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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ
Актуальность исследования. Б последнее время все большее внимание уделяетоя Одному' из крупнейших семейств жесткокры­лых -  отафилинидам, которые, обладая всесветным распростране­нием, включают более 25 000 видов в мировой фауне и 5 000 ви­дов на территории бывшего СССР. Многие из них -  важнейшие ком- ‘ поненгн почвенных экосистем во всех ландшафтных зонах, иногда достигают плотности 600 экз./м 2  и выше. Большинство стафшш- нид -  хищники, играющие существенную роль в регуляции числен­ности беспозвоночных, в том числе и вредных. Многие виды пря­мо или косвенно участвуют в процессах почвообразования. До сих • пор зЪарНуИпШае остаются о,дням из самых малоизученных с е ­мейств жесткокрылых. Это объясняется недостатком или недоступ­ностью литературы и методическими трудностями работы в связи о их образом жизни. Вместе о тем, в коллекциях музеев и науч­ных учреждений накопился огромный и практически необра­ботанный материал по. этому семейству. Особые трудности встают перед приступающими к’ ^зученшо стафшшнид из-за невозможности точного диагностирования видов воледствие отсутствия определи­телей и общих сводок для всей территории бывшего СССР. Без оп­ределения видов невозможно изучение их биологии и экологических характеристик, ввиду' чего бяоценотическая роль я практи­ческое значение стафилияяд во многом еще неясны. Многие вопро­сы их происхождения, генезиса фауны многих регионов, класоифи- нации и особенно биологии и экологии представляют важнейшую за­дачу для изучения этой громадной грущш жесткокрылых. Современ­ные исследователи по разному трактуют объем и структуру зЪарНу- Ип±ца©, и наибольшая противоречивость взглядов, проявляется
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в отношении чрезвычайно морфологически и экологически разно­образного подсемейства ОхуЬеПпае.Очень скудны, а в подавляющем большинстве случаев со ­вершенно отсутствуют сведения о пищевом режиме отафалинид, однако несомненно то, что они являются одним из основных фак­торов естественной регуляции численности вредных организмов. Детальное изучение биологии и экологии перспективных видов, как это было сделано для паразитических АЬеооЬага и других копробионтных стафилинид, позволит в дальнейшем наметить пути их практического использования.У почвообитающих жесткокрылых прослеживается несколько характерных типов адаптаций к жизни в почве, проявляющихоя в их семействах независимо. Выделение и типизация.морфоэкологи- чеоких адаптаций, которые .уже разработаны для мйогих групп, жи­вотных и растений, дает нам возможность понимания ооножных этапов оовоеиия отафилинидами внешней среды и отановления от­дельных родов и групп видов.Высокая чувствительность многих видов к изменениям внеш­ней среды представляет стали липид, пригодными’ для биоиндикации антропогенных воздействий и мониторинга экооиотемных процессов.Цель и задачи исследований. Цель наших исследований -  изучить образ жизни, морфологию, фауну и экологию отафилинид подоемейства Ояу^еПпаа фауны бывшего СССР и сопредельных стран и их значение для систематики и филогении. Для достижения этой цели были сформулированы следующие основные задачи исследова­ний: ( I)  изучить фауну и особенности географического и биотопи- ческого распределения окоителйн; ( 2) подготовить определитель оксителин иооледуемого региона; (3) изучить строение тела окси- телин и проанализировать гомологию признаков для обоснования
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оиотемы подоемейства и установления.филогенетических связей;

(4) изучить экологические особенности и выявить основные морфо- 
экологические типы отафилинид; (5) определить трофические свя­

зи и роль отафилинид в регуляции численности вредителей оел ь- 
ского хозяйства и переносчиков грансмиосивных заболеваний.

Научная новизна. Впервые дано целостное представление 
о фауне оксителин бывшего СССР и сопредельных территорий, под­

готовлен определитель этого подоемейства, описано более 40 но­

вых таксонов. Прослежены закономерности географического расп­

ространения надродовых такоонов в зависимости от ландшафтных 
и климатических условий, обоувдены-особенности и вопросы гене­

зиса некоторых региональных фаун.

На основании анализа морфологических структур и адаптаци­

онных тенденций предложены изменения в классификации окоителин.

Выявлены основные тенденции экологической адаптация отафи­

линид. Впервые для имаго отафилинид предложена система морфо­

экологических типов. Показана зависимость отруктурных особен­

ностей от способа использования среды, типа передвижения, режи­

мов питания, цвязи о определенным субстратом и ярусным распре­

делением в нем.

Проведен анализ закономерностей биотопического и внутри- 
биотопичеокого распределения отафилинид в широко распростра­

ненных субстратах. Определено меото и экооистемная роль ота­

филинид в горных и равнинных биоценозах. Изучены сезонные'и 
оукцессионные факторы динамики чиолвннооти. Прослежены эколо­

гическая приуроченность и сопряженность биологии и экологии 
отафилинид в паразито-хозяинных отношениях и в системах "хищ­

ник-жертва", Выявлены отафилиняды -  наиболее эффективные регу­

ляторы чиолвннооти некоторых вредных беспозвоночный

/



ь -Теоретическая и практическая ценность. Результаты иссле­дований являются существенным вкладом в развитие систематики, филогенетики, морфологии и экологии отафилинид. Значительна! достижением можно рассматривать определитель отафилинид фауны бывшего СССР, позволяющий диагностировать нак полезные, так и вредные в хозяйственной деятельности человека виды отафилинид. Практическое значение имеет раошифровка биоценогичеоких связей отафилинид о организмами медико-ветеринарного значения и вреди­телями сельокого хозяйства, как предпосылка разработки методов биологической борьбы.Основные положения, выносимые на защиту;-  изменения в классификации ОхуЬаИпае;-  тенденции экологической адаптации отафилинид;-  оистема морфо-экологических типов имаго отафилинид;-  значение отафилинид как регуляторов численности дредных бес­позвоночных в почвенных биоценозах;-  закономерности географического распространения надродовых таксонов в Палеарктике.Публикации и апробации работы. Основные положения диссер­тационной работы доложены на заседаниях Казахского отделения. ВЭО (1980, 1982, 1988, 1990, 1991, 1993), на Х-М съезде ВЭО (Ленинград, 1989), на конференциях "Аивотный мир Казахстана" (Алма-Ата, 1982, 1991), на Всесоюзной конференции по паразито- логии (Ташкент, 1988), на X совещании по почвенной зоологии (Новосибирск, 1991), на конференциях Института зоологии АН КазООР (1965, 1966, 1987). Материалы диссертации неоднократно
лобсуждались на семинарах лабораторий биоконтроля вредных бес­позвоночных и почвенной зоологии Института зоологии НАН Реоп. К аз-н . По теме диссертации опубликовано 42 работы, получено
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4 авторских свидетельства, I  патент и подано 3 заявки на изо­

бретение, защищено 32 рацпредложения.

