохо-
дит до вершин их грифельков на 0.1–0.2 мм. Чис-
ло члеников передних гонапофизов яйцеклада
29–30, задних – 31–32. Первый–третий членики
передних гонапофизов от вершины с 2 копатель-
ными шипами, четвертый–двадцать шестой –
с шиповидными щетинками (рис. 3, 1), три–че-
тыре базальных членика без щетинок. Первый
членик задних гонапофизов с 3 копательными
шипами, второй и третий с 2, четвертый–шестой
с 1 копательным шипом (рис. 3, 2), четыре–пять
базальных членика без щетинок.

Длина бесцветных конечных игл передних и
задних гонапофизов яйцеклада самки одинакова
и примерно равна длине, соответственно 2.5 и 1.5
их вершинных члеников, взятых вместе.

Генитальный аппарат самцов с парамерами на
IX сегменте брюшка. Парамеры 1 + 6-членико-
вые, немного не доходят до вершин кокситов IX,

слегка короче пениса или достигают его вершины
(рис. 3, 3).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. A. sog-
dianus sp. n. относится к подроду Anisopsontus
Mendes 1990, самки которого 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 самцы – только одну пару
пузырьков на I–VII кокситах брюшка. В настоя-
щий момент известно 8 видов, относимых к дан-
ному подроду, и среди них A. sogdianus sp. n., по-
жалуй, наиболее близок к A. pulchellus (Каплин,
1982) из Юго-Восточного Казахстана (Джунгар-
ский Алатау). У самцов обоих видов вентральная
поверхность 2–7-го члеников нижнечелюстных
щупиков покрыта мелкими и темными специали-
зированными щетинками, отсутствующими у
других видов подрода. Основные диагностиче-
ские признаки, позволяющие различить данные
виды, приведены в табл. 5.

М е с т о о б и т а н и я. Allopsontus sogdianus sp.
n. обычен в горно-степных условиях в окрестно-
сти оз. Искандеркуль среди каменистых осыпей,
где активен в светлое время суток.

Silvestrichilis perfectus Kaplin sp. n. 
(рис. 4, 1–9; 5, 1–4)

М а т е р и а л. Голотип, самец (в препаратах),
Таджикистан, Согдийская обл., Шахристанский
р-н, южнее п. Истилкол, ущелье Оксой, охотбаза,
39°38′ с.ш., 68°49′ в.д., 2220 м над ур. м., на стене
здания, на свет, 25–26.06.2022. Паратип, 1 ♂
(в этаноле), там же, 23–24.06.2022 (В.К. Зинченко).

О п и с а н и е. С а м е ц. Длина тела 9.6–9.8 мм,
ширина 2.7–2.8 мм; длина церок 7.8 мм; длина со-
хранившейся части усиков 15–16 мм. Отношение
длины церок к длине тела 0.40. Тело покрыто че-
шуйками. Общая окраска тела без учета чешуек
беловатая, практически без пигмента на большей
части тела, за исключением головы с участками
красновато-коричневого пигмента на затылке,
висках, вокруг глаз, глазков, оснований усиков и
в передней части лба (рис. 4, 1). Чешуйки дор-
сальной стороны тела темно-, реже светло-бурые,
образуют рисунок из восьми продольных поло-
сок. Чешуйки на основном членике и ножке уси-
ков, ногах, нижнечелюстных и губных щупиках,
хвостовых придатках в основном бурые. На жгу-
тиках усиков темно- и светло-бурые чешуйки об-
разуют чередующиеся поперечные полоски. Че-
шуйки на вентральной стороне тела буроватые,
однотонно окрашенные.

Вершины церок закругленные без опорных
шипов. Церки 15–16-члениковые с четырьмя ря-
дами чешуек на каждом из члеников (рис. 4, 2).
В дистальной части большинства члеников, за
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Рис. 3. Allopsontus sogdianus sp. n.: 1 – передний гонапофиз яйцеклада; 2 – то же, задний гонапофиз; 3 – парамер, пенис
и коксит с грифельком IX сегмента брюшка (1, 2 – самка, паратип; 3 – самец, голотип). Масштаб 0.1 мм.
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Таблица 5. Диагностические признаки Allopsontus sogdianus sp. n. в сравнении с A. pulchellus (Каплин, 1982)

Морфологический признак A. sogdianus sp. n. A. pulchellus

Длина тела, мм
самец 7.5–8.0 10.5–11.5

самка 9.2–10.4 11.6–14.0

Отношение длины усиков к длине тела 0.7–0.9 Более 1.0

Число члеников в дистальных цепочках жгутика усиков 5 9–11

Цвет глаз (в спирте) Серые, светло-серые 
с коричневым крапом Темные с голубым оттенком

Отношение длины глаза к его ширине 1.4–1.6 1.3

Цвет парных глазков (в спирте) Белые Красновато-коричневые

Отношение ширины парного глазка к его длине 1.4 1.2–1.3

Отношение длины 5-го членика 
нижнечелюстных щупиков самца к длине их 4-го членика 1.4–1.5 1.3–1.4

Длинные волосовидные щетинки 
на нижнечелюстных щупиках самца Первый членик Первый–пятый 

и седьмой членики

Длинные волосовидные щетинки 
на нижнегубных щупиках самца Нет Первый–третий членики

Количество розетковидных сенсилл 
на передних бедрах самцов ~58–65 ~50

Отношение длины сенсорного поля к длине бедра 0.46–0.47 0.25–0.30

Отношение ширины сенсорного поля к ширине бедра 0.28–0.32 0.35–0.40

Отношение длины сенсорного поля к его ширине 2.5 1.75

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

VIII
самец 1.15 0.95

самка 1.11 0.90

IX
самец 1.56 0.90

самка 1.0 0.75

Число члеников яйцеклада самки 29–32 36–37

Число члеников в парамерах самца 1 + 6 1 + 7

исключением одного или двух вершинных, име-
ется по две сравнительно крупные боковые опор-
ные щетинки, направленные в сторону каудаль-
ного филамента. Вершины верхних челюстей
4-лопастные (рис. 4, 3).

Глаза в спирте почти черные, одноцветные, ха-
рактерные для щетинохвосток семейств Machili-
dae и Meinertellidae отряда Microcoryphia, актив-
ных в темное время суток. Общая ширина глаз
1.01–1.08 мм, длина – 0.37–0.38 мм. Отношение
длины глаза к его ширине 0.71–0.74. Линия кон-
такта глаз составляет 0.39–0.46 их длины. Парные
глазки поперечно-овальные, расположены субла-
терально по отношению к глазам, окраска глаз-
ков красновато-коричневая с узким белым обод-
ком. Их размеры 0.24–0.26 × 0.10–0.11 мм. От-
ношение ширины глазка к его длине 2.3–2.6.
Расстояние между внутренними краями глазков
0.65–0.67, между наружными краями – 1.00–1.08

общей ширины глаз (см. рис. 4, 1). Лоб широкий,
заметно выпуклый, без щетинок, наличник с
множеством тонких, сравнительно длинных ще-
тинок.

Длина последнего (7-го) членика нижнече-
люстного щупика составляет около 0.95 длины
предпоследнего членика, а 5-й членик в 1.1 раза
длиннее 4-го. Дорсальная поверхность 7-го чле-
ника нижнечелюстного щупика с небольшой апи-
кальной папиллой и более крупной овальной
сенсиллой с закругленной вершиной вблизи нее
(рис. 4, 7), что не отмечалось ранее у махилид, и
тремя зубовидными боковыми хетами (рис. 4, 4).
Дорсальная поверхность шестого членика щупи-
ка с 4–6, пятого – с двумя небольшими зубовид-
ными хетами с затемненными вершинами (рис. 4,
4–5). Вентральная поверхность второго–седьмо-
го члеников нижнечелюстных щупиков с множе-
ством тонких щетинок, наиболее длинных на
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Рис. 4. Silvestrichilis perfectus sp. n. (самец, голотип): 1 – глаза, глазки и основания усиков; 2 – вершина церки; 3 – ди-
стальная часть верхней челюсти; 4 – 6–7-й членики нижнечелюстного щупика; 5 – 4–5-й членики нижнечелюстного
щупика; 6 – 1–3-й членики нижнечелюстного щупика; 7 – вершина 7-го членика нижнечелюстного щупика; 8 – лап-
ка, голень, бедро и вертлуг передней ноги; 9 – то же, средней ноги. Масштаб 0.1 мм.
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втором–четвертом члениках. Кроме того, на пя-
том–седьмом члениках этих щупиков имеется
большое число очень мелких торчащих щетинок с
затемненными вершинами (рис. 4, 4–7), неиз-
вестных у других махилид. Последний членик
нижнегубного щупика овально-треугольный, его
длина в 1.1–1.3 раза больше ширины, а вершина
этого щупика примерно с 40–45 небольшими
сенсорными конусами (рис. 5, 1).

Передние и средние голени и бедра немного
расширенные (рис. 4, 8, 9). Отношение их длины
к ширине, соответственно, 2.0–2.2 и 2.2–2.3
(табл. 6). Наиболее короткие ноги – средние. От-
ношение длины передней и задней ног к длине
средней ноги составляет, соответственно, 1.03 и
1.21. Отношение длины апикального членика зад-
ней лапки к ее общей длине около 0.37. Вентраль-
ная поверхность лапок и голеней с двумя рядами
игловидных щетинок, часть из которых на члени-
ках лапок утолщенные, укороченные и верти-
кально торчащие, что характерно для данного ро-
да. Их распределение приведено в табл. 7. Гри-
фельки имеются на тазиках средних и задних ног,
их длина около 0.8 мм. Отношение длины гри-
фелька к ширине тазика средней ноги составляет
1.3–1.4, задней ноги – около 1.8. Опорные шипы
на вершинах грифельков отсутствуют. Лапки, го-
лени, бедра и вертлуги средних ног с множеством
длинных и тонких щетинок, более коротких на

передних ногах (рис. 4, 8, 9). На бедре длинные,
тонкие щетинки расположены преимущественно
на дорсальной стороне, противоположной по-
верхности с сенсорным полем.

Передние и средние бедра с хорошо развиты-
ми сенсорными полями, включающими, соответ-
ственно более 100 и 56–62 разноразмерных розет-
ковидных сенсилл. Сенсорные поля открытые,
достигают поперечного ряда крупных щетинок в
передней части бедер (рис. 4, 8, 9). Количествен-
ные показатели размеров и расположения сен-
сорного поля на бедрах самца Silvestrichilis perfec-
tus sp. n. приведены в табл. 8. У всех описанных
видов щетинохвосток семейства Machilidae сен-
сорные поля, если имеются, то лишь на передних
бедрах у самцов. Насколько нам известно, сенсор-
ные поля на средних бедрах обнаружены впервые.

Вершинный угол стернитов на I, II, III и
VIII сегментах брюшка тупой, на IV–VII сегмен-
тах прямой или острый (табл. 9). Брюшные кок-
ситы I–VII сегментов c 1 + 1 выпячивающимися
мешочками. Соотношения длин грифельков (без
учета их вершинных игл), стернитов и кокситов
брюшка, а также вершинных опорных игл и гри-
фельков также приведены в табл. 9.

Грудные тергиты без макрохет. Распределение
сублатеральных игловидных макрохет на брюш-
ных тергитах и кокситах приведено в табл. 8 и на
рис. 5, 2–4. Кокситы IX сегмента брюшка с на-
ружными (1 + 1) и внутренними (6–7 + 6–7) утол-
щенными бесцветными игловидными макрохета-
ми (рис. 5, 4).

Генитальный аппарат самцов с двумя парами
парамер на VIII и IX сегментах брюшка. Параме-
ры VIII сегмента – 1 + 5-, IX – 1 + 6-члениковые.
Парамеры VIII в 2.76 раза короче парамер IX. Па-
рамеры IX не доходят до вершин кокситов IX сег-
мента брюшка на 0.56 своей длины. Пенис слегка
короче парамер IX, не доходит до их вершин на

Таблица 6. Отношения длины к ширине члеников ног
у самца Silvestrichilis perfectus sp. n.

Сегмент
Пара ног

передняя средняя задняя

Лапка 4.60 3.92 6.16
Голень 2.15 2.27 3.50
Бедро 1.97 2.24 2.78

Таблица 7. Количество игловидных щетинок на ногах самца Silvestrichilis perfectus sp. n.

Примечания. Для каждого сегмента ноги (кроме бедра) указаны общее число щетинок, в скобках в т. ч. указано число более
коротких, утолщенных и перпендикулярно торчащих щетинок. На бедре щетинки не обнаружены.

Сегменты
Число специализированных щетинок, пара ног

передняя средняя задняя

Членики лапки

1й 5 (1) 4–7 (0–1) 6 (0–2)

2й 8 (4) 8–10 (4) 12–14 (4–5)

3й 5–6 (0–1) 6 (1) 5–6 (0)

Голень 1–2 (0) 6–8 (0) 14–16 (0)

Бедро 0 0 0
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Рис. 5. Silvestrichilis perfectus sp. n. (самец, голотип): 1 – нижнегубной щупик и нижняя губа; 2 – тергит IX сегмента
брюшка; 3 – тергит X сегмента брюшка; 4 – половой аппарат (парамеры VIII, парамеры IX и пенис), дистальная часть
кокситов VIII с грифельком и коксит IX с грифельком. Масштаб 0.1 мм.
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0.06 длины парамер (рис. 5, 3). Базальный членик
пениса длиннее его терминального членика в
1.3 раза. Отношение длины терминального чле-
ника пениса к его ширине равно 1.77.

Южнопалеарктический род Silvestrichilis Wy-
godzinsky, 1950 включает 19 описанных видов,
распространенных от Испании на западе до Цен-
трального Китая на востоке и от Приазовья на се-
вере до Израиля на юге преимущественно в гор-

но-степных районах (Каплин, 2018). Сравнитель-
но легко отличим от других родов сем. Machilidae
сублатеральным расположением овальных парных
глазков по отношению к глазам и их небольшими
размерами, присутствием лишь одной пары втяж-
ных пузырьков на кокситах II–VII сегментов
брюшка у обоих полов, наличием на вентральной
поверхности второго членика лапок утолщенных,
слегка укороченных и почти вертикально распо-

Таблица 8. Число розетковидных сенсилл и количественные показатели размеров и расположения сенсорного
поля на бедрах самца Silvestrichilis perfectus sp. n.

Количественный показатель
Сенсорное поле на бедрах самца

переднем среднем

Число розетковидных сенсилл Более 100 56–62

Отношение длины сенсорного поля к его ширине 1.8 1.7

Отношение длины сенсорного поля к длине бедра 0.48 0.30

Отношение ширины сенсорного поля к ширине бедра 0.47 0.40

Отношение расстояния от вершины сенсорного поля 
до вершины бедра к его длине

0.10 0.15

Отношение расстояния от основания сенсорного поля 
до основания бедра к его длине

0.42 0.55

Отношения расстояния от сенсорного поля 
до вентральной стороны бедра к его ширине

0.22 0.27

Отношения расстояния от сенсорного поля 
до дорсальной стороны бедра к его ширине

0.31 0.33

Таблица 9. Соотношение длин брюшных стернитов, кокситов и грифельков (без апикальных игл), вершинный
угол стернитов и количество сублатеральных игловидных макрохет на брюшных тергитах и кокситах у самца
Silvestrichilis perfectus sp. n.

Сегмент 
брюшка

Стернит/
коксит

Грифелек/ 
коксит

Апикальная 
игла/грифелек

Вершинный угол 
стернитов, градусы

Количество макрохет 
на брюшных

тергитах кокситах

II 0.56 0.77 0.24 106 0 0

III 0.67 0.78 0.24 102 0 0

IV 0.67 0.60 0.33 90 0 0

V 0.74 0.58 0.32 78 2 + 2 0

VI 0.65 0.56 0.32 84 4 + 4 0

VII 0.63 0.53 0.30 90 4–5 + 4–5 0

VIII 0.42 0.77 0.25 116 7 + 7 0

IX – 1.04 0.16 – 4–5 + 4–5 6–7 + 6–7 
(внутренние) 

и 1 + 1 (наружные)

X – – – – 2–3 + 2–3 –
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ложенных игловидных щетинок, наряду с удли-
ненными, наклонными и менее утолщенными
игловидными щетинками у самцов и самок всех
известных видов, а также наличием у самок боль-
шинства видов этого рода крючковидных боко-
вых щетинок на члениках задних гонапофизов.
В Азии (Казахстан, Таджикистан и Узбекистан)
встречаются также представители близкого рода
Silvestrichiloides Mendes 1990, который включает
4 описанных вида, относится к одной группе ро-
дов с родом Silvestrichilis подсемейства Machilinae
и отличается от рода Silvestrichilis главным обра-
зом строением яйцеклада (Mendes, 1990). Яйце-
клад самки рода Silvestrichilis длинный, сравни-
тельно тонкий, членистый, как правило, с боко-
выми крючковидными щетинками на нескольких
члениках задних гонапофизов. Яйцеклад самки
рода Silvestrichiloides укороченный, утолщенный,
с копательными шипами на дистальных члениках
передних и задних гонапофизов. При описании
этих родов указывается также, что у видов рода
Silvestrichilis глаза поперечно более расширенные,
лоб между парными глазками сравнительно вы-
пуклый, игловидные щетинки на ногах менее вы-
раженные, на вентральной поверхности лапок
имеются укороченные и утолщенные, почти пер-
пендикулярно торчащие игловидные щетинки,
уростерниты небольшие или средних размеров
с прямыми или острыми вершинными углами,
сравнительно длинные тонкие многочисленные
щетинки на ногах, челюстных и губных щупиках
самцов отсутствуют или умеренно развитые. Ви-
ды рода Silvestrichiloides более крупных размеров,
с более округлыми глазами, слабее выпуклым
лбом, обычными игловидными щетинками на
ногах, как правило, без укороченных утолщенных
перпендикулярно торчащих игловидных щети-
нок на лапках ног, с тупыми вершинными углами
уростернитов, многочисленными длинными из-
вилистыми щетинками на ногах и щупиках сам-
цов (Mendes, 1990). К сожалению, самки S. perfec-
tus sp. n. пока не известны, что затрудняет его од-
нозначное отнесение к роду Silvestrichilis.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Silves-
trichilis perfectus sp. n. легко отличим от других ви-
дов родов Silvestrichilis наличием сенсорных полей
на передних и средних бедрах самцов, значитель-
но меньшим количеством и меньшими размера-
ми зубовидных щетинок на шестом и седьмом
члениках нижнечелюстных щупиков, развитием
небольшой сенсорной папиллы на вершине седь-
мого членика челюстных щупиков; наличием
удлиненных тонких щетинок на челюстных и губ-
ных щупиках, передних и средних ногах, много-
численными короткими утолщенными бесцвет-
ными щетинками на вентральной поверхности
пятого-седьмого члеников челюстных щупиков
самца.

Э т и м о л о г и я. Видовой эпитет – латинское
прилагательное perfectus (-a, -um), означающее
совершенный, что отражает высокое разнообра-
зие в хетотаксии и сенсорных структур, характер-
ных для описывавемого вида.
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NEW SPECIES OF BRISTLETAILS OF THE FAMILY MACHILIDAE 
(MICROCORYPHIA) FROM TAJIKISTAN

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 from the bristletai family Machilidae are described from Tajikistan, Central Asia: Allopsontus
sogdianus sp. n. and Silvestrichilis perfectus sp. n. Allopsontus sogdianus sp. n. seems to be particularly similar
to A. pulchellus (Kaplin 1982), a species of the subgenus Anisopsontus from the Dzhungarsky Alatau Moun-
tains, southeastern Kazakhstan, as their males share many small, dark, specialized bristles on the ventral sur-
face of articles 2–7 of the maxillary palps. Allopsontus sogdianus sp. n. differs from A. pulchellus by the length
of the body, the structure of the antennae, the number of articles in the distal parts of the antennae, the color
and structure of the eyes and paired ocelli, the maxillary palps, the sensory field on the femora of the male
forelegs, the relative length of the styli on the males and females urites VIII and IX, the number of articles of
the ovipositor and male parameres. Males of Silvestrichilis perfectus sp. n. are with 4–5 almost vertical, thick-
ened, needle-like bristles on the second articles of the fore, middle and hind tarsi, this being one of the main
morphological features of this genus. Silvestrichilis perfectus sp. n. differs from other species of the genus first
of all by the presence of sensory fields on the fore and middle femora of males.

Keywords: Allopsontus (Anisopsontus), Silvestrichilis, taxonomy, morphology, daily activity
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Исследованы комплексы паразитоидов инвазивного вида липовой моли-пестрянки (Phyllonorycter
issikii, Lepidoptera, Gracillariidae) в Курганской обл. (оз. Медвежье), в городах Тобольске, Омске и
Новосибирске. В общей сложности был выявлен двадцать один вид наездников из семейств Ptero-
malidae, Eulophidae и Braconidae. Chrysocharis viridis (Eulophidae) впервые отмечен в качестве пара-
зитоида минера. Смертность гусениц и куколок Ph. issikii от паразитоидов была незначительной и
варьировала от 1.9 ± 0.4 (Новосибирск) до 23.7 ± 3.3% (Омск).

Ключевые слова: Chalcidoidea, Ichneumonoidea, Chrysocharis viridis, паразитоиды, зараженность пара-
зитоидами
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Данные о видовой структуре комплекса пара-
зитоидов инвазивного вида липовой моли-пест-
рянки (Phyllonorycter issikii (Kumata 1963), Lepi-
doptera, Gracillariidae) в азиатской части вторич-
ного ареала минера фрагментарны и получены
лишь на примере тюменской и новосибирской
популяций моли.

Наше исследование, проведенное летом 2017 г.
близ г. Тюмени (Ермолаев и др., 2019), позволило
выявить 12 видов паразитоидов: Cirrospilus lyncus
Walker 1838, C. pictus Nees 1834, Hyssopus geniculatus
(Hartig 1838), Pnigalio pectinicornis (Linnaeus 1758),
Sympiesis gordius (Walker 1839), S. sericeicornis (Nees
1834), Achrysocharoides sp., Chrysocharis laomedon
Walker 1839, Ch. nephereus Walker 1839, Chryso-
charis sp., Minotetrastichus frontalis Nees 1834 (Eulo-
phidae) и Pholetesor circumscriptus (Nees 1834) (Brac-
onidae). Доминировали P. pectinicornis, S. gordius и
Ch. laomedon. Зараженность паразитоидами гусе-

ниц и куколок Ph. issikii составила 15.5 ± 2.4%
(n = 19) (Ермолаев и др., 2019).

Первые результаты исследования новосибир-
ской популяции Ph. issikii выявили представи-
телей родов Pnigalio и Chrysocharis (Eulophidae)
(Кириченко, 2013). Изучение комплекса парази-
тоидов минера в 2020−2021 гг. в. г. Новосибирске
(Kosheleva et al., 2022) показало, что гусениц
Ph. issikii заражают также 10 видов: Elachertus
fenestratus Nees 1834, E. inunctus Nees 1834, Pnigalio
pectinicornis (Linnaeus 1758), P. soemius (Walker 1839),
Pnigalio sp., Sympiesis gordius, Chrysocharis laomedon,
Minotetrastichus frontalis, Mischotetrastichus petiolatus
(Erdős 1961) (Eulophidae) и Colastes braconius Hali-
day 1833 (Braconidae). При этом смертность мине-
ра от паразитоидов составила лишь 1.2% (Кири-
ченко и др., 2022).

Цель представленной работы – исследование
комплекса паразитоидов (Hymenoptera, Eulophi-

УДК 595.792:595.782
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dae и Braconidae) как фактора смертности попу-
ляций липовой моли-пестрянки в некоторых ре-
гионах Зауралья и Западной Сибири.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Комплекс паразитоидов Ph. issikii исследовали
по единой методике на оз. Медвежье (Курган-
ская обл.) (55°22′ с.ш., 68°01′ в.д.), а также в го-
родах Тобольск (58°21′ с.ш., 68°39′ в.д.), Омск
(55°02′ с.ш., 73°31′ в.д.) и Новосибирск (54°83′ с.ш.,
88°10′ в.д.) (рис. 1). Работу на оз. Медвежье прове-
ли 20 июня 2019 г., в г. Омске, Тобольске и Ново-
сибирске – 22 июня 2019 г., 30 июня 2018 и
24 июня 2019 г., 28 июня 2018 г. соответственно.
Во всех случаях сборы листьев осуществляли с
модельных деревьев липы мелколистной (Tilia
cordata Mill.). Выбор модельных деревьев на
оз. Медвежье (29 экз.) и в г. Тобольске (20 экз.)
был осуществлен в естественном липняке, в Ом-
ске и Новосибирске − в парках Агроакадемии
(14 экз.) и Академгородка (30 экз.) соответственно.

В период окукливания молей первой генера-
ции на ветвях первого порядка нижнего яруса се-
верной экспозиции каждого дерева собирали по
60−70 листьев с минами. Мины были вырезаны
ножницами и помещены в пластиковые боксы в
соответствии с номером модельного дерева. Со-
бранный материал в течение суток был доставлен
в г. Ижевск. Выход молей и паразитоидов фикси-
ровали ежедневно в условиях полевой лаборато-

рии на биостанции Удмуртского государственно-
го университета “Сива”. В общей сложности в
четырех областях Западной Сибири было ис-
следовано 93 модельных дерева липы, вырезано
8477 мин и выведено 5952 экз. Ph. issikii и 690 экз.
паразитоидов. Выведенные паразитоиды были
определены З.А. Ефремовой (Eulophidae) и С.А. Бе-
локобыльским (Braconidae).

Рассчитывали следующие показатели:
R = M/L, где R − плотность заселения индиви-

дуального модельного дерева первым поколени-
ем моли, M − общее число мин на трех модельных
ветвях одной экспозиции нижнего яруса кроны,
L − общее число листьев на этих ветвях.

V = B/N × 100, где V − выживаемость куколок,
B − число вышедших из мин бабочек, N − общее
число собранных мин.

P = W/N × 100, где P – зараженность паразито-
идами, W − общее число экземпляров паразитои-
дов, N − общее число собранных мин.

Во всех случаях рассчитывали среднее ариф-
метическое значение и его ошибку. Статистиче-
скую обработку материала проводили стандарт-
ными методами (Ивантер, Коросов, 2011).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В условиях полевой лаборатории выход молей

курганской популяции из куколок происходил
с 24 июня по 14 июля 2019 г. (с максимумом
4 июля), паразитоидов − с 25 июня по 13 июля

Рис. 1. Места проведения исследования. Зеленым показан первичный ареал Ph. issikii, синим – ее вторичный ареал,
серым – ареал рода Tilia с отсутствие данных по Ph. issikii. 1 – оз. Медвежье, 2 – г. Тобольск, 3 – г. Омск, 4 – г. Ново-
сибирск.
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(с максимумами 5 и 9 июля) (рис. 2). Выживае-
мость гусениц и куколок не зависела от средней
плотности популяции моли (табл. 2) и составила
57.5 ± 1.9% (табл. 1). Общая смертность составила
42.5 ± 1.9% и не была связана со средней плотно-
стью заселения (r = −0.19, n = 29, P > 0.05). Смерт-
ность от неизвестных причин 30.7 ± 1.8%, а от па-
разитоидов 11.8 ± 1.2% (табл. 1). В обоих случаях
показатели смертности не имели корреляции с
плотностью заселения минером деревьев (табл. 2).

Выход из куколок молей тобольской популя-
ции наблюдали с 30 июня по 16 июля 2019 г.
(с максимумом 6 июля), паразитоидов − с 3 по
14 июля (с максимумом 8 июля) (рис. 3). Выжива-

емость гусениц и куколок не коррелировала со
средней плотностью популяции моли (табл. 2) и
составила 83.6 ± 2.4% (табл. 1). Общая смертность
была 16.5 ± 2.4% и не зависела от средней плотно-
сти заселения (r = 0.11, n = 20, P > 0.05). При этом
смертность от неизвестных причин составила
11.5 ± 2.3, а от паразитоидов 5.0 ± 0.6% (табл. 1).
В двух последних случаях смертность не была свя-
зана с плотностью заселения деревьев (табл. 2).

Выход из куколок молей омской популяции
наблюдали с 25 июня по 15 июля 2019 г. (с макси-
мумом 8 июля), паразитоидов − с 24 июня по
14 июля (с максимумом 6 июля) (рис. 4). Выжива-
емость гусениц и куколок не коррелировала со

Рис. 2. Динамика выхода из куколок моли Ph. isskii и ее паразитоидов в условиях полевой лаборатории (оз. Медвежье,
Курганская обл., 2019 г.).
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Таблица 1. Выживаемость и смертность гусениц и куколок липовой моли-пестрянки Ph. issikii в Зауралье
и Западной Сибири

Примечания. * − материалы 2018 г., в остальных случаях – 2019 г.

Место
Плотность заселения 
модельного дерева, 

мин на лист
Выживаемость молей, %

Смертность молей, %

от паразитоидов по неизвестной 
причине

Оз. Медвежье, 
Курганская обл.

0.43 ± 0.04 57.5 ± 1.9 11.8 ± 1.2 30.7 ± 1.8

г. Тобольск 0.12 ± 0.02 83.6 ± 2.4 5.0 ± 0.6 11.5 ± 2.3
г. Омск 0.06 ± 0.01 33.7 ± 4.9 23.7 ± 3.3 42.6 ± 4.0
г. Новосибирск* 4.62 ± 0.49 84.3 ± 2.1 1.9 ± 0.4 13.7 ± 2.1
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средней плотностью популяции моли (табл. 2) и
составила 33.7 ± 4.9% (табл. 1). Общая смертность
составила рекордные 66.3 ± 4.9% и не зависела
от средней плотности заселения (r = 0.19, n = 14,
P > 0.05). При этом смертность от неизвестных
причин составила 42.6 ± 4.0, а от паразитоидов
23.7 ± 3.3% (табл. 1). В двух последних случаях
смертность не была связана с плотностью заселе-
ния деревьев (табл. 2).

Появление молей новосибирской популяции
наблюдали с 1 по 17 июля 2018 г. (с максимумом
4 июля), появление паразитоидов − с 4 по 16 июля
(с максимумом 10 июля) (рис. 5). Выживаемость
гусениц и куколок положительно и достоверно
коррелировала со средней плотностью популя-
ции моли (табл. 2) и составила 84.3 ± 2.1% (табл. 1).

Общая смертность была 15.6 ± 2.1% и достоверно
снижалась с ростом средней плотности заселения
(r = −0.41, n = 30, P < 0.05). При этом смертность
от неизвестных причин составила 13.7 ± 2.1, а от
паразитоидов 1.9 ± 0.4% (табл. 1). Из двух послед-
них случаев только смертность от неизвестных
причин была отрицательно и достоверно связана
с плотностью заселения деревьев (табл. 2).

Липовый лес на оз. Медвежье расположен на
острове в середине водоема. Это насаждение на-
ходится в 180 км от южной границы сплошного
ареала Tilia cordata (Науменко, 2009). Несмотря
на такую территориальную удаленность, парази-
токомплекс Ph. issikii здесь был сформирован
обычными паразитоидами полифагами (табл. 3).
Доминировали M. frontalis, Ch. laomedon и S. gordi-

Таблица 2. Значения коэффициентов корреляции (r) между показателями плотности заселения липы Ph. issikii
и характеристиками выживаемости и смертности гусениц и куколок в Зауралье и Западной Сибири

* − корреляция достоверна при P < 0.05.

Место Выживаемость молей
Смертность молей

от паразитоидов по неизвестной причине

Оз. Медвежье, Курганская обл. r = 0.19, n = 29 r = − 0.26, n = 29 r = − 0.02, n = 29

г. Тобольск r = − 0.11, n = 20 r = 0.13, n = 20 r = 0.08, n = 20

г. Омск r = − 0.19, n = 14 r = 0.08, n = 14 r = 0.17, n = 14

г. Новосибирск r = 0.41*, n = 30 r = − 0.02, n = 30 r = − 0.41*, n = 30

Рис. 3. Динамика выхода из куколок моли Ph. isskii и ее паразитоидов в условиях полевой лаборатории (г. Тобольск,
2019 г).
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us, причем ни у одного из них зараженность хозя-
ина не коррелировала с плотностью заселения
минером липы: r = 0.13, n = 29, P > 0.05, r = −0.05,
n = 29, P > 0.05 и r = −0.27, n = 29, P > 0.05 соот-
ветственно.

Исследование тобольской популяции в 2018−
2019 гг. позволило выявить 10 видов паразитоидов
(табл. 3). Полученные результаты увеличивают
известный список паразитоиодов Ph. issikii Тю-
менской обл. (Ермолаев и др., 2019) на 4 вида

Рис. 4. Динамика выхода из куколок моли Ph. isskii и ее паразитоидов в условиях полевой лаборатории (г. Омск, 2019 г.).
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Рис. 5. Динамика выхода из куколок моли Ph. isskii и ее паразитоидов в условиях полевой лаборатории (г. Новоси-
бирск, 2018 г.).
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(H. nigritulus, P. mediterraneus, S. dolichogaster и
C. braconius). В 2019 г. зараженность паразитоида-
ми Ph. issikii доминирующими видами S. gordius,
C. braconius и M. frontalis не была связана с плотно-
стью заселения минером дерева-хозяина: r =
= −0.23, n = 20, P > 0.05, r = 0.21, n = 20, P > 0.05
и r = 0.25, n = 20, P > 0.05 соответственно.

Из омской популяции моли было выведено
11 видов паразитоидов (табл. 3). Здесь доминиро-
вали Ch. laomedon, M. frontalis и S. gordius: во всех
этих случаях зараженность паразитоидами Ph. issikii
не имела корреляции с плотностью заселения ми-
нером липы: r = −0.16, n = 14, P > 0.05, r = 0.19,

n = 14, P > 0.05 и r = −0.01, n = 14, P > 0.05 соот-
ветственно.

Исследование новосибирской популяции поз-
волило выявить 11 видов паразитоидов (табл. 3).
При этом зараженность паразитоидами Ph. issikii
доминирующими видами Ch. laomedon, H. nigritu-
lus и Ch. pubicornis не была связана с плотностью
заселения минером дерева-хозяина: r = 0.08, n = 30,
P > 0.05, r = 0.06, n = 30, P > 0.05 и r = 0.08, n = 30,
P > 0.05 соответственно. Результаты нашего ис-
следования дополняют комплекс паразитоидов
Ph. issikii г. Новосибирска (Kosheleva et al., 2022)
семью видами: Hyssopus geniculatus, H. nigritulus,

Таблица 3. Видовая структура комплекса паразитоидов (Hymenoptera, Eulophidae, Braconidae) липовой моли-
пестрянки (Ph. issikii) в Зауралье и Западной Сибири

Примечания. * – эктопаразитоид. ▲ – вид впервые выявлен как паразитоид Ph. issikii. +1, +2, +3 – место среди доминирую-
щих видов.

Вид

Оз. Медвежье 
Курганская обл.

г. Тобольск
Тюменская обл. г. Омск г. Новосибирск

2019 2018 2019 2019 2018

Pteromalidae
Pteromalus sp. +

Eulophidae
Cirrospilus diallus Walker 1838* +

Elachertus sp. +

Hyssopus geniculatus (Hartig 1838)* + +

H. nigritulus (Zetterstedt 1838)* +2

Pnigalio mediterraneus Ferrière et Delucchi 1957* + + +

Pnigalio sp. +

Sympiesis dolichogaster Ashmead 1888* + + +

S. gordius (Walker 1839)* +3 + +1 +3 +

S. sericeicornis (Nees 1834)* + + + + +

Chrysocharis laomedon Walker 1839 +2 + +1 +1

Ch. pentheus (Walker 1839) + +

Ch. pubicornis Zetterstedt 1838 +3

Ch. viridis (Nees 1834) ▲ +

Chrysocharis sp. + +

Neochrysocharis formosus (Westwood 1833) +

Minotetrastichus frontalis Nees 1834* +1 +3 +2 +

Braconidae
Colastes braconius Haliday 1833* +2

Apanteles sp. +

Pholetesor circumscriptus (Nees 1834) +

Cotesia sp. +

Всего: 7 10 11 11
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Sympiesis dolichogaster, S. sericeicornis, Chrysocharis
pubicornis, Ch. viridis и Neochrysocharis formosus.
При этом одиночный эндопаразитоид Ch. viridis
был впервые отмечен здесь в качестве паразитои-
да Ph. issikii.

Комплекс паразитоидов Ph. issikii Зауралья и
Западной Сибири представлен полифагами, пе-
решедшими на питание липовой молью-пестрян-
кой, по-видимому, с других видов минирующих
насекомых, среди которых доминируют эктопа-
разитоиды. Соотношение экто- и эндопаразитои-
дов в наших сборах составляет 9 : 6 (табл. 3). Для
Зауралья этот показатель выглядит как 4 : 3, а для
городов Западной Сибири: Тобольска – как 7 : 1,
Омска – как 5 : 2, Новосибирска по нашим дан-
ным – как 6 : 4, а с учетом статьи Кошелевой с со-
авторами (Kosheleva et al., 2022) – как 12 : 4. Инте-
ресно, но в первичном ареале Ph. issikii доминиру-
ют эндопаразитоиды, например, для популяции
моли в Приморье это соотношение выглядит как
5 : 7 (Kosheleva et al., 2022). Роль специализиро-
ванных первичных паразитоидов и прежде всего
койнобионтов в регуляции численности в попу-
ляциях минера была показана нами на примере
каштановой минирующей моли (Cameraria ohridella
Deschka et Dimić 1986, Gracillariidae) (Ермолаев,
2022). Среди паразитоидов в азиатской части вто-
ричного ареала Ph. issikii наибольшее значение
имели три вида: Chrysocharis laomedon, Minotetras-
tichus frontalis и Sympiesis gordius.

Ch. laomedon − первичный одиночный эндопа-
разитоид многих видов молей-пестрянок (Bouček,
Askew, 1968). Вид доминировал в комплексе пара-
зитоидов Ph. issikii в Омске и Новосибирске и был
субдоминантом в Зауралье: в Курганской обл.
(табл. 3) и наших сборах в Тюмени (Ермолаев
и др., 2019). В европейской части России вид был
обычен в Ульяновской обл. (Ефремова, Мищен-
ко, 2008) и в ранних (2001−2005 гг.) сборах из Уд-
муртии (Ермолаев и др., 2011).

M. frontalis − грегарный личиночно-куколоч-
ный эктопаразитоид. Вид доминировал на оз. Мед-
вежьем, был субдоминантом в тобольской и
омской популяциях минера (табл. 3). Самка
M. frontalis откладывает яйцо в мину Ph. issikii
на гусеницу или рядом с ней (Yefremova, Mish-
chenko, 2012). При этом специфической локали-
зации на теле гусеницы паразитоид не имеет.
На одной гусенице Ph. issikii может проходить
развитие от двух до пяти личинок M. frontalis (Ye-
fremova, Mishchenko, 2012). Исследования, прове-
денные на территории всей Удмуртской респуб-
лики, показали, что M. frontalis приурочен исклю-
чительно к неморальной зоне и отсутствовал в
районах севернее 57° с.ш. (Ермолаев и др., 2018).

S. gordius − одиночный эктопаразитоид личи-
нок и куколок насекомых-минеров. Вид чаще вы-
ступает в роли первичного паразита и заражает
личинок и куколок представителей ряда семейств
отрядов Hymenoptera и Lepidoptera, предпочитает
гусениц представителей рода Phyllonorycter (Gracil-
lariidae) (Bouček, Askew, 1968). Паразитоид доми-
нировал в тобольской и был субдоминантом в
курганской, омской (табл. 3) и тюменской (Ермо-
лаев и др., 2019) популяциях Ph. issikii.

Общая зараженность паразитоидами в заураль-
ской и западносибирской частях вторичного аре-
ала Ph. issikii была низка. Сравнительно высокий
показатель (23.7 ± 3.3%) (табл. 1) был выявлен на-
ми в 2019 г. в Омске в парке Агроакадемии. По-
видимому, это связано с тем, что здесь в течение
2015−2018 гг. функционировал очаг дубовой ши-
рокоминирующей моли (Acrocercops brongniardella
(Fabricius 1798), Gracillariidae) (Гайвас и др., 2019).
В 2019 г. плотность A. brongniardella была снижена
до нуля. Нет сомнения, что полифагичные виды
паразитоидов, заражавшие A. brongniardella, мог-
ли оказывать влияние и на местную популяцию
Ph. issikii. Общими для этих двух молей являются
хальциды Sympiesis gordius, S. sericeicornis, Chryso-
charis pentheus и Minotetrastichus frontalis (Дубова…,
2001). В результате плотность липовой моли-
пестрянки в парке Агроакадемии была мини-
мальной: 0.06 ± 0.01 мин на лист (табл. 1).