Структура работы. Диссертация изложена на 319 страницах 
машинописи. Она состоит из введения, 8 глав, выводов и спис­

ка литературы, в котором приведено 366 названий, в том чиоле 
211 иноотранных. Текст иллюстрирован 61 риоунком и 33 табли­

цами. В качестве приложения и диссертации олужит рукопись 
"Определителя стафилинид СССР, Ч .Х " , изложенная на 623 о т р .,  
иллюстрированная 800 рисунками и снабженная спиоком литера­

туры из 733 названий*

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ

Глава I .  ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ СИСТШАТЙКИ, ФИЛОГЕНИИ 
'И ЭКОЛОГИИ

1 .1 . История и основные этапы классификации 
окоителин

В главе подробно изложена история изучения и основные 
этапы классификации, обоувдены варианты системы оксителин.

1 .2 . Соотояние изученности фауны и экологии 
оксителин, территория бывшего ССОР

В главе приведен обзор важнейших работ и анализ изучен­

ности стафилинид в целом и по отдельным регионам территории -  
Кавказу, Средней Азии, Казахотану, Сибири и Дальнему Воотоку. 
Приведено также обсуждение данных отечественных и зарубежных 
исследователей по экологическим особенностям и хозяйственному 
значению стафилинид.
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Глава П . МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Фактическую оонову работы составили около 300 000 экземп­

ляров стафидинид, собранные автором в экспедициях по террито­

рии ОССР (1970-1993 г г .)  и изучение более 10 000 экземпляров, 
хранящихся в коллекциях крупнейших научных учрездевий и 
ведущих опециалистов-колеоптерологов.

В главе приведены описания оригинальных методик полевых 
и экспериментальных исследований, защищенных 4 авторскими сви­

детельствами на изобретение, I  патентом и 32 удостоверениями 
на рацпредложения.

Глава Ш, ДИАГНОСТИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ 
СТРУКТУР ИМАГО ОКСИТЕЛИН

Ш Л. Краткий морфолох'ический очерк ,
подоемейотва ОхуХеНп&е

В главе приведено опиоание основных морфологических 
структур подоемейотва и их проявление в трибах и в крупнейших 
родах.

Ш.2. Анализ важнейших морфологических признаков • 
надродовых такоонов пале арктических ОхуТеИпае

При разработке важнейших основ оемейотва З Ц р Ь уИ п га а е, 
при выделении крупных оиотематических единиц исследователи 
прошлого века превде всего принимали во внимание признаки отро­

ения уоиков, ротового аппарата и посткоксальных оклеритов гру­

ди. В последних работах для дифференциации подсемейств и ро­

дов использованы отруктурные особенности кокс и гениталий с т а -  
филинид. Эти и многие другие признаки подробно рассмотрены при 
обсуждении их значения для систематики окоигелин.
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Для многих групп жесткокрылых определение видовой принад­

лежности наиболее достоверно лишь при изучении отроения гени­

талий оамца как наиболее отабильной и коноервативной морфоло­

гической структуры, хотя в пооледнее время в литературе вы- 
оказываютоя и некоторые оомнения. Для то го , чтобы убедиться 
в этом, нами были изучены эдеагуоы достаточно большой серии 
(по 200 ЭКЭ.) двух ВИДОВ -  В1е<Цив -ЬгЮоггЛв и В .Г и го а*и е из 
удаленных друг от друга участков их ареалов. Наиболее заметны 
изменения в толщине и относительной длине базальной части, лег­

ко объяснимые сравнительно слабой склеротизацией и условиями 
препарирования. У обоих видов незначительно изменяется изгиб 
паромеры, а у в .г п о о г ш в  заметны отличия в длине и форме апи­

кального и орединного зубца базальной части парамеры и в фор­

ме кондим. Более очевидны отличия В длине выступающей части 
парамер, в относительной высоте их перекреста (у В.Гигоа'Ьив) 
и величине выступания апикальной части медиальной доли. Одна­

ко изменчивость адеагуса в целом и его частей столь незначи­

тельна, что при схематизации или обобщенности рисунков эд еагу-  
са(что применяется в большинстве определительных таблиц) эти 
различия нивелируются.

Ш .З. Половой диУ'^Рфием и индивидуальная изменчивость

Вторичные половые признаки у окоителян мы объединяем 
в пять основных групп:

I .  Размерные отличия полов проявляются как в общих разме­

р ах, так и ; в соотношении размеров отдельных чвотей тела. Эти 
отличия в болылинотве случаев перекрываются индивидуальной 
изменчивостью, однако у некоторых оксйтелвя они дЪвольно рез­

ки и закономерим.
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2 . Половой диморфизм иногда проявляется в окраске полов. 
Так, у самцов ОеоКготГоиа и некоторых Р1вв*Щ 1, в отличие от 
самок, на надкрыльях имеются цветовые пятна, а у некоторых 
1>еа1:еуа у полов различно окрашено все брюшко или заднегрудь.

3 , Половые отличия в строении члеников усиков и щупиков 
наблвдаютоя во всех группах стафилинид. У оамцов многих окои- 
телин более или менее расширены базальные членики передних 
лапок.

4 , Макроокульптурныз отличия полов часто проявляются в 
наличии у оамцов и отсутствии у самок различных отруктур.

Так, у оамцов двух подродов В1е<Ииз на переднем крае передае- 
спинки расположен вырост в виде рога, иногда достигающий пе­

реднего края головы, а у самцов других подродов этого обшир­

ного рода гораздо оильнее развиты надглазничные рожки. У оам­

цов некоторых оксителин на переднем крае наличника илц лба 
расположены выросты или рожки (Р ± вви п 1 , 0аог11п1, АпШорНа- 
виз, некоторые В1е(11иэ И 0ху1е1ив).

5 . Очень характерными половыми отличиями являетоя воору­

жение прегенатальных сегментов брюшка.