Результаты исследования в Зауралье и Запад-
ной Сибири полностью согласуются с выводами,
полученными нами ранее по европейской части
РФ (Ермолаев и др., 2019) и свидетельствуют об
общих закономерностях, связанных с формиро-
ванием комплекса аборигенных видов паразито-
идов инвазивного фитофага. Во-первых, ком-
плекс представлен преимущественно полифагами.
Во-вторых, в большинстве случаев в комплексе
преобладают эктопаразитоиды. В-третьих, струк-
турного и функционального развития комплекса
во времени выявить не удалось. Наше стационар-
ное исследование, проведенное в 2001−2005 гг. на
модельных деревьях трех пробных площадей в
г. Ижевске, показало отсутствие увеличения во
времени числа видов паразитоидов Ph. issikii, по-
казателя зараженности паразитоидами, а также
смены доминирующих видов паразитоидов (Ер-
молаев и др., 2011). Для сравнения укажем, что
наше исследование очага аборигенного вида оси-
новой моли-пестрянки (Phyllonorycter apparella
(Herrich-Schäffer 1855), Gracillariidae), проведен-
ное в течение 2014−2017 гг. близ г. Ижевска, по-
казало, что развитие комплекса паразитоидов
минера было связано с ежегодным увеличением
количества входящих в него видов (6, 9, 16, 19, со-
ответственно) и сменой доминантных видов ((Pho-
letesor circumscriptus) – (Closterocerus trifasciatus +
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+ Minotetrastichus frontalis) – (Cirrospilus pictus +
+ C. trifasciatus + M. frontalis) – (Chrysocharis
pentheus), соответственно). Ежегодный рост по-
казателя зараженности паразитоидами (до 70%)
привел к затуханию очага Ph. apparella в 2018 г.
(Ермолаев и др., 2022). Наконец, в-четвертых, по-
казатели зараженности паразитоидами в период
наблюдений оставались на низком уровне.

Таким образом, комплексы паразитоидов ин-
вазивного вида липовой моли-пестрянки в Заура-
лье и Западной Сибири включают 21 вид наездни-
ков из семейств Pteromalidae, Eulophidae и Braco-
nidae. Chrysocharis viridis (Eulophidae) впервые
отмечен в качестве паразитоида минера. Роль па-
разитоидов как фактора смертности гусениц и
куколок Ph. issikii в этих регионах была незначи-
тельной и варьировала в диапазоне от 1.9 ± 0.4
(Новосибирск) до 23.7 ± 3.3% (Омск).
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PARASITIODS (HYMENOPTERA, EULOPHIDAE, BRACONIDAE) 
AS A MORTALITY FACTOR FOR THE LIME LEAF MINER 

(PHYLLONORYCTER ISSIKII, LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE)
IN TRANS-URALIA AND WESTERN SIBERIA

I. V. Ermolaev1, *, Z. A. Yefremova2, **, S. A. Belokobylskij3, Yu. A. Tyul’kin4, E. N. Yegorenkova5
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2The Steinhardt Museum of Natural History, Tel Aviv University, Tel Aviv, 69978 Israel
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The assemblage of hymenopteran parasitoids associated with the invasive lime leaf miner, Phyllonorycter
issikii (Lepidoptera, Gracillariidae) developing on the lime (Tilia cordata) was studied in the Kurgan Prov-
ince (Madvezh’ye Lake), and in the cities of Tobolsk, Omsk, and Novosibirsk during 2018−2019. Twenty-one
species of parasitoids of Ph. issikii were recognized: Pteromalus sp. (Pteromalidae), Cirrospilus diallus, Ela-
chertus sp., Hyssopus geniculatus, H. nigritulus, Pnigalio mediterraneus, Pnigalio sp., Sympiesis dolichogaster,
S. gordius, S. sericeicornis, Chrysocharis laomedon, Ch. pentheus, Ch. pubicornis, Ch. viridis, Chrysocharis sp.,
Neochrysocharis formosus, Minotetrastichus frontalis (Eulophidae), Colastes braconius, Apanteles sp., Pholete-
sor circumscriptus and Cotesia sp., (Braconidae). Chrysocharis viridis has been reported as a parasitoid of lime
leaf miner for the first time. The role of the complex of parasitoids in the mortality of the miner is negligible,
the mortality rate ranging from 1.9 ± 0.4 (Novosibirsk) to 23.7 ± 3.3% (Omsk).

Keywords: Chalcidoidea, Ichneumonoidea, Chrysocharis viridis, parasitoids, rate of parasitism
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Проявления и механизмы половой дифференциации социального поведения чаек на птенцовой
стадии онтогенеза остаются неизученными. Мы описали развитие агрессивного территориального
поведения у самцов и самок озерной чайки в возрасте 1–4 недель, моделируя вторжение птенца-ро-
весника на гнездовую территорию. Мы также предположили, что половая дифференциация агрес-
сивного поведения может быть результатом эскалации небольших ранних различий в поведенче-
ской реакции на стресс между братьями и сестрами. Для проверки этого предположения исследова-
ли связь между очередностью, с которой сибсы вступали в агрессивный контакт с нарушителем
территории, и уровнем стресс-реактивности птенца относительно сибсов. Птенцов изолировали от
социального окружения, индивидуально помещая в огороженную акваторию с островом посереди-
не. Более продолжительные попытки выплыть за пределы акватории расценивали как более актив-
ную реакцию на стрессирующую ситуацию. В возрасте до 3 недель различия в агрессивности самцов
и самок не проявлялись, однако реакция самцов на стресс была активнее, чем у их сестер, и тот пте-
нец выводка, который показывал наиболее активную реакцию на стресс, первым нападал на нару-
шителя территории. На четвертой неделе жизни агрессивность самцов существенно возросла, и в
разнополых выводках братья стали играть ведущую роль в защите гнездовой территории в отсут-
ствие родителей, чаще атакуя нарушителя и производя больше агрессивных вокализаций. Таким
образом, половая дифференциация территориального поведения у нелетных птенцов чайковых
птиц показана нами впервые. Судя по нашим результатам, самцы, будучи более активными, успе-
вают напасть на нарушителя раньше, чем их сестры. В естественных условиях птица-нарушитель
территории не упорствует в пребывании на чужом гнезде, а уходит сразу, как только встретит отпор.
Поэтому, вероятно, именно самцы, но не самки, в результате каждого такого конфликта накапли-
вают опыт агрессивных взаимодействий и развивают свою способность реагировать агрессией на
социальные вызовы.

Ключевые слова: чайковые птицы, онтогенез, половая дифференциация, агрессия, поведение, поле-
вые исследования, поведенческий тип, индивидуальные особенности поведения
DOI: 10.31857/S0044513423060107, EDN: YOIMEY

Знания о поведенческих половых различиях и
механизмах половой дифференциации поведе-
ния животных необходимы при изучении самых
разных вопросов поведенческий экологии: от фе-
нотипических последствий переноса материн-
ских гормонов (Groothuis et al., 2019; Tschirren,
2015; Podmokła et al., 2018) до адаптивного значе-
ния индивидуальных особенностей поведения на
разных стадиях онтогенеза (Groothuis, Trillmich,
2011). Колониальные чайковые птицы – ценный
объект для решения этих вопросов: по продолжи-
тельности жизни, уровню гнездового консерва-
тизма, доступности колоний для исследователя

большинство чайковых отвечает критериям т.н.
“модельных видов” (Раттисте, 1981; Харитонов,
2011). Однако механизмы и проявления половой
дифференциации социального поведения птен-
цов чаек, в период от момента вылупления до
подъема на крыло, изучены недостаточно.

У чайковых птиц половой диморфизм, в т.ч.
поведенческий, выражен в сравнительно неболь-
шой степени (Van Rhijn, 1985). Для взрослых птиц
ряда видов чаек (Larus occidentalis – Pierotti, An-
nett, 1994; L. delawarensis – Southern, 1981; L. atricilla –
Burger, Beer, 1975; L. argentatus; L. ridibundus – Tin-
bergen, 1956; L. marinus – Butler, Janes-Butler, 1983)

УДК 598.243.8;591.35;591.554
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в период размножения описаны количественные
половые различия в проявлениях территориаль-
ной агрессивности. Введение тестостерона и эст-
рогена неполовозрелым особям ацтекской чайки
(L. atricilla) привело к более значительному повы-
шению частоты агрессивных вокализаций у сам-
цов по сравнению с самками (Terkel et al., 1976).
Этот эксперимент показывает, что различия в
концентрациях половых гормонов, циркулирую-
щих в плазме крови в момент проявления агрес-
сии, – не единственный фактор, ответственный
за половую дифференциацию агрессивного пове-
дения у чаек. Следовательно, нельзя полностью
исключить проявления половых различий агрес-
сивного поведения у чаек вне сезона размноже-
ния, в т.ч. у нелетных птенцов. В естественной
среде птенцы озерной чайки проявляют террито-
риальную агрессию уже с двухнедельного возрас-
та (Groothuis, 1989а). Однако нам не известно ни
одно исследование, описывающее относитель-
ные вклады птенцов-самцов и птенцов-самок в
защиту гнездовой территории. Ряд работ демон-
стрирует отсутствие значимых половых различий
в поведении птенцов озерной чайки, выращен-
ных в неволе (Groothuis, 1992; Eising et al., 2006).
Однако при содержании в авиарии неизбежно на-
рушается естественный порядок социальных вза-
имодействий птенцов с родителями, сибсами и
соседями по колонии. В то же время, социальные
факторы не только участвуют в процессе форми-
рования агрессивных демонстраций у чайковых
птиц (Groothuis, 1992; Groothuis, Van Mulekom, 1991;
Ros et al., 2002), но могут способствовать половой
дифференциации агрессивного поведения у неко-
торых социальных позвоночных (Sabbi et al., 2021).

Мы предполагаем, что в естественных услови-
ях половые различия в агрессивности птенцов ко-
лониальных чайковых птиц могут проявляться
еще до того, как птенцы покинут гнездовую коло-
нию, и их формированию способствует эскалация
изначально небольших поведенческих различий
между братьями и сестрами. Эта работа посвяще-
на экспериментальной проверке наших предпо-
ложений на примере свободноживущих птенцов
озерной чайки.

Для фиксации различий между индивидуаль-
ными поведенческими характеристиками братьев
и сестер мы выбрали “Закрытое поле” – тест, раз-
работанный для оценки реакции на стресс у птен-
цов чайковых птиц. Мы описали возрастную ди-
намику реакции на стресс у самцов и самок в
возрасте от 1 до 4 недель, исследовали индивиду-
альную устойчивость этой характеристики, а также
половые различия на уровнях колонии и выводка.
Для того чтобы описать возрастную динамику и
половые различия территориального поведения,
для каждого из выводков моделировали ситуацию

нарушения гнездовой территории птенцом-ро-
весником. Наконец, мы проверили, существует
ли связь между очередностью, с которой сибсы
вступали в агрессивный контакт с нарушителем
территории, и внутривыводковыми различиями
стресс-реактивности, и исследовали зависимость
этой связи от возраста птенцов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Место сбора материала и объекты исследования

Исследования проводились в 2019 г. в колонии
озерных чаек, в пойме р. Карасук (53.717° с.ш.,
77.917° в.д.), в Карасукском р-не Новосибирской
обл. Из центральной части колонии, насчитывав-
шей около 300 гнездовых пар, выбрали участок,
включавший 100 гнезд. На стадии насиживания
гнезда пронумеровали и огородили плавучими за-
городками из древесноволокнистой плиты и пе-
нопласта, группами по 10–15 гнезд, что позволило
регулярно отлавливать птенцов. Каждого птенца
в день вылупления метили алюминиевым коль-
цом с индивидуальным номером (Chick). Для каж-
дого птенца фиксировали номер родного гнезда
(Nest) и дату вылупления, для погибших – дату
смерти. В возрасте 28 дней производили забор
крови для определения пола.

Определение пола
Пол птенцов (Sex) определяли методом ам-

плификации интронов генов CHD1 половых хро-
мосом (Griffiths et al., 1998). Геномную ДНК экс-
трагировали из 100 мл образца крови с помощью
набора реагентов AmpliPrime DNA-sorb-B по
протоколу изготовителя. ПЦР проводили в объе-
ме 25 мл, с помощью праймеров 2550 F и 2718 R
(Fridolfsson, Ellegren, 1999), набора реагентов Bio-
Master HS-Taq PCR-Color (2×) и амплификатора
Surecycler 8800. Температурный профиль вклю-
чал начальную денатурацию при 94°С в течение
2 мин. Отжиг проводился по схеме “touchdown”
со снижением температуры на 1°С за цикл, от 60
до 50°С, и 25–35 дополнительными циклами при
50°С. Продолжительность денатурации при 94°С
составляла 30 с, отжига – 30 с, продолжитель-
ность элонгации при 72°С – 30–40 с.

Тест “Закрытое поле”
В тесте “Закрытое поле” оценивали поведен-

ческие реакции птенцов на стресс, вызванный
изоляцией от родного гнезда и привычного соци-
ального окружения. Установка для проведения
теста, расположенная за пределами колонии,
представляет собой огороженную акваторию 2 ×
× 2 м с участком суши посередине. Попав в “За-
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крытое поле”, птенцы сначала пытаются выбраться
из него, плавая вдоль стенок, затем выходят на су-
шу и, как правило, остаются там до конца экспе-
римента. В качестве параметра реакции на стресс
вычисляется десятичный логарифм времени от
начала эксперимента до выхода на сушу (“за-
держка выхода на сушу”, Landing) в секундах. Чем
продолжительнее задержка выхода на сушу, тем
активнее реакция на стресс. Изначально тест был
разработан для тестирования выводков птенцов
(Минина и др., 2018) и в настоящей работе впер-
вые применялся индивидуально. Тест проводили
трижды с каждым птенцом: в возрасте (Age) 1, 2 и
3 недель (9-, 15- и 21-й день соответственно). По-
ведение птенцов фиксировалось с помощью ви-
деокамеры Panasonic HC-V260, установленной на
штативе на расстоянии 1 м от огороженной аква-
тории. После включения видеокамеры экспери-
ментатор помещал птенца в центр установки, на
воду, рядом с участком суши, и немедленно ухо-
дил на 20 мин. За это время 95% птенцов успевали
выбраться на сушу. Для оставшихся 5% продол-
жительность задержки выхода на сушу считали
равной 1200 с.

Индекс массы

Чтобы исключить влияние физической конди-
ции птенцов на поведение в тесте “Закрытое по-
ле”, вычисляли индекс массы (ВС) как процент-
ное отклонение наблюдаемой массы птенца от
ожидаемой. Ожидаемую массу рассчитывали на
основе линейной регрессии по длине цевки, от-
дельно для каждого возраста. Измерения прово-
дили в возрасте 9, 15 дней и 21 дня, после теста
“Закрытое поле”. Длину цевки измеряли линей-
кой с точностью 0.5 мм. Взвешивали на электрон-
ных весах с точностью 0.1 г.

Тест “Нарушитель”

В этом тесте оценивали реакцию выводка на
нарушение гнездовой территории. За сутки до
эксперимента вокруг целевого гнезда огоражива-
ли участок диаметром 150 см. Для индивидуаль-
ного распознавания птенцов на их головы и кры-
лья спиртовым раствором бриллиантового зеле-
ного наносили уникальные в пределах выводка
комбинации цветовых меток (Харитонов, 1983).
После привыкания, в загородку на 10 мин подса-
живали птенца-нарушителя – ровесника хозяев.
Нарушители жили в другой части колонии, не
участвовали в других экспериментах и ранее не
встречались с подопытными. Для каждого птен-
ца-хозяина учитывали количество прямых атак
(клевков) нарушителя и агрессивных криков, а
также время задержки первого проявления агрес-

сии (включая прямые атаки, агрессивные крики и
преследование) в секундах. Для приведения вре-
мени задержки агрессии к нормальному распре-
делению вычисляли десятичный логарифм этого
показателя. Тест проводили с выводками трех
возрастных групп: 1 неделя (10–12 дней), 2 недели
(16–18 дней) и 3 недели (23–27 дней), через 1–
6 дней после соответствующих тестов “Закрытое
поле”. Поведение птенцов фиксировалось с по-
мощью видеокамеры Panasonic HC-V260, уста-
новленной на штативе, в 1.0–1.5 м от целевого
гнезда. После включения видеокамеры экспери-
ментатор помещал птенца-нарушителя на огоро-
женный для эксперимента участок и отходил на
расстояние 10–20 м от загородки так, чтобы птен-
цы не могли его видеть.

Анализ данных
Статистические анализы проводились в про-

грамме Statistica 6.0 и среде R. Проверяемые гипо-
тезы считали принятыми при вероятности об-
ратной гипотезы p < 0.05. При необходимости
устранения эффекта множественных сравнений
использовали поправку Беньямини–Хохберга.

Для птенцов в возрасте 1–2 недель распределе-
ния параметров агрессивного поведения отлича-
лись от нормальных и содержали много нулевых
значений. Поэтому для анализа этих данных мы
использовали методы непараметрической стати-
стики. Параметры агрессивного поведения трех-
недельных птенцов были распределены нормаль-
но, для их анализа мы использовали методы пара-
метрической статистики.

Возрастную динамику поведения птенцов в те-
сте “Закрытое поле” описали с помощью ANOVA
повторных измерений. Индивидуальные и поло-
вые различия продолжительности задержки вы-
хода на сушу исследовали с помощью смешанных
линейных моделей (General Linear Models, GLM).

Индивидуальную устойчивость продолжи-
тельности задержки выхода на сушу исследовали
на двух временных промежутках (1–2 недели и 2–
3 недели) с помощью модели “Landing ~ Age +
+ Sex + Age × Sex + ВС + (1|Chick)”. В качестве
оценки устойчивости использовали внутриклас-
совый коэффициент корреляции (Intra-class Cor-
relation Coefficient, ICC), который рассчитывали с
помощью пакета R rptR (Schielzeth et al., 2019).
Для исследования половых различий поведенче-
ской реакции на стресс и ее связи с агрессивностью
использовали возрастной интервал 2–3 недели,
на котором воспроизводимость продолжительно-
сти задержки выхода на сушу была статистически
значимой. Описание половых различий на уров-
не средних по колонии значений проводили с по-
мощью модели “Landing ~ Age + Sex + Age × Sex +
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+ ВС”, на уровне выводков – “Landing ~ Age +
+ Sex + Age × Sex + + ВС + (1|Nest)”.

Для исследования связи между агрессивно-
стью и поведенческой реакцией на стресс на
уровне выводков, птенцов разделили на 2 группы:
реагировавших на нарушителя первыми и реаги-
ровавших на нарушителя после сибсов, и для
каждого птенца рассчитали отклонение активно-
сти (десятичного логарифма времени задержки
выхода на сушу) от среднего по выводку значе-
ния. Для выявления связи использовали ANOVA,
где отклонение активности было откликом, а воз-
растная группа и очередность проявления агрес-
сии были объясняющими переменными.

Объем материала

Количество птенцов из выводков с известным
половым составом и количество птенцов опреде-
ленного пола, участвовавших в экспериментах
“Закрытое поле” и “Нарушитель”, представлено
в табл. 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Возрастная динамика агрессивности 
у самцов и самок

У самок не было выявлено возрастных различий
по параметрам агрессивного поведения (табл. 2).
У самцов уменьшение продолжительности задерж-
ки агрессии и рост количества прямых атак не бы-
ли статистически значимыми (табл. 2). Трехне-
дельные самцы издавали больше агрессивных
криков, чем двухнедельные (табл. 2, p = 0.002).

Половые различия в проявлениях агрессивности

В возрасте одной недели размер выборки был
недостаточен для корректного сравнения агрес-
сивности братьев и сестер. В двухнедельном воз-
расте наиболее агрессивные самки каждого вы-
водка не отличались от братьев по реакции на
нарушителя (Критерий Вилкоксона, N = 7, за-
держка агрессии, с, T = 10.0, p = 0.499; количество
прямых атак, T = 11.5, p = 0.673; количество агрес-
сивных криков, T = 9.5, p = 0.834). В возрасте трех

Таблица 1. Объем материала

Примечания. Для теста “Нарушитель” представлены количественный состав выводков и половой состав каждой из возраст-
ных групп. Половой состав учтен на момент, когда старшему птенцу выводка было 9 дней. Состав выводков отражен в виде
количества птенцов в смешанных/однополых выводках.

Показатель
Тест “Нарушитель” Тесты 1–3

“Закрытое поле”1 неделя 2 недели 3 недели

Выводки из 2 птенцов 2/0 6/0 2/2 18/18

Выводки из 3 птенцов 9/3 12/6 18/3 36/15

Самцы 4 10 9 38

Самки 9 13 18 47

Таблица 2. Возрастная динамика параметров реакции птенцов озерной чайки на нарушителя гнездовой терри-
тории

Примечания. Для каждого показателя и каждой половозрастной группы приведены медиана [нижний квартиль, верхний
квартиль]. p – статистическая значимость возрастных различий по тесту Краскела–Уоллиса.

Показатель агрессивности 10–12 дней 16–18 дней 23–27 дней p

Продолжительность 
задержки агрессии, с

Самки 600 [376, 600] 567 [92, 600] 244 [100, 600] 0.436

Самцы 227 [72, 600] 464 [157, 600] 61 [48, 213] 0.070

Количество прямых атак, акт Самки 0 [0, 1] 0.3 [0, 2.5] 1 [0, 3] 0.589

Самцы 0.5 [0, 2.5] 0.5 [0, 1] 3 [2.5, 3.5] 0.060

Количество
агрессивных криков, акт

Самки 0 [0, 0] 0 [0, 0] 0.2 [0, 0.7] 0.161

Самцы 0 [0, 0] 0.3 [0, 0.5] 3 [1.3, 3.7] <0.001
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недель наиболее агрессивные самки каждого вы-
водка не отличались от братьев по продолжитель-
ности задержки агрессии (парный T-тест, N = 9,
T = 1.825, p = 0.105), но совершали значительно
меньше прямых атак (T = 2.582, p < 0.033) и изда-
вали меньше агрессивных криков (T = 3.941, p <
< 0.004).

Без учета братско-сестринских отношений,
в трехнедельном возрасте самцы проявили большую
агрессивность, чем самки, по всем параметрам
(F (3, 22) = 5.210, p = 0.007; рис. 1).

Возрастная динамика и индивидуальная 
устойчивость поведения в тесте “Закрытое поле”

В повторных тестах “Закрытое поле” самки
выходили на сушу быстрее, чем в первичном
(F (2, 54) = 9.416, p < 0.001; рис. 2). У самцов сред-
няя продолжительность задержки выхода на сушу
не менялась (F (2, 42) = 1.374, p = 0.264; рис. 2).

На интервале между первым и вторым тестами,
у 2–3-недельных птенцов, индивидуальная устой-
чивость продолжительности задержки выхода на
сушу была незначительной (N = 53, R = 0.07 ± 0.07,
pperm = 1.000, pLTR = 1.000). На интервале между
повторными тестами, у 2–3-недельных птенцов,
продолжительность задержки выхода на сушу
продемонстрировала значимую индивидуальную
устойчивость (N = 58, R = 0.25 ± 0.11, pLTR = 0.022,
pperm = 0.046), что позволило нам использовать
этот параметр как оценку реакции на стресс.

Половые различия реакции на стресс
Самцы в возрасте 2–3 недель проявляли более

активную реакцию на стрессирующую ситуацию,
чем самки, как на уровне среднего по колонии
значения (F (1, 135) = 7.604, p = 0.007), так и в пре-
делах выводка (F (1, 100) = 4.298, p = 0.041).

Рис. 1. Половые различия в реакции трехнедельных птенцов озерной чайки на нарушителя гнездовой территории: A –
прямые атаки, B – агрессивные крики, C – продолжительность задержки агрессии в логарифмическом масштабе.
Кружками обозначены средние значения, усиками – 95% доверительные интервалы, * p < 0.05, *** p < 0.001, ANOVA.

0

1

2

3

4

5

6

7

Самки Самцы

К
ол

ич
ес

тв
о 

пр
ям

ы
х 

ат
ак

, а
кт

0

1

2

3

4

Самки СамцыК
ол

ич
ес

тв
о 

аг
ре

сс
ив

ны
х 

кр
ик

ов
, а

кт
31

49

78

125

200

315

500

Самки Самцы

За
де

рж
ка

 а
гр

ес
си

и,
 с

* *** *

A B C
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< 0.001, Post Hoc LSD.
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Связь между территориальным поведением 
и реакцией на стресс на уровне выводка

В возрасте двух недель птенцы, первыми про-
являвшие агрессию по отношению к нарушителю
гнездовой территории, были активнее своих сиб-
сов (эффект взаимодействия между возрастом и
очередностью проявления агрессии: F (1, 32) =
= 7.450, p = 0.010; рис. 3). В трехнедельном воз-
расте активность наиболее агрессивных из сибсов
снизилась, и связь между относительной агрес-
сивностью и активностью сибсов исчезла (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

По нашим данным, самцы озерной чайки, вы-
росшие в естественных условиях, были и агрес-
сивнее, и активнее самок. Развитие территори-
ального поведения птенцов этого вида подробно
изучено в условиях авиария (Groothuis, 1989, 1989a;
Groothuis, Van Mulekom, 1991; Groothuis, Meeu-
wissen, 1992; Groothuis, 1992; Ros et al., 2002). Од-
нако половая дифференциация агрессивности
птенцов у озерной чайки ранее не отмечалась
(Groothuis, 1992; Eising et al., 2006). Известно, что
даже у взрослых озерных чаек пол птицы практи-
чески не отражается на характере брачных и тер-
риториальных демонстраций (Van Rhijn, 1985;
Виксне, 1988). В защите гнездовой территории
принимают участие оба партнера, хотя самец иг-
рает в ней ведущую роль и сохраняет за собой тер-
риторию в случае распадения пары (Харитонов,
Зубакин, 1984). Вероятно, из-за того что половые
различия в поведении взрослых птиц малы, поло-
вой дифференциации поведения птенцов чаек
долгое время не уделялось внимания.

В нашем исследовании половые различия в
агрессивности свободноживущих птенцов озер-
ной чайки впервые проявились на четвертой не-
деле жизни, а различия в поведенческой реакции
на стресс – уже в возрасте 2–3 недель. При этом
птенцы, первыми реагировавшие на нарушителя
гнездовой территории в возрасте двух недель, от-
личались от своих сибсов более активной реакци-
ей на стресс. Таким образом, половые различия в
реакции на стресс проявляются и при защите
гнездовой территории. Вероятно, благодаря это-
му, изначально незначительные различия в тер-
риториальной агрессивности самцов и самок мо-
гут становиться более выраженными под влияни-
ем социального фактора. Можно предположить,
что в естественных условиях, где птица-наруши-
тель территории не упорствует в пребывании на
чужом гнезде, а уходит сразу, как только встретит
отпор, более активные самцы успевают напасть
на нарушителя раньше, чем их сестры. Каждое та-
кое событие не только обогащает самцов опытом
агрессивных контактов, но и лишает подобного
опыта самок. Накопление опыта агрессивных
взаимодействий, в соответствии с гипотезой вы-
зова, сформулированной Вингфилдом с соавто-
рами (Wingfield et al., 1990) и подтвержденной
в отношении птенцов озерной чайки (Ros et al.,
2002), открывает возможность для увеличения
чувствительности ЦНС к кратковременным по-
вышениям уровня тестостерона в плазме крови,
что позволяет еще быстрее реагировать агрессией
на социальные вызовы.

Отчасти аналогичный механизм дифференци-
рованного накопления опыта агрессивных взаи-
модействий самцами и самками был показан в
исследовании Сабби с соавторами (2021). Самцы

Рис. 3. Связь между реакцией на нарушителя гнездовой территории и активностью в тесте “Закрытое поле”. Кружка-
ми и квадратами обозначены средние значения, усиками – 95% доверительные интервалы. * p < 0.05, Post Hoc LSD.

–0.8

–0.4

0

0.4

0.8

2 3

*

*

Возраст, недели

О
тк

ло
не

ни
е 

ак
ти

вн
ос

ти
 о

т 
ср

ед
не

й 
по

 в
ы

во
дк

у

Очередность
проявления агрессии:

Первым

После сибсов



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

ПОЛОВАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ АГРЕССИВНОГО ПОВЕДЕНИЯ 805

молодых шимпанзе чаще подвергались агрессии
со стороны взрослых, т.к. сами проявляли агрес-
сию несколько чаще, чем самки (Sabbi et al., 2021).

Связь между агрессивностью птенцов и пове-
денческой реакцией на стресс, обнаруженная в
двухнедельном возрасте, пропала уже через неде-
лю. Нам не кажется, что это противоречит выдви-
нутой нами гипотезе, поскольку в возрасте 3 не-
дель половая дифференциация агрессивного по-
ведения уже проявилась на уровне выводков и,
очевидно, могла продолжить свое развитие неза-
висимо от других поведенческих характеристик.
Кроме того, более агрессивные птенцы могли
продолжать осуществлять частые агрессивные
контакты с сородичами и, как следствие, поддер-
живать высокий уровень тестостерона в плазме
крови. Постнатальное повышение уровня тесто-
стерона, в свою очередь, может оказывать разно-
направленные влияния на изначально положи-
тельно связанные между собой поведенческие
характеристики, например на агрессивность и
выпрашивание у птенцов озерной чайки (Groo-
thuis, Ros, 2005).

Можно заключить, что в естественных услови-
ях половая дифференциация территориального
поведения у чаек может происходить задолго до
подъема на крыло, при этом социальная среда
обитания птенцов может способствовать усиле-
нию изначально небольших поведенческих раз-
личий внутри выводка. Зависимость эффекта
пренатальных воздействий от пола эмбриона,
экспериментально показанная в ряде исследова-
ний на птицах (Von Engelhardt et al., 2006; Carere,
Balthazart, 2007; Rokka et al., 2014), создает широ-
кий спектр возможностей для формирования та-
ких изначальных различий.

Согласно концепции Лофтуса с соавторами
(Loftus et al., 2021), высокая изменчивость инди-
видуальных поведенческих характеристик в пре-
делах группы животных способствует распреде-
лению социальных ролей между ее членами и
поэтому дает такой группе адаптивное преиму-
щество. Выводок колониальных чайковых птиц
является группой родственных особей, вынуж-
денных согласованно действовать в обширном
спектре различных жизненных ситуаций, вклю-
чая прибытие родителя с порцией корма, нападе-
ние хищника или нарушение гнездовой террито-
рии конспецификом. У колониальных чайковых
птиц способность выводка противостоять втор-
жениям конспецификов на гнездовую террито-
рию безусловно важна для выживания птенцов:
птенцы с соседних гнезд могут своровать еду у вы-
водка, а взрослые птицы (особенно это характер-
но для крупных чаек) могут съесть и самих птен-
цов (Гаузер, 1981; Зыкова, Панов, 1983). Распре-

деление ролей между братьями и сестрами при
защите гнездовой территории укладывается в
концепцию Лофтуса: в лице агрессивного самца
выводок приобретает специализированного, а
значит более эффективного защитника. Сходство
поведенческих типов у птенцов одного выводка,
обеспечиваемое генетической общностью и оди-
наковыми условиями развития, создает препят-
ствие для внутривыводковой вариабельности
индивидуального поведения, а значит и для эф-
фективного распределения задач внутри такой
группы. Вероятно, ранняя половая дифференци-
ация, обнаруженная нами, – один из немногих
факторов, позволяющих преодолеть это препят-
ствие.
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SEXUAL DIFFERENTIATION OF AGGRESSIVE BEHAVIOR IN THE CHICKS 
OF THE BLACK-HEADED GULL (LARUS RIDIBUNDUS, LARIDAE, 

CHARADRIIFORMES) IN THE NATURAL ENVIRONMENT
M. A. Minina1, *, E. Yu. Agafonova2, A. V. Druzyaka1, 2

1Institute of the Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
Novosibirsk, 630091 Russia

2Novosibirsk State University, Novosibirsk, 630090 Russia
*e-mail: maff14@yandex.ru

Sexual differentiation of social behavior in gulls and its mechanisms remain unexplored beyond the breeding
season. We described the development of aggressive territorial behavior in males and females of black-headed
gulls at the age of 1–4 weeks, modeling the intrusion of a peer to the nesting territory. We also hypothesized
that the sex differentiation of aggressive behavior may appear as a consequence of the development of small
early differences between siblings in behavioral stress response. To test this assumption, we investigated the
relationship between the priority among brood in aggressive contact with the intruder, and the within-broods
level of activity of a chick to stress. To measure the behavioral stress response, we used the social isolation of
chicks within a small water area with an island in the middle. Longer attempts to swim outside the fenced area
were regarded as a more proactive stress response. At the age of up to 3 weeks, there were no sex differences
in the aggressiveness, but the stress response of males was more proactive than that of their sisters, and a more
proactive chick in the brood was usually the first to attack the intruder. At the fourth week of life, the aggres-
siveness of males increased significantly, and in broods of two sexes, brothers began to play a leading role in
protecting the nesting territory in the absence of parents. They attacked the intruder more often and made
aggressive calls more frequently. Thus, we were the first to reveal sexual differentiation of territorial behavior
in gull chicks in the pre-fledging period. Our results suggest that under natural conditions, where the intruder
does not persist in staying in the other nest, but recedes immediately when counteracted, more proactive
males use to attack the intruder earlier than sisters do. As a result, they gain experience of aggressive interac-
tions, and develop higher abilities of aggressive responses to social challenges.

Keywords: ontogeny, aggression, behavior, field research, behavioral type, individual behavioral traits
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Проанализирована серопозитивность белых медведей баренцевоморской субпопуляции к восьми
патогенам: вирусу чумы плотоядных, вирусу простого герпеса, парвовирусу, токсоплазме, трихи-
нелле (Trichinella sp.), микоплазме (Mycoplasma sp.), кандиде (Candida sp.) и хламидии (Chlamydia sp.).
Серопозитивные животные выявлены к вирусу чумы плотоядных и трихинелле. Максимальной
была доля серопозитивных животных к трихинелле. В последние 10 лет в исследуемом районе отме-
чено увеличение доли серопозитивных животных к трихинелле и вирусу чумы плотоядных.
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Быстрые изменения современного мира свя-
заны в первую очередь с антропогенным воздей-
ствием на естественные экосистемы. Взаимодей-
ствие человека с другими видами организмов и их
влияние на экосистемы в целом носят самый раз-
нообразный характер и далеко не всегда напря-
мую связаны с прямым истреблением видов, как
в рамках законного промысла, так и при неле-
гальной добыче. Развитие территорий, уничтоже-
ние естественных местообитаний или их фраг-
ментация, связанная, например, с уничтожением
лесных массивов или постройкой автомагистра-
лей, препятствуют свободному перемещению жи-
вотных (Goosem, 2007; Naidenko et al., 2021) и,
следовательно, потоку генов (McManus et al., 2014;
Schlaepfer et al., 2018). Изолированные группи-
ровки животных, как правило, обладают снижен-
ным генетическим разнообразием (Henry et al.,
2009; Sorokin et al., 2016), что может вести к сни-
жению иммунной устойчивости (Reid et al., 2007;
Cartwright et al., 2011), снижению успешности раз-
множения (Hedrick, Fredrickson, 2010; Erofeeva et  al.,
2022), замедлению развития детенышей (Ralls
et al., 1988; Erofeeva et al., 2020) и повышенному
риску заболеваний (Coltman et al., 1999; Spielman
et al., 2004). Эти изменения наиболее значитель-
ны в регионах, где антропогенное воздействие

на природу наиболее сильно выражено в связи
с высокой плотностью присутствия человека
(Goosem, 2007).

Иная ситуация складывается в арктическом
регионе. Численность людей здесь невысока, раз-
витие инфраструктуры несравнимо с таковым в
большинстве других регионов. Прямое воздей-
ствие человека на млекопитающих в этих регио-
нах невелико, и на первый план выдвигается опо-
средованное влияние человека на экосистемы.
Одним из таких воздействий на арктические эко-
системы могут быть изменения климата в послед-
ние годы и, как следствие, изменение среды оби-
тания арктических видов: более раннее таяние
льдов у материка, более позднее их образование,
повышение среднегодовой температуры (Corell
et al., 2006; Barber et al., 2008). Это существенно
меняет жизненный цикл целого ряда арктических
видов: например, белые медведи все чаще оста-
ются на островах на все лето, вынуждены жить
впроголодь в этот период, у них регулярно отме-
чаются случаи каннибализма (Stirling, Ross, 2011;
Ivanov et al., 2020) и выявлена встреча нетипич-
ных патогенов (Naidenko et al., 2013). Более ин-
тенсивное проникновение человека в арктиче-
ский регион приводит к потенциальной возмож-
ности заноса новых патогенов, опасных для
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нативной фауны, в первую очередь с домашними
животными. Похожие ситуации неоднократно
отмечались в различных экосистемах (Roelke-
Parker et al., 1996; Naidenko et al., 2014).

Именно поэтому принципиально важно осу-
ществление мониторинга и изучение закономер-
ностей распространения патогенов среди диких
млекопитающих Арктики. Наиболее интересным
объектом в этом плане является белый медведь
(Ursus maritimus Phipps 1774) – крупнейший на-
земный хищник нашей планеты. Он обитает в
двух средах: на морском льду и на суше, переме-
щается очень широко, контактируя с другими
животными (сородичами, жертвами, домашними
собаками), следовательно, может соприкасаться с
самыми разными патогенами (Auger-Méthé et al.,
2016). Все это делает его важным объектом иссле-
дований, направленных на выявление распро-
странения патогенов в Арктике.

Анализ различных патогенов белых медведей
проводился неоднократно (Follmann et al., 1996;
Oksannen et al., 2009; Alekseev et al., 2022) на тер-
ритории Канады, США, Норвегии, Гренландии и
России, т.е. практически всех стран, где обитает
белый медведь. В России основные серологиче-
ские исследования проведены на белых медведях
чукотско-аляскинской субпопуляции (Follmann
et al., 1996) и медведях Карского моря (Rah et al.,
2005). В Баренцевом море исследования серопо-
зитивности белых медведей проводили в основ-
ном на архипелагах Шпицберген и Земля Франца-
Иосифа (Tryland et al., 2005; Naidenko et al., 2013).
Проведенный ранее анализ выявил существен-
ные географические различия в распространении
патогенов белого медведя, в связи с чем целью на-
стоящей работы было сравнить серопозитивность
к различным патогенам белых медведей баренце-
воморской субпопуляции на архипелагах Земля
Франца-Иосифа и Новая Земля, а также оценить
изменения в этих показателях за последнее деся-
тилетие.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Отлов животных проводили в рамках экспеди-
ционных работ по проекту “Изучение и монито-
ринг ключевых видов, как индикаторов устойчи-
вого состояния морских арктических экосистем
(белый медведь, морж)”. Работы выполнены на
архипелаге Земля Франца-Иосифа в марте–ап-
реле 2021 г. (о-в Земля Александры) и на Новой
Земле (о-в Северный, мыс Желания) в августе–
сентябре 2020 и 2021 гг.

Зверей отлавливали с использованием двух ме-
тодик: на о-ве Земля Александры – на припайном
льду со снегоходов; на Новой Земле – на специ-
ально подготовленной приваде. Для обездвижи-
вания белых медведей при отлове применялось

пневматическое устройство DAN-Inject JM-25.
В качестве иммобилизирующего препарата ис-
пользовалась комбинация медетомидина (Меди-
тин, Apicenna, Россия доза 0.06 мг на 1 кг массы
тела животного) со смесью тилетамин/золазепам
(Телазол, Zoetis, США, 2 мг на 1 кг массы тела
животного). Отбор проб крови для дальнейших
исследований производился у белых медведей
после их иммобилизации. По окончании проце-
дур животному вводили антидот против медето-
мидина (Атипамезол, “Антиседан” в количестве
10–20 мг на зверя).

Кровь у животного (до 10 мл) отбирали шпри-
цем из бедренной вены, затем охлаждали ее в те-
чение 1–1.5 ч, центрифугировали при скорости
6000 оборотов в минуту в течение 20 мин, после
чего в чистые пробирки Эппендорфа отбирали
аликвоты сыворотки крови. Пробирки этикети-
ровали, замораживали при Т = –20°С и хранили
до проведения анализа. Серологический анализ
проводили в лаборатории ИПЭЭ РАН. Все пробы
протестированы на наличие антител к следую-
щим восьми патогенам: вирусу чумы плотоядных,
вирусу простого герпеса, парвовирусу, токсо-
плазме, трихинелле (Trichinella sp.), микоплазме
(Mycoplasma sp.), кандиде (Candida sp.) и хлами-
дии (Chlamydia sp.). Анализы на антитела к вирусу
чумы плотоядных и парвовируса проводили
методом иммуноферментного анализа (ИФА),
используя коммерческие наборы компании Хе-
ма (Москва, Россия) и проводя количественную
оценку концентрации антител, согласно реко-
мендуемым производителем протоколам. Серо-
позитивность к токсоплазме, микоплазме, хла-
мидии, кандиде и вирусу простого герпеса опре-
деляли также методом ИФА с использованием
коммерческих наборов той же компании, однако
без количественной оценки (методом “cut off”).
Присутствие антител к Trichinella sp. определяли
при помощи ИФА с помощью наборов IVT
(Франция). Необходимо отметить, что определе-
ние присутствия антител проводили наборами тех
же компаний, что и в исследовании, выполнен-
ном 10 лет назад (Naidenko et al., 2013).

Для статистического анализа использовали
тест Фишера как для сравнения двух группировок
между собой, так и для сравнения с данными,
опубликованными ранее.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Всего отловлено 20 белых медведей (10 на Но-

вой Земле и 10 на о-ве Земля Александры). Боль-
шинство животных (16) было взрослыми, один –
медвежонок-сеголеток (в возрасте полугода) и
три медвежонка в возрасте 1.5 лет. Все молодые
животные были отловлены на Новой Земле. На-
ми не было выявлено серопозитивных животных
к следующим патогенам: токсоплазме, хламидии,
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микоплазме, кандиде, вирусу простого герпеса и
парвовирусу. К вирусу чумы плотоядных выявле-
но 5 серопозитивных животных (общая серопо-
зитивность составила 25%), из них 2 на Земле
Франца-Иосифа (20%) и 3 на архипелаге Новая
Земля (30%) (рис. 1). Кроме того, было выявлено
много животных с сомнительными реакциями
сыворотки (когда концентрация антител была на
промежуточном уровне между серопозитивными
и серонегативными животными), даже при по-
вторных измерениях. Таких на Земле Франца-
Иосифа было 2 (20%), на архипелаге Новая Земля –
3 (30%). Таким образом, общая доля животных с
серопозитивными и сомнительными реакциями
составила 40% для медведей Земли Франца-
Иосифа и 60% для медведей Новой Земли (в це-
лом доля таких животных составила 50%). Между
двумя локациями доли таких животных достовер-
но не различались (Fisher test: p = 0.328).