Географическая и экологическая изменчивость проявляется 
в цветовых вариациях и крыловых формах, часто проявляется' 
межпопуляционные отличия и в размерах тела.

Глава 1У. ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ СВЯЗИ И КЛАССИФИКАЦИЯ 
ОХУТВЫНАВ

1 У .1 . Филогенетические овяэи подоемейотв 
стафилинид о другими Э*арИхНпо1(1ва

Стафилинады вместе о близкими оемейогвами Рвв1арыаав, 
Раауоег14ав, ЗоарйуоШйао, БИрЫ Ааа и ЗсуйшаепШав образуют
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монофилетичеокий ряд внутри надсемейотва зШ рЬуН погаеа. Не 
вызывает сомнения, что наиболее примитивной группой комплекса 
являются з и р м а а е  (в ооставе которых наиболее примитивны Ва­

ш у в о н п а е ), многие признаки которых плеэиоморфны по отношению 
к другим членам группы.

Одним из доказательств родогва отафилинид и сильфид слу­

жит промежуточный ТИП габитуоа некоторых О таШ гД  (Сап1о1еит, 
Тг^опойегаиа и д р .) ,  имеющих отчетливый сильфоидный облик. 
Многие синапоморфии свидетельствуют о-близком родстве сильфид 
С Оша111п1 И Тг1йопиг1п1 (АраШ Ноа* ЫосЗупиз, Тг1еопигив) .

Наиболее близки к гипотетическому предку отафилинид при-, 
митивные Оху-ЬеИпае, а среди них наиболее древними представля­

ются РгоШ 1п1п1 ,  Тг1еопиг1п1  и Р Ы оеосЬ аг1 п 1 , филогенетические 
взаимоотношения которых рассмотрены в следующем разделе.

Наибольшее оомнение у многих авторов вызывает принадлеж­

ность к з-ьарНу11п1аае микропеплин. Их морфологическое и эколо­

гическое своеобразие действительно говорит о их значительной 
обособленности, а рад признаков противоречит основным тенден­

циям эволюции ртафилинмд. Однако многие \ оинапсморфии 
имаго и сходство личинок микропеплин о О ш а Ш п ! и Р го1е1п1п1 
позволяют рассматривать их как резко обособленную группу сгаф и- 
линид, родственную наиболее примитивным о х у ш и п а е . Наличие МНОГИХ плезиоморфий (близких к их ОбОТОЯВЮ) у З И р Ы й а е  И Оху- ■ЬеНпае) предполагает очень раннее отделение микропеплин от об­

щего ствола стбфилинид.

Довольно единообразные внешне, но крайне изменчивые по ос­

новным признакам ТаоЪурог1пае, вероятно, являютоя сестринской 
группой РЫоеооЬаг1п1,  отделились от обдего с Рго 1в1п1п1 предка 
и дали начало А1еооНаг1пав. Это подтверждается рядом палеонто­
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логических данных, свидетельствующих о сравнительной.древности 
тахипорин, довольно разнообразных уже в юрском периоде.

Ряд оинапоморфий позволяет выдвинуть гипотезу о непосред­

ственном происхождении алеохарин от окоителин и тогда некото­

рые признаки, общие о тахипоринами, являютоя гоыоплазиями (т и -  
зануроидная форма тела и д р .) .

Несомненно близкими являютоя подсемейства 8*еп1пяе, Ьар- 
*о ЪурЬПпае, Еиаеаге-ЬШпае, 0хурог1пав И Мева1орЛы1пае, кото­

рые были не без оснований объединены Наош! (1985) в группу 
ОхуроПИае. Ряд существенных аутапоморфий отделяют О хуро П - 
пае И Ывва1ор1п1пав ОТ 81еп1пае, ВиаевЛеЛНЛпае И Ьвр'ко^урЬИ- 
п аа, что проявляется и в экологических тенденциях развития 
этих групп.

Наиболее продвинутыми среди стафилинид являютоя сеотрин- 
ские. группы вларЬуНпЛпае и РаейегЛпае, имеющие ряд «общих 
тенденций морфологической и экологической специализации.

1 У .2 . Филогенетические отношения надродовых таксонов 
ОхуЛеНпае

Разнонаправленнооть тенденций развития основных консти­

туционных признаков окоителин, самой примитивной и гетероген­

ной группы, вызвали у многих иооледователей противоречивые 
мнения о статусе таксонов (от отдельных родов и триб до под­

семейства, а иногда и до отдельных семейств), составляющих 
это подоемейотво. Действительно, различия между некоторыми 
членами ОхуЛвШше перекрывают фонетические отличия мезду 
другими подсемействами стафилинид.

Рго*е1п1п± -  наиболее близкая из современных групп к ги -



потетичеокому предку окоителин и отафилинид в целом. Эта груп­па, наряду о примитивной для отафилинид экологией, сочетает проявление полярностей примитивности морфоклинов конституцион­ных признаков с большим размахом тенденций развития их модаль­ностей, апоморфы которых проявляются во многих более продвину­тых группах окоителин.
Близки к РгоХеХШ п ! примитивные О ш аШ п х.Совершенно уни­

кальное расположение и структура защитных абдоминальных желез, 
расположенных антериально по отношению к 8-му отерниту, широкая 
изменчивость длины надкрылий и другие оинапоморфии позволяют 
объединить РгоХеХЩ Щ , 0та111п1 и ряд ЭКЗОТИЧеокИХ триб -  ито­

го  в11рЫп1, ЕгареИпЗ., НеорЬопТп!, 01урЬо1оиТп1 В МОНОфялетичес- 
кую надтрибу Ош аШ -Ьае.Основными признаками, соотносимыми с ОшаИТпТ, являются наличие пары простых глазков на темени, выходы защитных желез перед антериальной границей 8-го  стернита, открытые сзади про- коксальные впадины, тарзальная формула.5 -5 -5 , наличие на неко­торых тергитах парных войлочных пятен, состоящих из перообраз­но уложенных щипиков,'вентрально прикрепленные парамеры эд еа- г у с а . На основании особенностей строения пооледаего членика челюстных щупиков, ног и формы переднеспиняи и особенностей экологии нами выделено- три подтрибы: ОшаШ па -  28 родов, АпТНорНазГпа и ОогурЫХпа -  Цо 6 РОДОВ.У омалиин, также как и у иротеинин, наблюдаетоя значитель­ный разброс тенденций развития производных состояний признаков. Эту группу трудно определить как иоходную для наиболее продви­нутых окоителин. Более или менее очевидная их связь о Оху-ЬеН- п1 прослеживается лишь по линии Ап«юрЬа§1па -  Р в 1 е а з ^ г .; Более обоснованно вести поиск предковой группы бху-ЬеИп! по линии
РгоХеХпХп! И РввиНор81п1. .