К трихинелле серопозитивными были 18 осо-
бей (более 90%) (рис. 2), причем оба серонегатив-
ных животных были отловлены на Новой Земле и
были неполовозрелыми (в возрасте 0.5 и 1.5 лет).
Таким образом, на Земле Франца-Иосифа доля
серопозитивных животных к трихинелле соста-
вила 100%. Между двумя локациями доли таких
животных достоверно не различались (Fisher test:
p = 0.237).

ОБСУЖДЕНИЕ
В 2020–2021 гг. исследования серопозитивно-

сти белого медведя были проведены практически
на той же территории, что и десятью годами ранее
(Naidenko et al., 2013). Спектр тестируемых пато-

генов был несколько шире и несколько иным,
чем в предыдущих исследованиях, тем не менее
две выборки было возможно сравнить по ряду па-
раметров.

Вирус чумы плотоядных поражает представи-
телей всех семейств отряда хищных, в т.ч. медве-
дей, и может быть причиной высокой смертности
животных в природных популяциях (Roelke-Park-
er et al., 1996; Gilbert et al., 2020). Доля серопози-
тивных белых медведей к вирусу чумы плотояд-
ных не отличалась достоверно от описанной ра-
нее в этом регионе (Naidenko et al., 2013; Fisher
test: p = 0.229), хотя и была вдвое выше (25 против
12%). Вместе с тем, с учетом животных, показав-
ших сомнительные реакции, доля серопозитивных
медведей была существенно выше в 2020–2021 гг.,
чем в исследованиях десятилетней давности
(Fisher test: p = 0.0066). Доля животных, серопо-
зитивных к вирусу чумы плотоядных, была сход-
ной с таковой в других частях ареала, где она ва-
рьировала от 8.3 (Шпицберген) до 36% в чукот-
ско-аляскинской субпопуляции (Follmann et al.,
1996; Cattet et al., 2004; Tryland et al., 2005). Однако
в настоящий момент уже нельзя утверждать, что
животные из баренцевоморской субпопуляции
наименее часто контактируют с носителями этого
патогена (Naidenko et al., 2013). Более того, с учетом
животных, показавших сомнительную реакцию,
доля таких белых медведей была очень высока.
Сомнительный результат часто могут показывать
животные, которые контактировали с вирусом
или переболели достаточно давно и уровень анти-
тел у которых существенно снизился со време-
нем. При распространении вируса чумы плотояд-
ных (и мобилливирусов в целом) характерны рез-

Рис. 1. Доля серопозитивных животных к вирусу чумы плотоядных.
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кие подъемы числа заболевших животных (и даже
эпизоотии) (Gilbert et al., 2020), а затем их сниже-
ние, поэтому можно предположить, что высокая
доля белых медведей с антителами к вирусу чумы
плотоядных (и сомнительных животных) может
быть связана с такой вспышкой в баренцевомор-
ском регионе, например, в 2019–2020 гг.

Trichinella sp. – нематода, возбудитель трихи-
неллеза. Отдельные очаги заболевания распро-
странены на всех материках (кроме Австралии),
преимущественно среди плотоядных и всеядных
видов млекопитающих (Bourque, 1985), широко
представлены и в арктическом регионе (Oksanen
et al., 2022). Доля серопозитивных белых медве-
дей к трихинелле в нашем исследовании была су-
щественно выше ранее описанной в этом регионе
(Fisher test: p = 0.0124). При этом разница была до-
стоверной даже при анализе только медведей, от-
ловленных на Земле Франца-Иосифа в разные
годы (Fisher test: p = 0.010) (Naidenko et al., 2013).
Отчасти это может быть связано с тем, что в вы-
борке 2020-2021 г. присутствовали в основном
взрослые животные. Действительно, два сероне-
гативных зверя в этой выборке были молодыми в
возрасте 0.5 и 1.5 лет. В выборке, собранной ра-
нее, доля молодых животных была существенно
выше, и отмечалось, что практически все моло-
дые животные были серонегативными к трихи-
нелле (Naidenko et al., 2013). Отсутствие антител к
трихинелле у медвежат в возрасте до 1 года было
показано и для медведей архипелага Шпицберген
(Asbakk et al., 2010). Вместе с тем, практически все
взрослые животные (в т.ч. все медведицы с медве-
жатами) были серопозитивны и, вероятно, зара-
жены трихинеллой, поэтому можно предпола-

гать, что вероятность вертикального переноса па-
разита (от самок к детенышам) у белого медведя
минимальна. Результаты наших исследований
показали также, что к возрасту полугода титр ма-
теринских антител, получаемый медвежатами
при рождении, резко снижался и практически не
определялся.

Нами не выявлено белых медведей, серопози-
тивных к Toxoplasma gondii. Токсоплазмоз, вызы-
ваемый простейшим Toxoplasma gondii, является
одной из причин рождения нежизнеспособного
молодняка, поражения центральной нервной,
лимфатической и эндокринной систем взрослых
хищных млекопитающих (Meli et al., 2009). Ранее
частота встречаемости животных, серопозитив-
ных к Toxoplasma gondii, на территории архипелага
Земля Франца-Иосифа (Naidenko et al., 2013) и в
более западной части Баренцева моря (до 11.4%)
(Oksanen et al., 2009) была чуть ниже, чем на архи-
пелаге Шпицберген (25.4 и 28.6% на Восточном и
Западном Шпицбергене). Вместе с тем получен-
ные в ходе настоящего исследования значения по
серопозитивности к токсоплазме не отличались
достоверно от таковой для проб, собранных деся-
тью годами ранее. Таким образом, существенной
динамики в серопозитивности к токсоплазме вы-
явлено не было. При этом проведенный на ма-
ленькой выборке (Alekseev et al., 2022) анализ
(4 медведя, отловленных в 2016 г. на Новой Зем-
ле) показал высокую долю животных с антитела-
ми к токсоплазме (3 зверя).

Для остальных патогенов (вирус простого гер-
песа, парвовирус, микоплазма, хламидия, канди-
да) оценка белых медведей баренцевоморской
субпопуляции проводилась впервые. Нами не вы-

Рис. 2. Доля серопозитивных животных к трихинелле.
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явлено ни одного серопозитивного животного ни
к одному из патогенов. На территории Россий-
ской Федерации подобные исследования белого
медведя не проводились. Вместе с тем, эти пато-
гены выявлены у других видов медведей. У бурого
и гималайского медведей на Дальнем Востоке
России выявлено присутствие антител к вирусу
простого герпеса (серопозитивность 20 и 30% со-
ответственно), хламидии (10 и 30%) и микоплаз-
ме (по 30%), не выявлено серопозитивных живот-
ных к парвовирусу (Naidenko et al., 2019). По-ви-
димому, суровые арктические погодные условия
могут оказывать существенное влияние на рас-
пространение/жизнеспособность ряда патогенов,
что может обусловливать их более низкую встре-
чаемость у белого медведя по сравнению с двумя
другими видами. Вместе с тем, у медведей Даль-
него Востока России, обитающих в одинаковых
климатических условиях, были выявлены значи-
тельные межвидовые различия во встречаемости
патогенов (в частности токсоплазмы и трихинел-
лы), что, вероятно, было связано с особенностя-
ми питания животных (Naidenko et al., 2019).

Таким образом, белые медведи баренцевомор-
ской субпопуляции в последние годы показали
некоторое увеличение серопозитивности к виру-
су чумы плотоядных и трихинелле. Отчасти это
может быть связано с изменением присутствия
патогенов в природных экосистемах: трихинелла
часто регистрируется у морских млекопитающих
и изменения ее встречаемости у них может накла-
дывать отпечаток и на серопозитивность к этому
патогену у хищника. “Всплеск” уровня серопози-
тивности к вирусу чумы плотоядных может быть
обусловлен также эпизоотией среди потенциаль-
ных жертв, тем более что наборы для определения
присутствия антител дают значительную пере-
крестную реакцию с мобилливирусами (“вируса-
ми чумы”) ластоногих и китообразных. Однако
более правдоподобным объяснением может ока-
заться увеличение числа контактов медведей друг
с другом, особенно, в безледный период. Агрега-
ции медведей у крупной добычи (например, туши
кита, лежбища моржей или мусорных свалок) мо-
гут стимулировать передачу патогенов между жи-
вотными, а в немалой степени этому может спо-
собствовать и каннибализм (Ivanov et al., 2020).
Вместе с тем, пока до конца не ясно, какой урон
состоянию животных наносит наличие этих пато-
генов и тем более неочевидна степень их влияния
на популяцию в целом, поэтому для разработки
эффективных стратегий сохранения вида необхо-
димо получение дополнительной информации.
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OCCURRENCE OF PATHOGENS IN THE BARENTS SEA POLAR BEAR 
(URSUS MARITIMUS) SUBPOPULATION

S. V. Naidenko1, *, P. S. Klyuchnikova1, E. A. Ivanov1, I. N. Mordvintsev1, **, N. G. Platonov1, 
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2“Arctic Research Center”, Moscow, 119333 Russia
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The Polar bear’s seropositivity from the Barents Sea subpopulation to a number of pathogens was analyzed:
Canine distemper virus, Herpes simplex virus, Parvovirus, Toxoplasma, Trichinella (Trichinella sp.), Myco-
plasma (Mycoplasma sp.), Candida (Candida sp.) and Chlamydia (Chlamydia sp.). Seropositive animals have
been identified for Canine distemper virus and Trichinella (Trichinella sp.). The proportion of seropositive
animals to Trichinella was the maximal. Over the last 10 years, an increased share of animals seropositive to
Trichinella and Canine distemper virus has been noted in the study area.

Keywords: seropositivity, Franz Josef Land, Novaya Zemlya, Polar bear, Canine distemper virus, Trichinella
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Исследовано 75 изображений морфотипов антероконидов для пяти видов полевок – Stenocranius
gregalis, Alexandromys middendorffii, A. mongolicus, A. mujanensis и A. oeconomus – традиционным мето-
дом и методом геометрической морфометрии. В рамках традиционного подхода морфотипическое
пространство является трехмерным, оси которого задаются 1) сложностью изгиба лингвальной и
2) лабиальной сторон передней непарной петли, а также 3) количеством замкнутых углов. Для че-
тырех видов Alexandromys потенциальное количество морфотипов составляет 56, из которых ре-
ально выявлено 30 (степень заполненности морфопространства 53.6%). В количественном подходе
использовали метод тонких пластин и анализ прокрустовых дистанций. Распределение морфоти-
пов в пространстве первых двух относительных деформаций как для отдельных видов, так и для их
совокупности имеет дугообразную конфигурацию, причем одна часть дуги связана в основном с
усложнением/упрощением буккальной стороны передней непарной петли, другая часть дуги – с
двухсторонним усложнением/упрощением и одновременно вытягиванием/сжатием передней не-
парной петли. В потенциальном морфопространстве остается незаполненной та его часть, которая
соответствует умеренно усложненному и максимально вытянутому антерокониду. Распределение
морфотипов для всей совокупности видов в пространстве первых двух осей многомерного шкали-
рования образует единое почти однородное облако, почти равномерно заполняющее все морфопро-
странство. Коэффициенты корреляции между матрицами морфогенетических и прокрустовых ди-
станций между морфотипами, вычисленными для каждого из видов, составляют от 0.56 до 0.73.

Ключевые слова: морфологическое разнообразие, геометрическая морфометрия, Stenocranius, Alex-
andromys, антероконид m1, морфотипы
DOI: 10.31857/S0044513423060119, EDN: YXVHTD

В популяционных и палеонтологических ра-
ботах морфотипическая изменчивость щечных
зубов полевок исследуется в качестве материала,
характеризующего данную популяцию или вид
(Огнев, 1950; Малеева, 1976; Большаков и др., 1980;
Малеева, Елькин, 1986; Nadachovski, 1991; Ток-
мергенов, 1992; Rossolimo, Pavlinov, 1992; Markova
et al., 2010; Dokuchaev, 2014; Лисовский и др., 2018).
Анализу закономерностей морфотипического
разнообразия полевочьих зубов посвящено не-
много работ, выполненных главным образом на
серых полевках (Ангерманн, 1973; Поздняков, 1995,
2011; Ковалева и др., 2002; Markova et al., 2013).

До настоящего времени этот анализ основан
на качественном описании строения зубов, свя-
занном с выделением квазидискретных морфоти-

пов. Между тем, поскольку жевательная поверх-
ность зубов полевок представима как геометриче-
ская фигура, для ее описания легко применимы
количественные методы геометрической морфо-
метрии. В отличие от качественных методов, гео-
метрическая морфометрия позволяет описывать,
сравнивать и оценивать изменчивость форм ис-
ключительно на количественной основе (Павлинов,
Микешина, 2002; Васильев и др., 2018). Опубли-
кованы исследования формы жевательной по-
верхности зубов полевок, выполненные с приме-
нением методов геометрической морфометрии
(Павлинов, 1999, 2000; Voyta et al., 2013; Navarro
et al., 2018; Войта и др., 2019; Pavlinov, 2022).

Одним из основных объектов исследований
разнообразия строения щечных зубов полевок в

УДК 575.21:591.471.4:599.323.4
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самых разных аспектах (популяционный, таксо-
номический, собственно морфотипический и т.п.)
является передний (антероконидный) отдел пер-
вого нижнего коренного зуба (m1). Общей осно-
вой анализа разнообразия вариантов строения
антероконида является его представление как не-
кой двухмерной геометрической фигуры (фор-
мы), которая исчерпывающе задается конфигура-
цией эмалевой обкладки. Общей концептуальной
основной анализа является представление разно-
образия конфигураций антероконида как морфо-
пространства, которое может быть потенциаль-
ным (все возможные варианты) или вписанным в
него реализованным (наблюдаемые варианты)
(McGhee, 1999; Pavlinov, 2011). Как видно из выше
сказанного, описание и сравнение этих конфигу-
раций может быть качественным или количе-
ственным, их методическое содержание состоит в
следующем.

Качественное описание формы антероконида
дается на основе визуального анализа контура его
эмалевой обкладки с помощью следующих трех
основных параметров: 1) сложности изгиба линг-
вальной и 2) лабиальной сторон контура эмалевой
обкладки передней непарной петли и 3) общего
количества обособленных (замкнутых) выступа-
ющих углов. Для анализа структуры морфологи-
ческого разнообразия антероконида их тотальная
совокупность редуцируется (огрубляется) до не-
большого количества квазидискретных морфоти-
пов, каждый из которых характеризуется специфи-
ческой комбинацией этих параметров. На основе
все того же визуального анализа соотношений
между ними конструируется некое морфопро-
странство; если в его конструирование вводятся
не только реально выявленные, но и возможные
домысливаемые (при некоторых допущениях и
ограничениях) морфотипы, морфопространство
рассматривается как потенциальное, а его запол-
нение выявленными морфотипами – как реали-
зованное; во втором случае для количественной
характеристики морфопространства могут вво-
диться оценки частоты морфотипов в исследуе-
мой выборке. Если визуально оцениваемые соот-
ношения между морфотипами трактуются как их
взаимные трансформации, при некоторых допу-
щениях в оценку структуры морфопространства
можно вводить “полуколичественные” (морфо-
генетические) дистанции между морфотипами.
Такие трансформации, выявленные у разных ви-
дов, могут содержательно интерпретироваться,
например, с позиции вавиловского закона гомо-
логических рядов (Ангерманн, 1973; Васильев,
Васильева, 2009; Поздняков, 1995).

Количественный анализ формы антероконида
средствами геометрической морфометрии прово-
дится на основе описания контура ее эмалевой
обкладки некоторой совокупностью точек, рас-
ставляемых вдоль контура согласно некоторому

алгоритму и характеризуемых системой декарто-
вых х,у-координат (Павлинов, Микешина, 2002;
Васильев и др., 2018). Отдельные антерокониды
сравниваются попарно по соответствующим со-
вокупностям точек таким образом, что любые
различия между ними, кроме различий по форме,
исключаются; на этом этапе исключается и “огруб-
ление” антероконидов до некоторых обобщен-
ных морфотипов. Сравнение антероконидов как
геометрических форм проводится на строго ко-
личественной основе, его основным результатом
оказывается некое общее морфопространство
(в контексте геометрической морфометрии оно
называется кендэлловым), которое конфигури-
руется соотносительным положением в нем всех
антероконидов. Положение вариантов антероко-
нидов в морфопространстве описывается сово-
купностью вторичных (относительно исходных
декартовых) так называемых “прокрустовых ко-
ординат”, на основании их значений между вари-
антами можно строго количественно вычислять
дистанции (прокрустовы или эквивалентные им
евклидовы) и проводить ординатный (главные
компоненты, многомерное шкалирование, дис-
криминантный и т.п.) или кластерный анализы.
Все это дает некоторое разнообразие способов
представления структуры разнообразия антеро-
конидов; при знании сущности лежащих в их ос-
нове алгоритмов различия получаемых с их помо-
щью результатов могут служить основанием для
содержательной интерпретации структуры мор-
фологического разнообразия антероконидов.

Основная задача настоящей статьи – анализ
возможностей и ограничений количественного
описания методами геометрической морфомет-
рии структуры разнообразия конфигураций анте-
роконида m1 серых полевок в сравнении с тради-
ционным качественным подходом. В этом анали-
зе основной акцент делается на содержательных
вопросах – на том, что нового рассматриваемый
количественный подход дает для выявления и по-
нимания структуры морфологического разнооб-
разия антероконидов и каким образом этот подход
может быть использован в популяционно-мор-
фологических, таксономических и иных сравни-
тельных исследованиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА
Фактологическую основу настоящего иссле-

дования составляет совокупность изображений
морфотипов антероконидов (включая их обозна-
чения) для пяти видов полевок: Stenocranius grega-
lis, Alexandromys middendorffii, А. mongolicus, А. mu-
janensis, А. oeconomus (рис. 1). Номенклатура при-
водится по последней сводке (Kryštufek, Shenbrot,
2022). Всего выделено 35 морфотипов, в т.ч. для
S. gregalis 11, А. middendorffii 13, A. mongolicus 16,
А. mujanensis 17, А. oeconomus 18; методика их вы-
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деления и обозначения ранее опубликована в ста-
тье первого автора (Поздняков, 2011).

В работе использована авторская методика ви-
зуального описания изменчивости жевательной
поверхности m1 (Поздняков, 2011). При выделе-
нии морфотипов использовали буквенно-цифро-
вое кодирование. На первом этапе учитывали ко-
личество и форму замкнутых дентиновых полей.
В качестве критерия отчленения одного поля от
другого принимали смыкание пристеночного ден-
тина противоположных сторон зуба в перешейке
между полями. На этом этапе выделено шесть
групп морфотипов, обозначенных буквами. Пер-
вые четыре буквы соответствуют количеству за-
мкнутых полей треугольной формы: H – 3, K – 4,
M – 5, T – 6. В двух оставшихся группах – P и
Mа − последняя пара полей (считая от задней не-
парной петли) не разделена. В группе P слиты
четвертый и пятый треугольники, в группе Ma
слиты шестой и седьмой треугольники.

На втором этапе к буквенному обозначению
морфотипа слева и справа приписывали числа,
равные количеству изгибов лабиальной и линг-
вальной сторон передней непарной петли, соот-
ветственно. Например, кодировка 3H6 обознача-
ет морфотип с тремя замкнутыми треугольными
полями, тремя изгибами лабиальной стороны пе-
редней непарной петли и шестью – лингвальной
стороны.

Исследованная выборка включает в общей
сложности 75 морфотипов антероконидов (еди-
ниц сравнения), для разных видов их число со-
ставляет от 11 до 18 (табл. 1). Для достижения пол-
ной стандартизации общей структуры переднего
отдела m1, включающего антероконид, и соблю-
дения условий применения специфического ме-
тода описания ее конфигурации (см. далее) в дан-
ном анализе задняя граница антероконида задана
двумя каудально примыкающими к нему высту-
пающими углами коронки m1 (рис. 1).

Стандартные способы качественного (морфо-
типического) и количественного (на основе ме-
тодов геометрической морфометрии) описания
элементов зубной коронки щечных зубов полевок
(включая антероконидный отдел) и анализа их
разнообразия (включая представление структуры
соответствующих морфопространств) изложены
ранее в публикациях авторов (Павлинов, 1999;
Поздняков, 2011; Pavlinov, 2022). В настоящей ра-
боте описание эмалевой обкладки антероконида
методами геометрической морфометрии дано си-
стемой 200 полуметок, расставляемых автомати-
чески эквидистантно вдоль ее контура с помощью
программы tpsDig2 (Rohlf, 2017). В качественном
анализе попарные морфогенетические дистан-
ции между морфотипами численно оценивались
по количеству преобразований, необходимых для
линейной (по наименьшему пути) трансформа-

ции одного морфотипа в другой. В количествен-
ном анализе структуры разнообразия конфигура-
ций антероконида использовали два основных
подхода – метод тонких пластин и анализ прокру-
стовых дистанций (Павлинов, Микешина, 2002;

Рис. 1. Выделенные морфотипы m1; показан только
передний отдел зуба (полусхематично).
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Васильев и др., 2018). В первом случае для визуа-
лизации морфопространства использовали ре-
зультаты анализа относительных деформаций
(аналог главных компонент), во втором – резуль-
таты непараметического многомерного шкалиро-
вания, для их построения использованы програм-
мы tpsRelw (Rohlf, 2019) и PAST (Hammer et al.,
2001). Для количественного анализа внутривидо-
вого разнообразия вариантов антероконидов ис-
пользованы два метода (Pavlinov, 2011): а) усред-
ненная прокрустова дистанция, вычисленная на
основании попарных дистанций между морфоти-
пами, характеризует общий уровень разнообра-
зия, б) доля дисперсии, приходящаяся на первую
относительную деформацию RW1 (= первую глав-
ную компоненту), отражает общую структуриро-
ванность разнообразия. Для количественного ана-
лиза и визуализации межвидовых различий по
конфигурациям использовали дисперсионный и
дискриминантный (без отбора переменных) ана-
лизы матрицы значений относительных дефор-
маций (главных компонент), эти анализы прово-
дили в программе STATISTICA (StatSoft Inc, 2014).
Матрицы морфогенетических и прокрустовых
дистанций количественно (после их векториза-
ции) сравнивали с помощью ранговой корреля-
ции Спирмена (в той же программе).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В рамках традиционного подхода метрика мор-

фотипического пространства задается тремя па-
раметрами: 1) сложностью изгиба лингвальной и
2) лабиальной сторон передней непарной петли и
3) количеством замкнутых углов. Проектируе-
мое таким способом морфопространство будет
трехмерным. Однако есть одно обстоятельство,
затрудняющее построение морфопространства.
На основании исследования разнообразия мор-
фотипов (Поздняков, 1995) было выяснено, что
увеличение количества замкнутых углов может
осуществляться двумя способами. Во-первых, пу-
тем последовательного замыкания выступающих
углов на передней непарной петле, начиная с ла-
биальной стороны. Во-вторых, путем замыкания
двух выступающих углов в основании антероко-

нида с образованием ромбовидного поля и его
последующего разделения. Каждому роду серых
полевок присущ лишь один из этих способов уве-
личения количества замкнутых углов (Поздня-
ков, 1995), хотя встречаются и единичные случаи
нетипичных вариантов. В частности, для полевок
рода Alexandromys характерен первый способ, то-
гда как для узкочерепной полевки (Stenocranius
gregalis) – второй.

Построить пространство морфотипов, в кото-
ром были бы учтены оба способа увеличения ко-
личества замкнутых углов, можно, но его интер-
претация будет осложнена. Поскольку в статье
рассматриваются принципиальные моменты
традиционного и количественного подходов, то
вполне достаточно продемонстрировать возмож-
ности качественного подхода на основе последо-
вательного замыкания выступающих углов, при-
чем трехмерную картину достаточно просто пере-
вести в плоскую таблицу.

Основа такой таблицы будет задаваться увели-
чением количества замкнутых углов передней не-
парной петли, поскольку в данном случае строго
определяется количество столбцов: отсутствие
замкнутых углов (класс H), один замкнутый угол
(класс K), два (класс M) и три (класс T) угла. Ко-
личество строк в таблице определено на основа-
нии хотя бы одного выделенного члена ряда, и
они различаются по сложности изгибов лабиаль-
ной и лингвальной сторон передней непарной
петли (табл. 2). Соответственно, потенциально
возможное количество морфотипов составляет
56, из которых фактически выявлено 30, т.е. мор-
фопространство заполнено на 53.6%.

Количественная оценка морфотипического
разнообразия антероконидов на основе усред-
ненных прокрустовых дистанций дает довольно
близкие значения для разных видов, варьирую-
щие в пределах 0.21–0.24 (табл. 1). Наименьшая
величина (0.21) получена для S. gregalis, наиболь-
шая (0.24) – для A. oeconomus и A. mujanensis. Это
распределение положительно коррелирует с ко-
личеством морфотипов, выделенных у исследо-
ванных видов (от 11 до 18), что представляется
вполне очевидным. Вместе с тем, следует обра-

Таблица 1. Общая характеристика исследованного материала и количественные оценки разнообразия вариантов
строения антероконидов

Вид n Средняя дистанция Доля дисперсии RW1, %

Stenocranius gregalis 11 0.21 65
Alexandromys middendorffii 13 0.22 45
A. mongolicus 16 0.22 56
A. mujanensis 17 0.24 57
A. oeconomus 18 0.24 55
Все виды 75 0.24 50
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тить внимание на то, что в совокупной выборке
(75 морфотипов) усредненная прокрустова ди-
станция не показывает увеличения (равна 0.24).

Доля общей дисперсии, приходящаяся на
первую относительную деформацию (RW1), у
разных видов составляет от 45 до 65% (табл. 1).
Этот показатель наименьший у A. middendorffii и
наибольший у S. gregalis, у других видов он состав-
ляет 55–57%, в совокупной выборке 50%. Как
видно, наиболее структурированным оказывает-
ся морфопространство у вида с наименьшим ко-
личеством выделенных морфотипов; но в целом
отчетливая связь между структурированностью и
количеством морфотипов не выявлена.

Распределение морфотипов в пространстве
первых двух относительных деформаций (RW1,
RW2) для каждого вида (рис. 2) показывает чет-
кую и при этом весьма своеобразную структури-
рованность морфопространства, выявляемую ме-
тодом тонких пластин. У исследованных видов
это распределение формирует дугообразную кон-
фигурацию, в пределах которой хиатусы чаще
всего неотчетливы; основные различия заключа-
ются в разной степени заполненной центральной
части распределения. Соответственно, дугооб-
разная конфигурация наиболее выражена у A. mu-
janensis и A. mongolicus (рис. 2A, 2B), менее отчет-
лива у S. gregalis (рис. 2C) наименее выражена у
A. oeconomus и A. middendorffii (рис. 2D, 2E).

Распределение морфотипов в том же про-
странстве (RW1, RW2) для всей совокупности ви-
дов также соответствует дугообразной конфигу-
рации с некоторым хиатусом в одном из ее фраг-
ментов (рис. 3A). Анализ трансформаций вдоль
каждой из осей (рис. 3B) показывает, что первая
из них (50% объясненной дисперсии) связана в
основном с усложнением/упрощением буккаль-
ной стороны передней непарной петли, вторая
(16% объясненной дисперсии) – с двухсторонним
усложнением/упрощением и одновременно вы-
тягиванием/сжатием передней непарной петли.
Данное распределение показывает, что в потен-
циальном морфопространстве остается незапол-
ненной та его часть, которая соответствует уме-
ренно усложненному и максимально вытянутому
антерокониду.

Распределение морфотипов для всей совокуп-
ности видов в пространстве первых двух осей мно-
гомерного шкалирования (MDS1, MDS2) имеет
существенно иную конфигурацию (рис. 3C). В дан-
ном случае морфотипы образуют единое почти
однородное (с одной несколько обособленной
группой) облако, почти равномерно заполняю-
щее все морфопространство.

Несмотря на очевидные различия в общей
структуре морфопространств, полученных двумя
разными методами геометрической морфомет-
рии, между ними имеется определенное соответ-

ствие. Корреляционный анализ показывает, что
распределение морфотипов вдоль каждой их пер-
вых осей (RW1 и MDS1) имеет почти идентичную
структуру: ранговая корреляция между ними со-
ставляет 0.97. Их распределения вдоль второй и
третьей осей более специфичны, соответствую-
щие корреляции могут быть как низкими (RW2 и
MDS2, RW3 и MDS3; корреляция 0.18 и 0.32), так
и достаточно высокими (RW3 и MDS2, RW2 и
MDS3; корреляция 0.67 и 0.88).

Анализ степени межвидовых различий пока-
зывает, что в целом они невелики (табл. 3). Доля
объясненной дисперсии, приходящаяся на эти
различия в совокупной выборке, составляет 16.8%,
при попарных сравнениях эта доля составляет от
2.4 до 26.4%. Наиболее различающимися являют-
ся A. oeconomus и A. middendorffii: доля объяснен-
ной дисперсии составляет 26.4%, дистанция Ма-
халанобиса 8.01; в наименьшей степени разли-
чаются S. gregalis, A. mujanensis и A. mongolicus:
соответствующие показатели составляют 2.4–
4.62% и 1.16–2.38. В целом, среди исследованных
видов по характеристикам конфигурации антеро-
конида наиболее специфичны A. oeconomus и
A. middendorffii: соответствующие показатели со-
ставляют 13.6–15.9% и 4.98–5.99; для A. mujanen-
sis, S. gregalis и A. mongolicus показатели составля-
ют 4.9–7.6% и 2.69–3.69. Эти количественные ре-
зультаты подтверждают визуальным анализом

Таблица 2. Развертка морфопространства морфоти-
пов m1 четырех видов полевок рода Alexandromys

Примечания. Жирным шрифтом обозначены выявленные
варианты, курсивом – невыявленные варианты; прочерк
означает невозможность варианта.

Ряды
Классы замкнутых полей

H K M T

1 3H4 1K4 1M2 –
2 3H5 1K5 1M3 –
3 3H6 1K6 1M4 –
4 3H7 1K7 1M5 –
5 4H4 2K4 2M2 –
6 4H5 2K5 2M3 –
7 4H6 2K6 2M4 –
8 4H7 2K7 2M5 –
9 5H5 3K5 3M3 1T3

10 5H6 3K6 3M4 1T4
11 5H7 3K7 3M5 1T5
12 6H5 4K5 4M3 2T3
13 6H6 4K6 4M4 2T4
14 6H7 4K7 4M5 2T5
15 7H5 5K5 5M3 3T3
16 7H6 5K6 5M4 3T4
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распределение видов в пространстве первых двух
канонических переменных (рис. 3D), выделен-
ных по результатам дискриминантного анализа:
они формируют единое облако в центральной ча-
сти распределения, за его границы частично вы-
ходят фрагменты распределений для A. oeconomus
и A. middendorffii.

Количественная оценка сходства между мат-
рицами морфогенетических и прокрустовых ди-

станций между морфотипами, вычисленными
для каждого из видов, показывает, что коэффи-
циенты корреляции изменяются от 0.56 (A. mu-
janensis) до 0.73 (A. middendorffii).

ОБСУЖДЕНИЕ
Прежде всего отметим, что достаточно высо-

кие коэффициенты корреляции между матрицами

Рис. 2. Распределение морфотипов антероконидов в пространстве первых двух относительных деформаций (RW1,
RW2) у исследованных видов серых полевок: A – A. mujanensis, B – A. mongolicus, C – S. gregalis, D – A. oeconomus, E –
A. middendorffii. Обозначения морфотипов как на рис. 1.
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морфогенетических и прокрустовых дистанций
указывают на значительное сходство результатов
описания разнообразия конфигураций антеро-
конида исследованных видов полевок на основе
качественного (морфотипического) и количествен-
ного (методами геометрической морфометрии)
методов. Это позволяет говорить о том, что в
структуре этого разнообразия есть как некая ба-
зовая основа, одинаково выявляемая разными
методами, так и определенные детали, которые
по-разному выявляются различными методами.
Этот общий вывод подтверждается сопоставле-
нием результатов применения двух ординатных
методов (метод тонких пластин и многомерное
шкалирование) в случае геометрической морфо-
метрии. Таким образом, разные методы описания
структуры разнообразия конфигураций антеро-

конида следует рассматривать не как альтерна-
тивные, а как взаимно дополнительные.

Среди результатов анализа методами геомет-
рической морфометрии наиболее впечатляющим,
пожалуй, является характер заполнения морфо-
пространства, выявляемый методом тонких пла-
стин. В общем случае считается, что дугообразная
конфигурация распределения объектов в про-
странстве главных компонент в случае стандарт-
ных линейных переменных является следствием
нелинейного характера связей между последними
(Jolliffe, 2002). Однако в нашем случае содержа-
тельная интерпретация такого распределения мо-
жет быть иной, если принять во внимание, что са-
мо морфопространство конструируется с помо-
щью указанного метода как потенциальное: его
оси (относительные деформации) формируются

Рис. 3. Распределения морфотипов антероконидов у всех изученных видов серых полевок: А – распределение в про-
странстве первых двух относительных деформаций (RW1, RW2), B – изменения конфигурации антероконида серых поле-
вок вдоль каждой из относительных деформаций, C – распределение в пространстве первых двух осей многомерного шка-
лирования (MDS1, MDS2), D – распределение в пространстве первых двух канонических переменных (CV1, CV2).
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совокупностью всех возможных трансформаций
усредненной (консенсусной) конфигурации (Book-
stein, 1991; Zelditch et al., 2004). При “вписыва-
нии” реальных морфотипов в это “пространство
логических возможностей” (как его понимает За-
варзин, 1974) выясняется, что какие-то его обла-
сти соответствуют тем “возможностям”, которые
по тем или иным причинам не реализуются. При-
чины этого могут быть разными – важно, что та-
кого рода результаты дают основание для их об-
суждения, при этом следует исходить из конкрет-
ного анализа “пустых областей” в потенциальном
морфопространстве.

В нашем случае нереализованными оказыва-
ются возможные морфотипы с неглубокими вхо-
дящими углами, за исключением первого лаби-
ального угла (рис. 3A; нижняя центральная часть
распределения). Нереализованность таких вари-
антов можно объяснить с функциональных пози-
ций. Серые полевки питаются преимущественно
вегетативными частями растений, которые им
приходится хорошо перетирать. При этом верхний
и нижний зубные ряды движутся в продольном
направлении относительно друг друга. Основная
нагрузка при перетирании пищи приходится на
поперечные эмалевые участки. На реконструиро-
ванных вариантах антероконида (рис. 3A; нижняя
центральная часть распределения) количество
таких поперечных участков сокращается, соот-
ветственно, падает эффективность перетирания
корма.

С этой точки зрения примечательна структура
морфопространства, которая выявляется много-
мерным шкалированием. Причина ее отличия от
только что охарактеризованной, как представля-
ется, объясняется тем, что это морфопространство
конструируется (опять-таки, по методическим
причинам, см. Pavlinov, 2011) как реализованное.
Следовательно, анализ структуры последнего по-
казывает вероятное отсутствие еще каких-либо
ограничений на проявления разнообразия анте-

роконидов, которые не связаны со способами за-
полнения потенциального морфопространства.

Морфопространство, построенное качествен-
ным методом, – трехмерное, а в табл. 2 дана его
развертка на плоскость. У изученных видов поле-
вок рода Alexandromys морфотипы с антерокони-
дом, не разделенным на замкнутые треугольники
(класс H), т.е. морфотипы, которые можно со-
поставить с нереализованными морфотипами,
реконструированными методом геометрической
морфометрии, встречаются с небольшой частотой,
и среди них выделено лишь три варианта. Такие
морфотипы преобладают по частоте у памирской
полевки (Microtus juldaschi), причем наибольшая
доля у морфотипа 5H5, а наиболее сложные мор-
фотипы – 5H6 и 6H5 (Поздняков, 2007). Таким
образом, основная часть морфотипов этого клас-
са, особенно наиболее сложных (табл. 2), остает-
ся вообще нереализованной.

Для четырех изученных видов рода Alexandro-
mys в наибольшем количестве представлены мор-
фотипы с четырьмя (класс K) и пятью (класс M)
замкнутыми треугольниками. Морфотипы с ше-
стью замкнутыми треугольниками (класс T) мо-
гут быть получены лишь в половине рядов с более
сложными изгибами лабиальной и лингвальной
сторон. Из морфотипов этого класса тоже выде-
лено лишь три варианта (табл. 2).

Спектр реализованных морфотипов каждого
вида представляет собой часть общего спектра,
соответственно, при качественном подходе этот
спектр есть “вырез” из общего морфотипическо-
го пространства, имеющий трехмерную структуру
(рис. 4).

Вскрытая методами геометрической морфо-
метрии значимость лабиальной стороны антеро-
конида m1 в путях усложнения морфотипов под-
тверждается и другими данными: в частности,
корреляционный анализ демонстрирует, что она
образует отдельный модуль в пределах жеватель-
ной поверхности m1 (Ковалева и др., 2021). Воз-

Таблица 3. Попарные различия между видами полевок родов Stenocranius и Alexandromys по конфигурации анте-
роконида m1 по результатам дискриминантного и дисперсионного анализа

Примечания. Дистанция Махаланобиса – ниже диагонали; доля объясненной дисперсии – выше диагонали.

Вид S. gregalis A. middendorffii A. mongolicus A. mujanensis A. oeconomus

Среднее значение для вида

Дистанция 
Махаланобис

а

Доля 
объясненной 
дисперсии, %

S. gregalis 9.71 3.85 2.39 14.60 3.49 7.63
A. middendorffii 5.55 13.14 5.24 26.45 5.99 13.63
A. mongolicus 1.16 4.57 4.62 7.30 2.69 7.22
A. mujanensis 2.38 5.84 2.25 15.14 3.69 4.88
A. oeconomus 4.90 8.01 2.77 4.29 4.98 15.87
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можно, обособленность лабиальной стороны свя-
зана с какими-то морфогенетическими особен-
ностями призматической конструкции зубов,
поскольку для M3 скальных полевок показано,
что видовая специфика проявляется в изменчи-
вости числа выступающих зубцов на лингвальной
стороне задней непарной петли и в количестве за-
мкнутых полей (Поздняков, 2022), т.е. изменчи-
вость лабиальной стороны, в отличие от изменчи-
вости числа выступающих зубцов на лингвальной
стороне и изменчивости числа замкнутых полей,
не связана с видовой спецификой.

Предшествующие исследования (Voyta et al.,
2013; Войта и др., 2019) показали, что с использо-
ванием методов геометрической морфометрии
невозможно однозначно установить видовую при-
надлежность конкретных моляров m1. Оценка
межвидовых различий по всему спектру морфо-
типов с помощью дискриминантного анализа
подтверждает это пессимистическое заключение.
Таким образом, дискриминацию видов серых по-
левок в палеонтологических исследованиях на
основе анализа антероконида m1 нельзя считать
надежной.

В настоящем сообщении едва ли имеет смысл
обсуждать в деталях полученные нами количе-
ственные оценки степени и отчасти структуры
разнообразия строения антероконида у серых по-
левок, а также количественные оценки различий
между видами. Причина в том, что эти оценки по-
лучены на основе анализа достаточно “огрублен-
ных” изображений переднего отдела m1 и вряд ли
отражают те детали, которые присущи реальному

разнообразию, для выявления которого нужно
исследование конкретных экземпляров в доста-
точно объемных выборках. Вместе с тем, важно
подчеркнуть показанную нами особенность ко-
личественного анализа, которая выгодно отлича-
ет его от традиционного качественного, – саму
возможность получения такого рода оценок.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Показано, что качественный и количествен-

ный подходы к анализу разнообразия морфоти-
пов антероконида m1 у серых полевок дают в це-
лом достаточно сходные результаты. Основные
различия между этими результатами связаны с
тем, что эти подходы обладают разными разреша-
ющими возможностями в силу специфики выде-
ления и сравнения морфотипов.

Качественный подход позволяет в разнообра-
зии очертаний антероконида выделить квазидис-
кретные морфотипы, количество которых будет
счетным. Морфопространство конструируется как
трехмерный объект, и по его реализованной части
легко устанавливается потенциальный объем.

Количественный подход позволяет исследо-
вать разные аспекты этого разнообразия на основе
разных методов, включая наглядную демонстра-
цию разницы между структурой потенциального
и реализованного морфопространств, количе-
ственные оценки степени внутри- и межвидовых
различий.