-  13 -



-  14 -Одна из наиболее примитивных групп оксителин, состоящая из двух оеогряноких триб РН1оеосНаг1п1 ц 0Ив{аег1п1 является, вероятно, производной от протеянан. Отсутствие шейной перетяж­ки головы, гипофаринко, состоящий из двух пар долей, особен­ности расчленения груди и одна пара лагеросклеритов на сегмен­тах брюшка свидетельствуют о монофилии этой группы, и многие авторы объединяют их в одну трибу РЫовосЬаг1 п1 .  Однако ряд ауталоморфий и прежде всего,существенные различия в отроении передних коко свидетельствуют о значительной обособленности этих дКух групп, причем РЫоеосПаг1 п1  более древняя по сравне­нию с 6 и в « 1аег1 п1 .  Подкорный образ жизни, сильно уплощенное тело (011Б«твг1п1) и шаровидные прококсы (РЫоаоеПаг1п1) поз­воляют выводить из них РГев^ьпт, а чрезвычайное сходство их личинок с примитивными Тг 1 йогшг1 п1  позволяют рассматривать РЫо- еосЬагШ ! как предковую грушу тахипорин. ,Сильфоядная форма тела, поперечные прококсы, точечные бо­роздки на надкрыльях и их относительная длина, примитивные треугольные мандибулы, наличие прогергоотернального шва и дру­гие симплезиоморфии дают возможность рассматривать Тг1 вопиг1 -  ш  как оесгринокую группу РгоЪеГШп! и как иоходную для Р Ы о- ес.сЬаг1 п1 . Ряд сянапоморфий сближает их о И е в и п з ., что позво­лило некоторым авторам включать их в состав пиестин в качест­ве подтрибы.РееийорвГпА, несомненно, являются монофилетичеокой группой на основе аутапоморфий и некоторых плезиоморфий, которые, свиде­тельствуют об относительной древности и обособленности группы на ранних этапах развития стафилинид. В пользу этого говорит, например, малая подвижность брюшка и особенности отроения его сегментов. Уникальная структура -  "стридулядионный" аппарат, состоящий из пары латеральных килей Э -го  тергита и гребня на
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поотериадьной границе 8 -г о  тер гк та, не имеет аналогов у других отафилияид и , вероятно, является основной аутаиоморфией, под­тверждающей гипотезу о монофилии псевдопсин. Однако косые ба­зальные бороздки на абдоминальных т ер ги тах, строение ног и внешний облик этих жуков ограничивают поиски родственных групп 
Iя пределах О х у г е И ш  и рьее-ыхги

Род ЕирПапГиа Р а 1 г т ., ЬаЬоц1Ь. (« Р Н о Ш и в  Ми1в. ,  Кеу ) поме­
щался авторами В различные группы (ОхуЪ еН пае -  ОхуЬеЫ ы Ь, М в в М т ,  т о в е с Ь а п ш )  или рассматривался в ранге со б ствен ­ного подоемейотва. А.Иеп-ьоп обосновал гипотезу о близости РЬо- ц д и в  к Пв1«ав4ег И определил его (вм есте о Охурхие) как с е с т ­ринскую .группу Зуп*от 1 ил1 ,  о которым е г о  сближает специфичная ^форма выпуклостей переднеепинки й расположение выходов брюшных желез на 9-м абдоминальном тергите (что  характерно для всех  “ 0ХУ*е11п1 )>. Мы ПрИООвДИКЯе.МСЯ К МНвНИЮ А .К еиЮ п о близости и ю и ш п ь  к о*у*в 1 1 п1 ,  р то м атр и вая  их в ранге трибы, сестрин­ской К Се1еав4ег1.па. Еыдзление РЬо11<Ид1 ИЗ Состава Оту*в11п1 основано на промежуточном состоянии ряда признаков, синапомор- фннх некоторый Р Г в в Ш й ., и •аутэпоморфиях, отделяющих р ь о и д ь ш  . о *  в с е х  близких групп *■ сильно расширенное брюшко с  одной па­рой хорошо развитых латёрооклеритов, наличие базосрединиого к я -  д я  на слитых 2 -3 -м' абдош ПальнШ  отернитах и крайне редкие у птафйяйнид чешуевидные щетинки.~ Несомненно, наиболее примитивной группой О х у к е и ш  являют­с я  1>е1еав(;ег,  Р ага 1 е а а *е г и ЗупкошЬшп, отделяемых на основании, ряда аутапоморфнй и плезиоморфного состояния абдоминальных л а -  теросклеритов, утраченного другими окоителинами.  Однако эта группа является гетероген ной. РагаЬеавКег имеет ряд ч е р т ,сб л и ­жающих его  о Р1ввН п1 (структура вдавлений на переднеопинке,
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строение усиков и некоторые другие), что свидетельствует об 
общих корнях происхождения Оху-ЬеИпХ, РХеаХШ! и О а о г И п !.

С другой стороны, Ре1еаз-Ьег очень похож внешне и имеет ряд с и -  
напоморфий С Ап-ЬЬор11аз1п1 , 6 Зуп-Ьотхит близок К некоторым Рго- 
•Ьешш! и р ь о и а х ш . Исходя из этого эта группа, несомненно, 
должна рассматриваться как исходная для формирования всех Оху- ■ЬеИп!,

Наиболее продвинутой группой всех ОхуЬеПп! являетоя под­

триба Оху-ЬеНпа, включающая крупнейшие космополитические и г о -  
ларктичеокие роды. •

Род Ао-ЬооЬаг1а был описан (Раиув1,1969) в составе оксите- 
лин, куда традиционно помещался и многими последующими автора­

ми. Детальное изучение морфологических особенностей единствен­

ного доотупного мне вида -  АсХооНагАа таг1па Гаиу. не оотавля- 
ет оошения о принадлежности этой группы к подсемейству^А1ео -  
сЬаг1пае.

Род М.тегив описан Р1ог1 (1899) как член семейства Гве1а- 
р ы а а е , и лишь Ганглбеуэр в результате детального анализа его  
признаков отнео его к ЗХарЬуНШ йае, что поддерживает и боль­

шинство современных авторов. Основным признаком, присущим воем 
стафилинидам, наблюдаемым и у Ш тегиа, являетоя редукция 1 -го  ' 
и частично 2-го отернитов брюшка. Характерным отличием Рае1а- 
рЫйае являетоя наличие 5-го членика челюотных щупиков, присут­
ствующего у отафилинид лишь у АХеосЬага. Основание брюшка м » в -  
г !п 1 всегда с отчетливым межкоксальным килем, что сближает их 
с РгоХе1пт1 и Р1ез1;1п1, а отроение тергигов брюшка о одной .па­
рой латеросклеритов свидетельствует о близости о некоторыми 
Оша1Ип1. Строение задних трохантеров и оообенно 2-члениковые 
ланки обличают Шгазгиа с РНонаХп! и ОхуТе1±п1. Вое вышесказан­

ное позволяет выделить его в монотипическую трибу оьш еП п!.
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Плезиоморфное ооотояние многих признаков Р1еа41п1 свиде­

тельствует об относительной древности этой группы, а ряд синв- 
поморфий о Рго 1:е1п1п1 и особенно о Тг1еопиг1п1 позволяет мно­

гим авторам считать пиеотия исходной группой для, многих групп 
других стафилиняд. Многие исследователи полностью или чаотйчно 
включают В ее СООТЭВ РЬо11(11п1, Тг1еопиг1п1, О в о гИ п ! и Р Ы о е - ооЬаг±п1 на основании тех или иных признаков, Б том со ставе, 
в котором пиеотины предотавлены в настоящей работе, они, на 
наш взгляд, являются монофилетической группой и имеют тесные СВЯЗИ о Оху*е11п1, 0 ОДНОЙ СТОРОНЫ, И Овог11п1, С ДРУГОЙ.

Многие из плезиоморфных модальностей признаков являются 
следствием реверсии, связанной о древней приуроченностью пиео- 
тин к подкорному образу жизни. Так, у большинства Ы ар1п1п1 , 
ведущих окважный образ жизни, многие из этих признаков сина- 
поморфны 0ху*е11п±, что позволяет считать эти две группы о ео т -  
ринокими.

/
Большое своеобразие О в о г и ш , возможно, заслуживает их 

выделение в отдельное подремейотво. Рад синапсморфных модаль­

ностей в отроении гру)^и, ног и брюшка позволяют считать о ео т -  
рицскими группами озориин, о одной отороны, 0ху*е11п1 , а с 
другой, Р1ев1:1п1.

Таким образом, оиотема наДродовых таксонов окоителин, 
встречающихся на территории бавшего СООР и оопредельных стран, 
выглядит следующим образом: .

Подсамейотво ОхуЪвИпав

1 триба Рго-Ье1п1пае« ПОДТрибЦ Мв'корвИпа И Рго’Ье1п1па

2 триба ОшаШп1) ПОДТрибЫ О т а Ш п а , АхгЬЬорИавБпа, СогурЬИпа3 триба Раеис1ор81п1
4 Триба М.тег1п1 , -5 триба Оху1»11п11 ПОДТрибЫ Ве1еяв1вг1па,Ас^ооНаг1па,СоргорЫ-11па,Х1»1поЫ1па,Оху4е11па
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7 трио а РЫоеооЬаг1п1

8 триба РЬоНсПп!

9 триба ОвогИп1» подтрибы О в о г И п а , ТТюгасорЬог1па
10 триба Р1еа11п1( подтрибы П е э Н п а ,  Е1еив1па, Ьер1ооЫ г1па,Ы вр1па
11 триба Тг1вопиг1п1« подтрибн Ара1е 1 1 с1 п а , Тг1(}0пиг1па

Глава У . СОСТАВ И РАСПРОСТРАНЕНИЕ ОХУТЕЫЯАЕ 
ФАУНЫ БЫВШЕГО ССОР

Мировая фауна отафилинид насчитывает около 25 000 видов, 
из них на долю Оху*е11пае приходится более 3 500 видов, отно­

сящихся к 180 родам. Фауна бывшего СССР состоит из 4 7 ,5 $ родов 
и лишь 32,2$ видов мировой фауны окоителин. По трибам доля ро­

дов и видов (в окобках) в процентах распределяется следующим 
образом: Рго*е1п1п1 -  2 7 ,3 (5 2 ,5 )} О ш а Ш Ш  -  8 5 ,7 (7 4 ,7 )} Рвеи- (1орв1п1 -  2 5 ,1 (2 ,8 )} Ш твгТ п ! — все{ Олу*е11п1 -  3 5 ,7 (2 2 ,1 ) | 0аог11п1 -  11 ,5 (1,5 ) { Р З в в Н п ! -  2 8 ,0 (2 ,5 )}  Тг1вопиг1п1 
100(13,6)} сведения по 011а1аег1п± и РЫоеооЪаг1п± не поддают- 
оя подсчету.

У Д .  Типы ареалов и особенности распространения 
окоителин

Окоителины в целом и четыре из I I  ооогавляющих их триб 
обладают всеоветным распространением, однако не имеют ни одно­

го космополитического вида. Закономерности распространения 
таксонов окоителин в общих чертах предопределяотоя приурочен­

ностью подавляющего большинства окоителин к азональным биото­

пам, гидротермичеоким режимом биотопов и главное -  овязью он- 
сителин о повоемеотно раопроограненными оуботратами органичео-V
кого происхождения,
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У . 2 . Состав и особенности распространения
крупных родов оксителин в фауне бывшего СССР

Б главе приведены вое имеющиеся данные по географическому 
распространению, определены закономерности зонального и ланд­

шафтного распределения надродовых такоонов и родов оксителин.

Глава 71 . ЭКШЮЖЕСКИЕ АСПЕКТУ РАСПРОСТРАНЕНИЯ 
И БИОТ СПИЧ ЕСК ОГО РАСПРЕДЕЛЕНИЯ ОТАФИЛИНИД

Относительная холодолюбивооть оксителин определяет их пре­

обладание к северу и падение видового разнообразия и численнос­

ти к югу. В связи с этим в аридных районах отчетливо прослежи­

вается тенденция смещения их активности на весенний и осенний 
периоды. Кроме того, еоли на севере их распределение более или 
менее равномерно, то на юге они локализуются либо в высокогор­

ных регионах, либо вдоль крупных рек.