По-видимому, рассмотренные подходы явля-
ются не взаимоисключающими, а взаимодопол-

Рис. 4. Распределение морфотипов A. mujanensis в морфопространстве, построенном традиционным способом.
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нительными: каждый из них предназначен для
решения специфических задач изучения структу-
ры морфологического разнообразия.
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DIVERSITY OF STRUCTURAL VARIANTS OF THE m1 ANTEROKONID
IN THE VOLE GENERA STENOCRANIUS AND ALEXANDROMYS 

(ARVICOLINI, RODENTIA): QUALITATIVE 
AND QUANTITATIVE APPROACHES

A. A. Pozdnyakov1, *, I. Ya. Pavlinov2

1Institute for the Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
Novosibirsk, 630091 Russia

2Zoological Museum, Moscow State University, Moscow, 125009 Russia
*e-mail: pozdnyakov61@gmail.com

75 images of anteroconid morphotypes for five vole species were studied using traditional and GM methods:
Stenocranius gregalis, Alexandromys middendorffii, A. mongolicus, A. mujanensis, and A. oeconomus. The mor-
photypical space is three-dimensional within the framework of the traditional approach, the axes being
formed by (1) the complexity of the curve of the lingual and (2) labial sides of the anterior loop, and (3) the
number of closed triangles. The total number of morphotypes for four species of Alexandromys is 56, 30 of
them having been actualized (the degree of completeness of the morphospace is 53.6%). The thin plate and
Procrustean distance analysys were used in the quantitative approach. The distribution of morphotypes in the
space of the first two relative deformations, both for individual species and for their complex, corresponds to
an arcuate configuration, the first of which is mainly associated with the complication/simplification of the
buccal side of the antheroconid, while the second with the bilateral complication/simplification and simul-
taneous extension/compression of the antheroconid. The part of the potential morphospace that corresponds
to a moderately complicated and maximally elongated antheroconid remains unoccupied. The distribution
of morphotypes for the complex of species in the space of the first two axes of multidimensional scaling forms
a single and almost homogeneous cloud that almost evenly fills the total morphospace. The correlation co-
efficients between the matrices of morphogenetic and Procrustean distances between morphotypes calculat-
ed for each of the species vary from 0.56 to 0.73.

Keywords: morphological disparity, geometric morphometrics, gray voles, m1 anteroconids, morphotypes
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Восточноевропейская полевка – факультативно синантропный вид, активно расселяющийся в во-
сточной части северной Евразии. Территория распространения вида в Иркутской области известна
как дизъюнктивный участок ареала с 1980-х. Изучено 98 особей, отловленных в 2016–2017 и 2021–
2023 гг. на восточном участке расселения, где вид впервые был обнаружен в начале 2010-х гг.
Животных отлавливали на антропогенно трансформированных территориях от окрестностей г. Ир-
кутcк до 23-го километра Голоустненского тракта; в естественных биотопах вид в отловах не встречен.
Для видовой идентификации использованы молекулярно-генетические маркеры. Морфологиче-
ские и микроструктурные характеристики щечных зубов изучены с применением методов световой
и электронной микроскопии. В ходе анализа одонтологической изменчивости оценивали слож-
ность жевательной поверхности, регулярность чередования ее функциональных элементов – режу-
щих граней, а также отмечали наличие или отсутствие атипичных призматических складок и призм
(редких невидоспецифичных признаков, проявляющихся и накапливающихся у разных видов Arvi-
colinae при близкородственном скрещивании, но ранее не известных у восточноевропейской по-
левки). Частоты признаков, характеризующих сложность жевательной поверхности и регулярность
ее функциональных элементов, у изученных животных находятся в пределах значений, известных
для основного ареала вида. В двух точках отлова впервые для восточноевропейской полевки обна-
ружены особи с атипичными призматическими складками. При максимальном проявлении этих
складок от задней непарной петли нижних зубов отделяется сверхкомплектная призма, топологи-
чески соответствующая гипокониду. Распределение ламеллярной и радиальной эмали на сверхком-
плектной призме не согласуется с функционально обусловленным и эволюционно закрепленным
распределением типов эмали на зубах рода Microtus. Сделан вывод о том, что в изученной локальной
микропопуляции проявляются фенотипические последствия восстановления численности из не-
большого числа основателей. По-видимому, в районе исследований вид сталкивается с множе-
ственными последовательными случаями закрепления (натурализации) на новой территории. По-
лученные результаты подтверждают перспективность использования дентальных признаков для
мониторинга видов Arvicolinae, границы распространения которых подвергаются значительным
пространственным изменениям в относительно краткие сроки, доступные для наблюдения.

Ключевые слова: восточноевропейская полевка, фенотип, структура зубов, биологические инвазии
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Биологическая инвазия – это процесс вторже-
ния вида и формирования его устойчивой попу-
ляции в регионах за пределами естественного
ареала, включающий три основные стадии: пере-
мещение (транспортировка, интродукция), за-
крепление (натурализация) и расселение (напри-
мер, Blackburn et al., 2011; Richardson, Riccardi,
2013). Деятельность человека – важнейший фак-
тор, способствующий биологическим инвазиям,
и с ростом антропогенного влияния на биосферу
все чаще инвазии чужеродных видов рассматри-
вают как угрозу для биоразнообразия естествен-
ных экосистем (Galiana et al., 2014; Mačić et al.,
2018). Для инвазивных видов процесс расселения
за пределы основной части ареала на первый
взгляд положителен, поскольку демонстрирует
черты биологического прогресса. Вместе с тем
оценка эволюционного потенциала инвазивных
популяций – это комплексная междисциплинар-
ная задача, требующая не только длительных на-
блюдений, но и синтеза данных разных дисци-
плин (например, Sherpa, Després, 2021). Феноти-
пические последствия прохождения через стадии
инвазии при этом рассматривают в связи со спо-
собностью вида приспосабливаться к новым усло-
виям. Однако стадия перемещения в большин-
стве случаев связана с критическим сокращением
численности, что, теоретически, может иметь и
негативные последствия (Allendorf, Lundquist,
2003). На практике увеличение частоты отдель-
ных рецессивных признаков и проявление фено-
типических аберраций отмечают в популяциях
транслоцированных видов млекопитающих, ко-
торые, тем не менее, успешно осваивают новые
территории (например, Кораблев и др., 2018). Ка-
ким образом инвазивные виды преодолевают не-
гативные последствия восстановления численно-
сти из небольшого числа основателей – это один
из фундаментальных вопросов при изучении ин-
вазионного процесса.

Среди млекопитающих одним из перспектив-
ных объектов изучения фенотипических послед-
ствий инвазии является восточноевропейская
полевка (Microtus rossiaemeridionalis Ognev 1924) –
факультативно синантропный вид, активно рас-
селяющийся в восточной части северной Евразии
(Мейер и др., 1996; Малыгин и др., 2019). Дизъ-
юнктивные участки ареала, появляющиеся в ре-
зультате непреднамеренной интродукции, служат
естественными лабораториями, в которых могут
быть прослежены фенотипические последствия
формирования популяции из ограниченного чис-
ла основателей (Markova et al., 2019). В трех из пя-
ти изученных ранее дизъюнктивных участков
ареала обнаружено проявление скрытой феноти-
пической изменчивости: резкое повышение доли
резервных морфотипов зубов, появление редукций
и накопление редких одонтологических вариаций
(Markova et al., 2019). Материалы из Иркутской обл.

также были включены в процитированную рабо-
ту (небольшая серия черепов из окрестностей
пос. Новонукутский, коллекция М.Н. Мейер, ЗИН
РАН), однако фенотипических последствий фор-
мирования популяции из ограниченного числа
основателей выявлено не было, что могло быть
связано как с небольшим объемом выборки, так и
с отсутствием фенотипически выраженных эф-
фектов критического сокращения численности.

Территория распространения восточноевро-
пейской полевки в Иркутской обл. известна как
дизъюнктивный участок ареала с 1980-х годов,
когда впервые по кариологическим данным была
установлена видовая принадлежность полевок из
окрестностей пос. Новонукутский (Липин и др.,
1987; Мейер и др., 1996). Источник проникнове-
ния вида в регион не известен, предположитель-
но восточноевропейская полевка была завезена
по железной дороге (Обыкновенная полевка…,
1994). Расселение в Иркутской обл. шло во всех
направлениях: к 2008–2013 гг. получены много-
численные подтвержденные находки восточно-
европейской полевки, относящиеся к северному,
восточному и юго-восточному направлениям
расселения (Малышев, 2013). Наибольшего рас-
пространения и численности вид достиг в агроце-
нозах левого берега Ангары в Верхнем Прианга-
рье; известны находки на правобережье Ангары
(Малышев, 2013), на о-ве Ольхон (Pavlova, Tch-
abovsky, 2011), а также в соседних регионах, на-
пример в Бурятии, в г. Улан-Уде и его окрестно-
стях (Моролдоев, Картавцева, 2017; Моролдоев
и др., 2017). Распространение вида в Иркутской
обл. достаточно подробно документировано (Ли-
пин и др., 1987; Демидович, 2006, 2016; Попов,
2011; Малышев, 2013), что делает этот участок
ареала перспективным для изучения фенотипи-
ческой изменчивости инвазивного вида на стадии
расселения.

Цель работы – ответить на вопрос, прослежи-
ваются ли у восточноевропейской полевки в Ир-
кутской обл. фенотипические последствия вос-
становления численности из небольшого числа
основателей.

Для анализа фенотипической изменчивости вы-
браны одонтологические признаки. Морфология
зубов восточноевропейской полевки сформиро-
валась в ходе эволюции в направлении повы-
шения приспособленности к питанию раститель-
ными кормами с высоким содержанием клетчат-
ки (более подробно – см. Markova et al., 2019).
Несмотря на строгую связь морфологии зубов
с особенностями их функции, при близкород-
ственном скрещивании даже у наиболее высоко
специализированных представителей подсемей-
ства Arvicolinae проявляются редкие невидоспе-
цифичные дентальные признаки, снижающие
приспособленность (Markova, Smirnov, 2018; Mar-
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kova et al., 2020). Эта особенность зубной системы
делает ее перспективным объектом изучения для
выявления фенотипических последствий крити-
ческого сокращения численности и, вместе с тем,
позволяет сопоставлять выявляемые тенденции
внутривидовой изменчивости с масштабами эво-
люционных изменений от предковых форм к со-
временным таксонам.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала проводили на восточном

участке расселения M. rossiaemeridionalis в Иркут-
ской обл. Точки отловов расположены в Иркут-
ском р-не в направлении от окрестностей Иркут-
ска до 23-го километра Голоустненского тракта,
который связывает областной центр с пос. Боль-
шое Голоустное на берегу оз. Байкал. Отловы
проведены С.А. Борисовым в четырех точках. Ло-
вушки устанавливали в местах обнаружения нор
со следами жизнедеятельности полевок, при на-
личии снежного покрова – вблизи отдушин на
поверхности снега. Оценка численности грызу-
нов не входила в задачи отловов.

Точка a – 23-й километр Голоустненского трак-
та, садовое некоммерческое товарищество (СНТ)
для выращивания столовых корне- и клубнеплод-
ных культур и многолетних культурных растений.
Отловы на территории СНТ и в зоне естествен-
ной растительности за пределами товарищества
проводили круглогодично с 1999 г., восточноев-
ропейская полевка отмечена с 2011 г. только на
территории СНТ. В естественных ландшафтах за
пределами СНТ на протяжении всего периода от-
ловов восточноевропейская полевка не обнару-
жена. Серые полевки в естественных ландшафтах
представлены полевкой- экономкой и темной по-
левкой; периодически оба вида проникали на
территорию СНТ, не формируя постоянных по-
селений. Материал для анализа одонтологиче-
ской изменчивости собран в 2016 (5 особей), 2017
(14 особей), 2021 (25 особей), 2022 (30 особей) и
2023 (2 особи) годах.

Точка b – 15-й километр Голоустненского
тракта. Отловы проводили в апреле 2022 г. на окра-
ине д. Худяково в зарослях рудеральной расти-
тельности вдоль линии электропередач (14 особей).

Точка c – 9-й километр Голоустненского трак-
та. Отловы проводили в апреле 2022 г. на узкой
полосе земли между автодорогой и нерегуляр-
но возделываемым сельскохозяйственным полем
(4 особи).

Точка d – р. Кая, окраина рабочего пос. Мар-
кова близ г. Иркутск, левобережье р. Ангара. От-
ловы проводили на урбанизированной террито-
рии в октябре 2022 г. (4 особи).

Точки отлова a–c (рис. 1) расположены на
правобережье Ангары на Иркутско-Черемхов-

ской равнине в направлении к предгорьям Онот-
ской возвышенности и Приморского хребта, в зо-
не подтаежных подгорных лесов (Растительный
покров…, 2013), преимущественно сосновых и
лиственнично-сосновых, с участками осиново-
березовых лесов и присутствием осоковых и осо-
ково-гипновых болот с березой, кедром, елью и
лиственницей с небольшой долей заболоченных
лугов и лесов. Коренная растительность в значи-
тельной мере трансформирована хозяйственной
деятельностью человека и подвержена частым
лесным пожарам (например, Баянова, 2018).
Точка d расположена на левобережье Ангары,
в окрестностях г. Иркутск (рис. 1).

Видовая идентификация всех особей восточ-
ноевропейской полевки из точек отлова a–d про-
ведена по молекулярно-генетическим маркерам в
лаборатории филогенетики и биохронологии
ИЭРиЖ УрО РАН. Тотальную ДНК выделяли из
образцов мышечной (фиксация в 96% этаноле)
или костной (нижняя челюсть) ткани с использо-
ванием наборов “ДНК-Экстран-2” (“СИНТОЛ”)
согласно протоколу производителя. Для ПЦР-ти-
пирования использовали пары праймеров, реко-
мендованные для идентификации видов-двойни-
ков обыкновенной полевки (Nekrutenko et al.,
1999):

Mar14F 5'_CCCCTAAAGATTGTTACAGAAAC-
CATC_3'

Mar14R 5'_AAGCCCAACTTGTAACCAGATA-
AAGCAC_3'

Mro16F 5'_GCTCGCTGGTAGAGACAGT-
CACC_3'

Mro16R 5'_GAAGGCAGATTGACCAAGATTTC-
C_3'

В работе использована терминология зубной
системы Arvicolinae (Van Der Meulen, 1973) и
Cricetidae (Reig, 1977; Maridet, Ni, 2013). Анализ
одонтологической изменчивости проводили с ис-
пользованием разработанных ранее подходов
(Маркова, 2013; Markova et al., 2010, 2019, 2020).
Рассматривали три группы признаков. Группа I –
cложность жевательной поверхности; оценивали
в тех отделах зубов, которые усложнялись в ходе
эволюции Arvicolinae от предковых форм к совре-
менным за счет добавления новых призм – ти-
пичных элементов сложности для подсемейства
Arvicolinae (рис. 2). Для оценки использовали
ранги сложности (Маркова, 2013) и традицион-
ные морфотипы (Rörig, Börner, 1905; Markova
et al., 2010). Группа II – регулярность чередования
эмалевых граней как функциональных элементов
жевательной поверхности; оценивали на примере
m1 и m2 в наиболее узкой части на контакте
призм коронки (рис. 3). Группа III – редкие ати-
пичные призматические складки или сверхком-
плектные призмы на месте элементов сложности
бугорчатого зуба предковых форм (рис. 2, призна-
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ки 1–7) и складки эмали во входящих углах пе-
редней непарной петли m1 и задней непарной
петли М3 (рис. 2, признак 8). Обозначение при-
знаков – по: Markova et al., 2020.

В анализ включены правые и левые щечные
зубы животных на пост-ювенильных стадиях (же-

вательная поверхность всех зубов, включая М3,
полностью сформирована, отсутствует ювениль-
ная складчатость эмали).

Всех особей проверяли на наличие функцио-
нальных патологий (значительных нарушений
окклюзии, стирания или роста зубов), болезней

Рис. 1. Географическое положение региона исследований и точки сбора материала. А – ареал восточноевропейской
полевки с указанием положения региона исследований (прямоугольник) и номеров выборок, использованных в каче-
стве сравнительного материала (49–65 – по: Markova et al., 2010; 1–5 – по: Markova et al., 2019). Б – точки сбора мате-
риала в Иркутской области: a – 23-й километр Голоустненского тракта, b – 9-й километр Голоустненского тракта, c –
15-й километр Голоустненского тракта, d – р. Кая. Звездочка – первая подтвержденная находка вида в регионе (Липин
и др., 1987), черные треугольники – опубликованные данные о подтвержденных находках вида (Pavlova, Tchabovsky,
2011; Малышев, 2013; Моролдоев и др., 2017), белые треугольники – точки, включенные в анализ морфологических
признаков.
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Рис. 2. Номенклатура жевательной поверхности щечных зубов полевок (по: Van Der Meulen, 1973), места оценки ран-
гов сложности и традиционных морфотипов в отделах, которые усложнялись в ходе эволюции полевок от предковых
форм к современным за счет добавления новых призм – типичных элементов сложности для подсемейства Arvicolinae
(серый цвет) и места проверки на наличие атипичных элементов жевательной поверхности (стрелки). Черные кружки –
расположение сверхкомплектных призм или складок на месте элементов сложности бугорчатого зуба ранних хомяко-
образных, которые у полевок в норме не проявляются, но могут быть обнаружены при близкородственном скрещива-
нии; белые кружки – эмалевые складки в основании головки передней непарной петли m1 и пятки M3; 1–8 – номера
признаков по: Markova et al., 2020.
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ротовой полости (кариес, актиномикоз), следов
травм или структурных нарушений тканей зубов,
видимых в световой микроскоп.

Анализ микроструктуры эмали проводили с
использованием сканирующего электронного мик-
роскопа TESCAN VEGA3. Для получения микро-
фотографий зубы извлекали из челюсти, залива-
ли эпоксидной смолой, после чего жевательную

поверхность зуба выравнивали и обрабатывали
10% HCl в течение 3 с. Определение типов эмали
проводили по: von Koenigswald, 1980.

Материал, использованный в данной работе,
находится на хранении в Музее Института эколо-
гии растений и животных УрО РАН. Сравнитель-
ный материал для анализа одонтологической из-
менчивости (рис. 1A) включает опубликованные
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данные о выборках восточноевропейской полев-
ки из основной части ареала (Markova et al., 2010)
и из дизъюнктивных участков (Markova et al., 2019).
В т.ч. изучена коллекция М.Н. Мейер из окрест-
ностей пос. Новонукутский, Иркутская обл.
(в предыдущих работах под номерами 65 (Marko-
va et al., 2010) или 2 (Markova et al., 2019)), храня-
щаяся в ЗИН РАН и включающая материалы
1984 г. (ZIN70593-70602) и 5 черепов животных
без музейных номеров, датированных 1985 г.

Обозначения зубов: m1, m2, m3 – нижние, M1,
M2, M3 – верхние зубы. Элементы жевательной
поверхности зубов подсемейства Arvicolinae: AC –
головка передней непарной петли m1, AL – пе-
редняя непарная лопасть верхних зубов, BRA –
буккальные входящие углы, LRA – лингвальные
входящие углы, PL – задние непарные лопасти
нижних зубов, T – треугольные призмы жева-
тельной поверхности, ПНП – передняя непарная
петля m1 (ПНП = Т6 + Т7 + AC). Элементы жева-
тельной поверхности зубов Cricetidae (и соответ-
ствующее обозначение по терминологии, приня-
той для Arvicolinae, где применимо): ed – энтоконид
(= Т1), hd – гипоконид (= Т0), hl – гиполофулид,
lpsd – лабиальный постеросинусид (= BRA0),

md – метаконид (= Т3), pld – постеролофид,
prd – протоконид (= T2). При обозначении при-
знаков на отдельных зубах сначала указывается
зуб, после этого – признак, например, m1_lpsd –
лабиальный постеросинусид на m1 и т.д. Призна-
ки, характеризующие степень слияния или разде-
ления дентиновых полей (например, отклонения
от регулярного чередования эмалевых граней),
обозначали, например, следующим образом:
m1_Т1Т2_0.5 (т.е. между призмами T1 и Т2
на m1 имеется дентиновое слияние, равное 0.5)
(по: рис. 3В).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Изученные особи из точек отлова а–d не име-

ли признаков функциональных патологий (нару-
шений окклюзии, стирания или роста зубов), бо-
лезней ротовой полости (кариес, актиномикоз),
следов травм или структурных нарушений тканей
зубов, видимых в световой микроскоп.

Частоты признаков, характеризующих слож-
ность жевательной поверхности и регулярность
ее функциональных элементов – режущих граней
эмали (табл. 1, I, II), находятся в пределах значе-

Рис. 3. Признаки группы I, характеризующие сложность жевательной поверхности (A), и группы II, характеризующие
регулярность режущих граней эмали (Б–В). A – На черном фоне показаны ранги сложности, ниже – традиционные
морфотипы. Б – Примеры отклонений от регулярного чередования режущих граней эмали на m1 и m2. В – Принцип
оценки регулярности режущих граней по ширине дентинового слияния между соседними призмами (а – ширина наи-
более толстой эмалевой грани в месте контакта двух призм, b – расстояние между эмалевыми гранями противолежа-
щих входящих углов, 0, 0.5, 1 – степень слияния полей жевательной поверхности от полного разделения (0) до непол-
ного разделения (0.5) и полного слияния (1)).
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ний, известных для основного ареала (Markova
et al., 2010, выборки 49–64), и близки к значениям,
опубликованным для выборки 65(2) из окрестно-
стей пос. Новонукутский.

В двух локалитетах (точки отловов а и с) обна-
ружены редкие атипичные признаки – призмати-
ческие складки на месте элементов сложности бу-
горчатых зубов хомякообразных предков (рис. 4–5,
табл. 1, III). Из семи редких дентальных призна-
ков, связанных у Arvicolinae с близкородствен-

ным скрещиванием (рис. 2, 1–7), встречено два:
признак 3 – дополнительный входящий угол
BRA0 на месте lpsd бугорчатого зуба хомякооб-
разных и признак 6 – дополнительный входящий
угол LRA1a на месте hl хомякообразных. Это пер-
вый случай обнаружения признаков данной груп-
пы у M. rossiaemeridionalis.