У 1 .1 . Закономерности биотопичеокого и стадиального
распределения на примере' некоторых транозональ-
ных экосистем Турана и гор Средней Азии •

Наиболее‘разнообразную и многочисленную фауну отафилинид 
имеют поймы рек, вследствие разнообразия и обилия влажных мес­

тообитаний, где возникают наиболее благоприятные условия для 
большинства отафилинид. Особенно отчетливо это проявляется в 
аридных уоловиях Турана. В главе на примере крупнейших рек 
Средней Азии -  Или, Сырдарьи, Ч у, Таласа, Каратала, -  и казах­

станской части Иртыша и Урала рассмотрены сообщества отафили-- 
нид в основных ландшафтных формациях речной поймы. В поймах 
равнинных рек региона можно выделить следующие экологические 
группы рипикольных отафилинид:

-  супрвдпторальные эпигеобионты представлены открытоживущими



хищниками оцепив, РаеЛегиа И некоторыми РШ-оп-Нгив, укрывающИ- миоя в жаркое время в подстилке или в корнях раотений;-  отратохортобионты, часто поднимающиеся по отеблям травянис­тых растений -  ЗТепиа, Р аейеги а, ТгоеорЬХоеиа. Иногда некото­рые ЗТепив образуют большие скопления в пазухах лиотьев круп­ных околоводных злаков;'-  оупралиторальные отратобионты соотоят из двух трофических групп -  зоофаги (Зсораеив, АаХепиа, РМЛопТНиа) и ОХИЗОфЭГИ (многие ОхуТеН пав и АХеооПагХпае). С этой группой теоно омы-
чкаются стратогеобионты, обитающие на границе подстилки и поч­вы (ТаоЬурогиа, Сопоаота, Мейоп). В эту Группу мы ОТНООИМ И обитателей различных компостов (наносы и т .п .) ;-  роющие страто-и геобионты представлены тремя родами -  В1 ват- и в , ТговорЫ оеиа и РХаХуа-ЬеШда. Часть нз них роют норки в почве, а другие прокладывают ходы в слежавшейся подогияке и верхнем слое почвы.Смена стаций стафилинид на побережьях идут по двум векто­рам -  горизонтальному (по мере удаления от кромки воды в арид-

Чных условиях резко изменяется гидротермический режим) и верти­кальному (условия меняются в зависимости от типа растительнос­ти, мощности подстилки, состава и структуры почвы, глубины и д р .) .  Сезонные изменения комплекса стафилинид направлены в сторону растягивания полооы обитания волед за уменьшением зер­кала воды.Фауна прибрежных биотопов горных рек значительно•отлича­ется от рассмотренной выше» Прежде всего это следствие сравни­тельно низкой температуры, заметно более низкой, чем в п р я ж - гающах биотопах, .что определяет преобладание здесь сравнитель­но холодолюбивых Ота1з1 п1  и выоокоопециалйэированных АХаосЬа-



-  21 -г !п а е  (9 3 -9 9 ,7 $ ), видовой состав которых стабилен и зависит лишь от географических и климатических особенностей участка исследований. Горных рипиколов Казахстана можно разделить на следующие экологические группы:-  петрофильные рипйколы, объединяющие ОеойготГсив, ЬезЪеуа, 
Ьа-ЫггоЫит, ТМпоЦготие, Са1о(1ега и других обитателей каменных роооыпей на супралиторали водоемов. В этой группе проявляется смена видового соотава в зависимости от размера камней и их расположения;-  роющие рипиколы, предпочитающие небольшие песчаные пляжи и наносы песка на галечниковых островах (В1ес11иа и некоторые
ТгоеорМоеив) ;-  нйвиколы ,  обитающие у кромки фирновых полей и на вытекающих из-под снега ручейках. В регионе представлены некоторыми Согу- 
рМигп, СоргорМ1иа, Оеодгогтасиа и Ьев^еуа.Леса региона очень разнообразны по зональным, ланд­шафтным и климатическим условиям, но имеют ряд характерных биоценотических характеристик, определяющих фауну и распреде­ление стафилинид. Наиболее разнообразно й многочисленно насе­ление стафилинид в лиственных формациях, особенно по берегам рек и озер. Здеоь, в свою очередь, наиболее заселены поляны, опушки, заболоченные понимания микрорельефа и супралитораль лесных водоемов. В хвойных лесах гораздо более бедное населе­ние стафилинид онладываетоя из мицетобионтов, кортиколов.еим- филов и немногочисленных обитателей хвойной подстилки. Стафи- линофауна смешанных лесов занимает промецутсяное положение и подчиняется закономерностям мозаичного распределения.Тугайные л е са , распространенные по всей Туранской провин­
ции и в некоторых других областях региона, веоьма специ­
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фичны, и их отафилияофауна испытывает значительное влияние 
рассмотренных выше прибрежных биотопов, с одной отороны, и 
прилегающих аридных облаотей, о другой. Элементы типично лео­

ной фауны отафилинид представлены фрагментарно лишь в крупных 
массивах тугаев (пойма Сырдарьи, среднее течение Урала).

У 1 ,2 . Структурные особенности населения отафилинид 
некоторых микробиоценозов и оубстратов

Подавляющее большинство отафилинид обитает в субстратах

органического происхождения (подстилка, компооты, речные н а -
\

носы, навоз, падаль и т . п . ) ,  выступающих в качестве опорного 
для отафилинид элемента внешней ореды,или входят в ооотав кон- 
сорций.

Экскременты и трупы позвоночных являются азональными био­

топами, имеющими ряд характерных особенностей. Широкое раоп-
I

ространение, большая плотность* а в результате деятельности 
человека и постоянная локализация (например, на пастбищах) 
дают основание очитать эти микробиоценозы дисперсной, но ста­

бильной экосистемой, объединяемой специфическими трофическими 
и пространственнши связями.

Видовой соотав отафилинид в навозе формируется практи­

чески на 2-е сутки, но численность отафилинид, по мере старе­

ния субстрата возрастает, достигая максимума на 6-е оутни, 
затем происходит постепенное падение численности. На послед­

них' отадиях оукцесоии, как правило, добавляются единичные осо­

би факультативных копробионтов, использующие субстрат в качеот 
ве убежища или меота охоты.

Наибольшая масса отафилинид концентрируется на границе 
навоза и почвы, часто проникая по ходам других беспозвоночных
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довольно глубоко в почву. Большинство оксителин имеют предпо­

читаемые микростация или мигрируют в зависимости,от периоди­

чески меняющихоя условий в неокольких сходных. Подавляющему 
большинству копробионгных стафилинид присущ ярко выраженный 
геотропизм. Это резко проявляется при нарушении целостности 
навоза. Многие из них совершают постоянные суточные миграции.

Стафилиниды, встречающиеся на плодовых телах базидиаль- 
ных грибов, образуют четко обособленный мицетобионтный комп­

лекс видов, отличающийся от фауны близлежащей подстилки более 
бедным, но специфичным видовым составом.ОкСИТбЛИНЫ (ОтаИшп, Рго1е1гШ8, М1сгорер1и8 и д р .)  редко, встречаются на здоровых неповрежденных плодовых телах грибов, однако заселяют (иногда в массе) старые и разлагающиеся грибы, пронизанные ходами мицетофагов и заселенные различными мицето- бионтными членистоногими. Некоторые грибы при разложении име­ют специфический запад и привлекают представителей коп р о- и некробИОНТНОГО комплекса -  Оху1е1иа 1а.чиеа1цв МагвЬ., П а Т у -  
в'Ьв-иша ргаеЪегпйввиэ Е р р ., О. всиХр-Ьига-кив б г а у . ,  некоторых 
РЪЦоп-ььиа и А1 еооКагвт. У большинства видов мицетобионтных .стафилинид прослеживается.приуроченность к определенным участ ­кам плодового тела гр и б а. Так, ОугорКаепа, питающиеоя споран­гиями плаотинчатых грйбой, 0та11шп, ш.сгорвр1ив и хищные Во- и т о Ы и в  почти всегда локализуются между пластинками, а о х у - 
рогив прогрызает ходы и полосой в плодовом теле, в нотОрне чаото проникают ВгоЪеГпив и Ме^аг-ьигив. Многие виды окоителин и других стафилинид концентрируются в подстилке у основания ножки гри ба, истребляя уходящих на окукливание грибных кома­риков.Структура сообществ кортикольных отафилинид зависит
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прежде всего от типа ( т .е .  микрофлоры) и стадии разложения 
древесины и в меньшей степени от породы дерева, видового со с­

тава и шютнооти ксилофагов и других подкорников. Наибольшего 
разнообразия население отафилинид достигает в области приле­

гания коры лежащих бревен к почве, где наблюдаетоя значитель­

ная влажность и происходит активное развитие деревораэрушаю- 
щих грибов. Здесь наряду о типичными кортикольными ОХЬвХаегив, А.сги11а, НийоЫиа и биедАив обнаруживается заметная примеоь 
подстилочных видов. Часть видов предпочитает кору оо олоем 
разлагающихся экскрементов ксилофагов, пронизанных гифами гри­

бов. Участки о более с вехой корой у границы ее плотного приле­

гания к древеоине заоеляютоя РЬХоеопотиа, ЗХавопХит, ЕХеиаХа, РАев-Ьопеив и др. В ходах короедов и других ксилобионтных на­

секомых формируется комплекс хищников, регулирующих числен­

ность КСИЛОфагов -  Р Х аси ва, РМоеоДгогоа, РЬХоворога И 'д р .
Еще одну группу составляют виды, заоеляющие разлагающуюоя 
древесину и древеоную труху (Оаог1ив, тногаоорЬогив, ряд ви­

дов АХеооЬагХпае И ЗТарЬуХХпХпае).
В сложные биоценотичеокие связи вступают стафилиниды в 

норовых сообществах. Видовой-соотав отафилинид и их экологи­

ческие связи определяются общим фауниотическим составом норо­

вых животных данной местности, частью которого они являются, 
и специфическими условиями обитания в норе. Базионую роль 
здесь играют суботратн органического происхождения (пищевые 
запасы, гнезда, трупы и экокременты грызунов) и стабильный 
микроклимат, часто резко отличающийся от экстремальных для 
отафилинид окружающих уоловий.

V



Глава УН. МОРФО-ЭКОЛОШЖЖИБ ТИПЫ ИМАГО СТАШИНВДУ П .1 , Пр и н ц и п е  классификации морфо-экологи­ческих типов отафилинидПри анализе основных морфо-екологичеоких особенностей отафилинид следует выделить наиболее мощные экологические фак-. торы, определяющие существенные эволюционные преобразования морфо-экологических структур. Мы предлагаем в классификацию морфо-экологических типов ввести наиболее крупную категорию -  тип герпетобий, который наряду о типами гидробия, фитобия, геобия может рассматриваться как образ жизни для большой груп­пы организмов. В тип герпетобия можно отнеоти вое организмы, связанные о верхним слоем почвы на границе о воздушной средой. Совершенно очевидно, что конкретные приспособления к почвен­ным условиям зависят от линейных размеров тела животного, и мы суживаем понятие герпетобия введением подтипа "мезофауна", отделяя этим морфо-экологические типы позвоночных и микроорга­низмов. Однако группы членистоногих мезофауны герпетобия в своем историческом развитии имели различные тенденции адапти­рования к условиям среды. Тесная связь о суботратами и верх­ним слоем почвы выработала отафилиноидный облик организма с укороченными надкрыльями и удлиненным брюшком, который позво­ляет использование различных трещин и полостей/Наиболее важным для организма являетоя опоооб изпользова­ния среды в почвенных условиях, на основании которого выделены классы морфо-экологических типов.Следующим по адаптивному значению мы считаем тип передви­жения, определяющий не только адаптацию органов движения, но и сопутствующее изменение габитуальных особенностей. Труппы жизненных форм отафилинид, обладающих сходным типом активности
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объединены в категорию подклаооов -  бегающие (или ходящие), 
роющие и норники.

В серии жизненных форм объединены отафилиниды, обладаю­

щие сходным типом трофических связей, причем здесь возможно 
выделение промежуточных категорий, например, подсерий по спе­

циализации к определенному виду пищи. Так, в серии схизофагов 
можно выделить са п р о -, дегрито-, копро-, некрофагов и др.