Признак 6 (m1_hl) встречен единично (точка
отловов а) и выражен слабо (рис. 4 Д). Признак 3
(lpsd на m1, m2 или m3) встречен в двух локалите-

Рис. 4. Редкие одонтологические признаки, обнаруженные у восточноевропейской полевки в Иркутской обл.: атипич-
ные входящие углы на задней непарной петле нижних зубов (белые стрелки) и неполная редукция призмы Т4 на m2
(черные стрелки). A, Б – левые и правые m1 и m2 с признаком 3 (самец IPAE835372/И107, июль 2022, точка отловов
a), В – m2 и m3 особи IPAE835473/И208 (пол неизвестен, февраль 2022, точка отловов a), Г – m3 с признаком 3 (самец
IPAE835356.2/И89, апрель 2022, точка отловов c), Д – m3 cо слабо выраженным признаком 6 (самец IPAE1700481/И2,
декабрь 2021, точка отловов a). Масштаб 3 мм.

Д

А Б В Г
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Таблица 1. Частоты одонтологических признаков (%), обнаруженных у восточноевропейской полевки в точках
отлова a–d и общее число особей на пост-ювенильных онтогенетических стадиях, включенных в анализ одонто-
логической изменчивости

* Встречен только совместно с m2_lpsd (= признак 3).

Признаки

Точки и годы отлова

а b c d

2016 2017 2021 2022 2022 2022 2022

I – Ранги сложности зубов (в скобках – традиционные морфотипы)
M3_1 (simplex) 0.0 0.0 22.0 2.0 0.0 0.0 0.0
M3_1.5 (typica) 50.0 23.1 22.2 28.6 18.5 0.0 0.0
M3_2 (typica) 0.0 57.7 44.4 40.8 37.0 28.6 100.0
M3_2.5 (duplicata) 20.0 0.0 8.9 6.1 11.1 0.0 0.0
M3_3 (duplicata) 10.0 11.5 22.2 20.4 33.3 14.3 0.0
M3_3.5 (variabilis) 20.0 7.7 0.0 2.0 0.0 57.1 0.0
Всего M3 10 26 45 49 27 7 8
m1_rank3 (I) 80.0 100.0 91.7 87.5 96.4 50.0 100.0
m1_rank4 (II) 20.0 0.0 2.1 1.8 0.0 25.0 0.0
m1_rank4 (III) 0.0 0.0 4.2 5.4 3.6 12.5 0.0
m1_rank5 (IV) 0.0 0.0 2.1 5.4 0.0 12.5 0.0
Всего m1 10 26 48 56 28 8 8
M2_rank0 60.0 84.6 84.4 88.9 92.9 71.4 100.0
M2_rank0.5 40.0 15.4 15.6 11.1 7.1 28.6 0.0
Всего M2 10 26 45 54 28 7 8
m2_rank0 90.0 100.0 95.7 92.9 96.4 100.0 100.0
m2_rank-0.5 10.0 0.0 4.3* 7.1* 3.6 0.0 0.0
Всего m2 10 26 46 56 28 8 8
m3_rank0 30.0 28.6 33.3 37.7 64.3 100.0 75.0
m3_rank-0.5 70.0 39.3 37.5 41.5 25.0 0.0 25.0
m3_rank-1 0.0 32.1 29.2 20.8 10.7 0.0 0.0
Всего m3 10 28 48 53 28 8 8

II – Отклонения от регулярного чередования режущих элементов жевательной поверхности
m1_T6T7AC_0 (= maskii) 0.0 0.0 0.0 4.0 0.0 0.0 0.0
m1_T5ПНП (= Oec)_0.5 0.0 0.0 2.1 0.0 0.0 0.0 0.0
m1_T1T2_0.5 10.0 3.8 6.3 1.8 7.1 0.0 0.0
m1_T1T2_1 0.0 3.8 8.3 0.0 3.6 0.0 0.0
m2_T3T4_0.5 0.0 3.8 4.3 0.0 3.6 12.5 0.0
m2_T3T4_1 20.0 7.7 26.1 8.9 0.0 0.0 0.0
m2_T1T2_0.5 0.0 0.0 2.2 0.0 0.0 0.0 0.0
m2_T1T2_1 0.0 11.5 8.7 0.0 0.0 0.0 0.0

III – Атипичные элементы жевательной поверхности
m1_lpsd (= признак 3) 0.0 0.0 4.2 8.9 0.0 0.0 0.0
m2_lpsd (= признак 3) 0.0 0.0 2.1 5.4 0.0 0.0 0.0
m3_lpsd (= признак 3) 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 12.5 0.0
m3_hl (= признак 6) 0.0 0.0 0.0 1.8 0.0 0.0 0.0
M3_признак 8 0.0 0.0 0.0 4.0 0.0 0.0 0.0

Число особей 5 14 25 29 14 4 4
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Рис. 5. Левые нижние m1 и m2 взрослой самки IPAE835373/И108 (точка отловов a, сентябрь 2022 г.) и левый нижний
m3 полувзрослого самца IPAE835356.2/И89 (точка отловов с, апрель 2022 г.) с атипичным входящим углом BRA0. А, В,
Д – контуры жевательной поверхности; Б, Г, Е – микроструктура эмали. А, Б – m1; B, Г – m2; Д, Е – m3. Стрелками
показано расположение типов эмали на призме hd (= T0), не соответствующее “микротусному” варианту дифферен-
циации эмали при максимальной выраженности признака 3 (особь IPAE835373/И108): тройные черные стрелки – тол-
стая стенка, сформированная радиальной и ламеллярной эмалью, одиночная белая стрелка – тонкая стенка, сформи-
рованная радиальной эмалью. Масштаб 200 мкм.

А Б

В Г

Д Е
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тах, удаленных друг от друга на 8 км. В точке отло-
вов c одна особь из четырех отловленных имела
признак 3 на левом m3, остальные зубы этой осо-
би были обычного для вида строения, без атипич-
ных элементов (рис. 4Г). В точке а в июле 2021 г.
отловлен один взрослый самец с хорошо выра-
женным признаком 3 на правом и левом m1 и ле-
вом m2, в феврале 2022 г. – одна особь с призна-
ком 3 на левом m1 и правом m2 (рис. 4В), в июле
2022 – один полувзрослый самец с признаком 3
на правом и левом m1 и незначительным изгибом
дистальных стенок m2 (рис. 4А–4Б), в сентябре
2022 – взрослая размножавшаяся самка с призна-
ком 3 на правых и левых m1 и m2 (рис. 5А–5Г).
Оценки частоты рассматриваемых признаков и
объем выборок приведены в табл. 1.

ОБСУЖДЕНИЕ И ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В ходе расселения восточноевропейской по-

левки в антропогенно трансформированных ланд-

шафтах зоны подтаежных подгорных лесов юж-
ного Предбайкалья формируются поселения вида,
в которых на локальном уровне происходят на-
копление (до 9%) и усиление фенотипической
выраженности редких одонтологических при-
знаков. Обнаруженные признаки проявляются
у представителей разных родов Arvicolinae вне за-
висимости от филогенетического родства, и их
выраженность усиливается в условиях инбридин-
га (Markova, Smirnov, 2018; Markova et al., 2020).
Учитывая приуроченность M. rossiaemeridionalis
к территории садоводства и отсутствие находок в
близлежащих естественных биотопах, точка от-
ловов а представляет собой частично изолирован-
ное поселение, из которого вид на протяжении пе-
риода отловов не расселялся активно. Наиболее
вероятно, в настоящий момент восточноевропей-
ская полевка находится на стадии закрепления
(т.е. натурализации) на данной территории. Не-
однократное появление и усиление выраженно-
сти редких фенотипических признаков является

Рис. 6. Обратное расположение ламеллярной и радиальной эмали на передней и задней стенках сверхкомплектной
призмы hd (= Т0) при формировании атипичного входящего угла lpsd (= BRA0) у восточноевропейской полевки. А –
Схема эволюционно закрепленного и функционально значимого “микротусного” типа дифференциации эмали, при
котором передние (ведущие) стенки призм Т1–Т5 сформированы ламеллярной и радиальной эмалью и утолщены, а
задние (ведомые) стенки тонкие, сформированы радиальной эмалью; тройные треугольные стрелки – ведущие эма-
левые грани призм; обозначение элементов зуба – по традиционной схеме для Arvicolinae (Van Der Meulen, 1973). Б –
Расположение типов эмали на сверхкомплектной призме hd (= T0), не согласующееся с “микротусным” типом диф-
ференциации эмали: передняя стенка тонкая, задняя толстая; обозначение элементов зуба – по схеме, принятой для
Cricetidae (Reig, 1977; Maridet, Ni, 2013). B – Микроструктура зубной эмали при формировании lpsd; белая одиночная
стрелка – тонкая передняя стенка сверхкомплектной призмы hd (= T0), сформированная радиальной эмалью; мас-
штаб 200 мкм.
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косвенным свидетельством того, что этой локаль-
ной группировке пока не удается преодолевать
последствия близкородственного скрещивания
и редкие одонтологические признаки имеют
тенденцию к усилению своего проявления. Про-
изойдет ли их элиминация, будут ли они персисти-
ровать как редкие периодически проявляющиеся
вариации или их частота будет увеличиваться –
это вопрос для дальнейших наблюдений. Однако
обнаруженный признак 3 (lpsd) не появился de
novo в локалитете a. Присутствие в точке отлова c
особи с атипичным входящим углом BRA0 на од-
ном из m3 (начальная стадия фенотипического
проявления признака 3 при близкородственном
скрещивании у Arvicolinae (Markova et al., 2020))
указывает на то, что восточноевропейская полев-
ка на правобережье Ангары предрасположена к
проявлению этого признака. Остается неясным,
проявляется ли этот признак лишь на правобере-
жье Ангары, либо его фенотипическое проявле-
ние связано с эффектом основателя для всей ир-
кутской популяции вида? Для ответа на этот во-
прос требуются дополнительные исследования.
Отсутствие редких одонтологических признаков
в выборке 2 (65) из окрестностей Новонукутского
(предположительно зона исходного расселения
восточноевропейской полевки в регионе) и их
проявление в пределах области современного
расселения вида согласуются с моделью множе-
ственных последовательных случаев закрепления
(натурализации) расселяющейся инвазивной по-
пуляции (Blackburn et al., 2011). При такой интер-
претации можно ожидать, что редкие фенотипи-
ческие признаки будет легче обнаружить в не-
больших изолированных поселениях на стадии
закрепления на новой территории, чем на стадии
расселения, когда высока численность особей с
типичной для вида морфологией, а фон отклоне-
ний относительно низок. Имеющихся данных не-
достаточно, чтобы определить стадию инвазион-
ного процесса, на которой впервые проявился
обнаруженный редкий признак 3 (lpsd) в Иркут-
ской обл. Для ответа на этот вопрос целесообраз-
но сравнить локальные частично изолированные
микропопуляции вида, формирующиеся в несколь-
ких направлениях расселения в Верхнем Приан-
гарье и Южном Прибайкалье.

Накопление редких одонтологических при-
знаков отмечено и в других дизъюнктивных
участках ареала M. rossiaemeridionalis (Markova
et al., 2019), однако признаки 3 и 6 у этого вида до
сих пор не были выявлены. Как и в других изоли-
рованных участках ареала восточноевропейской
полевки, обнаруженные в локалитетах a и c ред-
кие одонтологичесские признаки инадаптивны
для зеленоядного вида и не согласуются с исход-
ным для вида направлением эволюционных пре-
образований зубной системы. Ранее было вы-
сказано предположение, что такие проявления

деспециализации зубной системы могут потен-
циально быть перспективны при переходе на бо-
лее генерализованную диету (Markova et al., 2019),
однако для проверки этого предположения требу-
ются целенаправленные исследования.

У близкого вида – обыкновенной полевки
(Microtus arvalis Pallas 1778) кариоформы arvalis –
признак 3 (lpsd) на m1 был обнаружен в северо-
западной части Иберийского п-ова, на территории
Испании (Markova et al., 2010). Палеонтологиче-
ские находки указывают на присутствие этого
признака у обыкновенной полевки в северо-во-
сточной части полуострова в позднем плейстоце-
не (Luzi, Lopez-Garcia, 2019, 2019a). Несмотря на
то, что одонтологическая изменчивость M. arvalis
в пределах области распространения формы arva-
lis традиционно привлекает внимание палеонто-
логов (например, Chaline, 1972; Nadachowski,
1982), а также описано множество редких призна-
ков и фенотипических аберраций, встречающих-
ся в Европе в настоящее время (Janossy, Schmidt,
1960; 1975; Kraft, 2000; Kapischke, 2014; Kapischke
et al., 2015; Jentzsch et al., 2020), признак 3 (lpsd)
пока ни разу не был обнаружен у этого таксона за
пределами Испании.

У обыкновенной полевки формы obscurus
признак 3 был обнаружен лишь при лаборатор-
ном разведении (Markova et al., 2020), признак
проявился сначала на m3 (в третьем поколении) и
лишь затем на m1 (c 6 поколения). Такая же по-
следовательность проявления признака 3 харак-
терна и для копытных леммингов рода Dicrostonyx
в лабораторных колониях, однако на m3 признак
был обнаружен и в природных популяциях, из ко-
торых получены основатели колоний (Markova,
Smirnov, 2018). На m2 признак 3 ранее у Arvico-
linae никогда не был обнаружен. Примечательно,
что у восточноевропейской полевки признак 3
на m2 во всех случаях ассоциирован с частичной
редукцией T4. В случаях, когда призма Т0 (гипо-
конид) отделена от PL достаточно сильно, на ней
прослеживается реверсия типов эмали. Причем
эта реверсия не согласуется с функционально
значимым и эволюционно закрепленным типом
дифференциации эмали, специфичным для рода
Microtus (рис. 6). Наиболее вероятным объясне-
нием этому может служить модификация морфо-
генеза зуба с изменением экспрессии генов в ме-
зиально-дистальном градиенте на стадии закладки
бугорков таким образом, что в норме стабильный
дистальный отдел нижнего зуба начинает диффе-
ренцироваться, а развитие мезиального отдела за-
медляется. В результате на нижних зубах образу-
ется сверхкомплектная призма, топологически
соответствующая гипокониду бугорчатозубых гры-
зунов, и дифференциация эмали на ней оказыва-
ется отображена зеркально в передне-заднем на-
правлении.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

ОДОНТОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ИНВАЗИВНОГО ВИДА 837

Изучение природы редких атипичных призма-
тических складок щечных зубов Arvicolinae, река-
питулирующих элементы сложности низкоко-
ронковых зубов их хомякообразных предков,
имеет фундаментальное значение в связи с разви-
тием представлений о норме строения и фоне от-
клонений (Коваленко, 2003). В локалитетах a и c
в Иркутской обл. мы обнаружили два из семи ати-
пичных признаков, известных для Arvicolinae
(признаки 1–7 по: Markova et al., 2020). В случае
своей максимальной фенотипической выражен-
ности эти признаки могут демонстрировать сход-
ство с элементами зубов мутантных мышей с экс-
периментально модифицированной экспрессией
генов сигнального пути EDA (Kangas et al., 2004;
Rodrigues et al., 2013). При этом аномалий зубной
системы, которые проявляются при эксперимен-
тальной модификации других сигнальных путей,
вовлеченных в развитие зубов у млекопитающих
(Seppala et al., 2017; Cho et al., 2011), у полевочьих
пока не обнаружено. Сигнальный путь гена EDA,
кодирующего белок эктодисплазин-А, является
эволюционно древним (Pantalacci et al., 2008), во-
влечен в формирование производных эктодермы,
а его нарушения связаны с развитием синдром-
ных аномалий. Вероятно, первым шагом для вы-
яснения факторов проявления атипичных скла-
док зубов у полевок, рекапитулирующих призна-
ки ранних хомякообразных, может быть проверка
гипотезы о связи проявления этих признаков с
изменениями в сигнальном пути гена EDA. При-
мечательно, что, согласно имеющимся сборкам
геномов, ген EDA у полевок расположен на Х-хро-
мосоме (например, MicOch1.0 для Microtus ochro-
gaster Wagner 1842 (Broad Institute…, 2012) и mAr-
vAmp1.2 для Arvicola amphibius Linnaeus 1758 (Well-
come Sanger Institute…, 2021), так же как и у других
млекопитающих, включая домовую мышь и чело-
века (Genome Reference Consortium…, 2020, 2022).
Проявление необычного варианта Х-хромосомы
у M. rossiaemeridionalis в регионе исследований
(Pavlova, Tchabovsky, 2011), а также мутации Х-хро-
мосомы в лабораторных колониях копытных
леммингов (Gileva, Chebotar, 1979; Gileva, 2004),
где впоследствии описано наибольшее разнооб-
разие дентальных аномалий, соответствующих
признакам 1–7 (Markova, Smirnov, 2018; Markova
et al., 2020; Чепраков, 2022), косвенно подтвер-
ждает целесообразность проверки выдвинутой
гипотезы.

Повышение частоты встречаемости редких
дентальных признаков в условиях частичной изо-
ляции не является специфической особенностью
инвазивных видов и проявляется у Arvicoinae в
местах флуктуации границ распространения и
при периодических миграциях из оптимальных
местообитаний в субоптимальные с образовани-
ем эфемерных локальных поселений (Markova
et al., 2020). В случае, когда граница распростра-

нения остается стабильной, накопление редких
признаков не прослеживается, как, например,
было показано для обыкновенной полевки фор-
мы obscurus близ северной границы ареала на
Урале (Маркова и др., 2013). Можно предпола-
гать, что фенотипические последствия близко-
родственного скрещивания у полевочьих прояв-
ляются в результате снижения генетического
разнообразия в локальных микропопуляциях, фор-
мирующих так называемый фронт экспансии
(Swaegers et al., 2013). Полученные нами результа-
ты подтверждают перспективность использова-
ния дентальных признаков для мониторинга ви-
дов Arvicolinae, границы распространения которых
подвергаются значительным пространственным
изменениям в относительно краткие сроки, до-
ступные для наблюдения.

Однако то, какие механизмы стоят за проявле-
нием скрытой (латентной) одонтологической из-
менчивости в небольших изолированных группи-
ровках, – еще предстоит установить. Это может
быть связано с фиксацией редких аллелей, всплес-
ком эпигенетической изменчивости, например за
счет метилирования ДНК (Chapelle, Silvestre, 2022),
или сочетанием генетических и эпигенетических
механизмов. В этой связи совместный анализ
морфологической и генетической изменчивости
является перспективным направлением исследо-
ваний. Обнаружение редкого варианта X-хромо-
сомы у восточноевропейской полевки на о-ве Оль-
хон (Pavlova, Tchabovsky, 2011) позволяет предпола-
гать, что специфика изолированных популяций
восточноевропейской полевки может быть про-
слежена на разных уровнях организации.
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The East European vole is a facultative synanthropic species that actively spreads in the eastern part of north-
ern Eurasia. The distribution area of the species in the Irkutsk Oblast’ has been known as a disjunct part of
the range since the 1980s. Our dataset includes 98 individuals caught in 2016–2017 and 2021–2023 in the
eastern segment of the species’ dispersal area, where the East European vole was first discovered in the early
2010s. Animals were caught in anthropogenically transformed areas spanning from the outskirts of the city of
Irkutsk to kilometer 23 of the Goloustnensky Tract; trapping in natural biotopes revealed no M. rossiaemeri-
dionalis. Species identification was based on molecular genetic markers. Morphological and fine structural
characteristics of molar teeth were studied using both light and scanning electron microscopy. The complex-
ity of the occlusal surface, the alternation patterns of the enamel cutting edges (occlusal regularity), and the
presence or absence of atypical extra elements such as prismatic folds and prisms in places of the early cricetid
dental features were assessed. The estimates of complexity and regularity patterns fell within the range of den-
tal variability known for the continuous distribution area of the species. The atypical extra elements on molars
were described for the first time in M. rossiaemeridionalis based on material coming from two trapping sites.
The extra elements were confined to the posterior lobes of the lower molars, where an additional reentrant
angle separated an extra prism in place of a hypoconid. Enamel walls of the extra prism showed an inversion
of the enamel types (a thin layer of radial enamel on the anterior wall and a thick layer of lamellar plus radial
enamel on the posterior wall) that was contrary to the evolutionary patterns and functional requirements
known for Microtus. The local micropopulation studied is concluded to show phenotypic consequences of a
reduced number of founders. Apparently, the species could have faced sequential establishment events in the
study area. Our results indicate that dental features are useful for monitoring the arvicoline species, the dis-
tribution limits of which are subject to significant spatial changes in the relatively short time intervals available
for observation.

Keywords: The East European vole, phenotype, tooth structure, biological invasion