У П .2 . Структурные адаптации к биотопическим 
и ценотическим условиям обитания

Наиболее тесная связь образа жизни и структурных особен­

ностей стафилинид проявляется в общей форме их тела. Открыто- 
живущие и скважные шцетофаги наибольшую ширину имеют в сред­

ней части тела. Адаптивные тенденции у сравнительно мелких обИ' 
тателей поверхности и верхнего слоя подстилки проявляются в 
расширении задней половины тела, что характерно для большин­

ства 0шаХ11п1 и некоторых А Х е о сЬ а П п а е . Напротив, у скрыто- 
жйвущих и скважных зоофагов расширена передняя часть тела (поч­

ти вое ТаоЬурогХпае и ш огие Д1еооЬаг1пав), что связано о ак­

тивизацией хищничества. У роющих и норных стафилинид, нсзави­

симо от систематического положения, тело более или менее па­

раллельностороннее на фоне общего сужения тела.

Плотнооть покровов тела стафилинид тесно связана с осо­

бенностями среды, в ноторой обитают те или иные виды и со  
способом передвижения в ней. Так, малоподвижные, живущие в 
толще почвы или органического субстрата отафилиниды имеют 
тонкие мягкие покровы, что коррелирует также о бледной одно­

тонной окраской (ЬерХоХурЬИпае, некоторые А1еосИаг1пае ) .  
Этими же особенностями, на наш взгляд, обладают вое те отафи­

линиды, которые не связаны с постоянным поиском пищи или вре­
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менно существующих субстратов (как например, копро-, некро-, и мицегобионты). Супралиторальные петрофилы, живущие по бере­гам горных водоемов, очень мобильны, однако никогда не удаля­ются от воды и их покровы сравнительно тонкие и эластичные, что способствует их обитанию в окоплениях камней. О другой стороны, В1еД1ца, обитающие на супралигорали пересыхающих во­доемов и связанные с чаотшми перелетами в поисках подходящих стаций, имеют более толстые и жесткие покровы.У многих эпибионтных форм часто развиваются различные ти­пы предостерегающей или криптирующзй окраски (ОгЧПо1 ев*еа, ВЪарЬуНпив и д р .) . С другой стороны, у скважных и скрытоживу- щйх отафилинид окраска черная или буроватая и, как правило, однотонная.Общая форма головы связана с режимом питания (определяя место прикрепления и угол атаки мандибул), способом потребле­ния пиши (сочленение голбвы и груди, положение головы по отно­шению к оси тела и степень втягивания под переднеопинку).спо­собом прокладки ходов в субстрате (при использовании головы для раздвигания чаотиц субстрата).Хищные, мобильные эпибионты имеют крупные и , как правило, сильно выступающие глаза (особенно ярко это выражено у 81:епив и Раейегив). Общим правилом можно считать и крупные глаза у летящих на свет видов. Наблюдается уменьшение вплоть до редук­ции глаз-у почвенных опецификов, троглобионтов и симфилов.Для быстропередвигающихоя хищников характерно сужение пе­реднее пинки, приобретающей сердцевидную форму, что коррелиру­ет о более или менее расширенными к заднем у краю надкрыльями, у открытоживущих хищных охуЧеПпае часто наблюдается резкое обозначение плечевых бугров надкрылий (АпсугорЬогив) и пре-



-  28 -вышекие ширины головы над передаеспинкой (многие Ап«юрЬае1па, 
О огурИН пае,некоторые ОхуЬеПп! и д р .) .Степень подвижности сочленения передне груди о ее другими отделами находится в прямой зависимости от'способа передвиже­ния в субстрате. Наиболее подвижно оно у почвообитающих, осо­бенно роющих видов (В1е<Ии8), у которых между отделами груди образуется своеобразный перехват -"тал и я ". У отафилинид, име­ющих каплевидную, тизануроидную форму тела, переднеопинка очень крупная и довольно жестко сочленена с надкрыльями, на­крывая их основание. Голова представителей этой группы часто сильно (до уровня глаз) втягивается под переднеспинку и может двигаться лишь по горизонтальной оси. У субстратных отафилинид переднеопинка обычно заметно шире головы, малоподвижна в соч­ленении с надкрыльями, но голова, как правило, имеет шейный перехват, позволяющий движение в горизонтальной и вертикаль­ной плоскостях.Важнейшее значение при.классификации жизненных форм с т а -  филинид имеют длина и вооружение ног, а также соотношение их частей. Выпячивание передних/ тазиков из передне пруди очень важно при повышении скорости передвижения жука, спосцоствуя уменьшению трения бедер, о нижнюю поверхность тела. Задние та­зики имеют тенденцию к образованию конической структуры, отче­го далеко выноситоя вертлужное сочленение бедер и тем самым удлиняются ноги и увеличивается степень подвижности бедра.У П .З . Система морфо-экологических типов имаго отафилинидСистема включает 5 классов, разделенных на подклассы, с е ­рии и группы морфо-экологических типов. Предлагаемая система жизненных форм имаго отафилинид позволяет дать в краткой форме



-  29 -довольно полную характеристику морфо-экологических оообенноо- тей конкретного вида, например:В1е<Ииа ТгЬоогЩ а Н егЬ в*. -  скважный роющий НОРНИК, оупрали-торальный альгофагЕ1еив1в ооагоТаТа Шгагр -  роющий подкорный криптобионт,опециализированный хищникУ П .4. Характеристика морфо-экологических типов имаго стафилинидI  класс Эдибионты. Открытоживущие стафилиниды, оообенно хищные формы, имеют хорошо развитые глаза на отчетливо прог- натной голове, сильно оклеротиэированные покровы и относи­тельно короткое и широкое или приближающееся к цилиндричес­кому брюшко о меньшей степенью подвижности, чем у скважников или криптобионтов.Виды, обитающие на цветах, поверхности почвы и в скважи­нах, значительно превышающих их линейные размеры, имеют широ­кое, несколько дорзо-вентрально уплощенное тело с коротким ма­лоподвижным брюшком и, как следствие этого, относительно длин­ными надкрыльями. У стафилинид этой группы довольно часто встречаются макроокульптурные элементы покровов (МогорерХив, РаэиДорв1 в . ВирЬапХив и д р .) , создающие, вероятно, криптиру- ющий эффект. Такая оильфоидкая форма тела обычно коррелирует о микоофитофагией и относительно мелкими размерами. Аятобион- тн, кроме того, характеризуются укороченной головой и относи­тельно короткими ногами и часто расшаренными члениками лапок, снабженными длинными ресничками.Хищные, бегающие по поверхности оуботратов копре- и нек- робаонты, имеют очень густой волосяной покров а резкими конт­растным!: пятнами (Вшив, ОгеорЫХив и в меньшей степени ОпХПо-
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1ев1;еэ), разбивающими контур хиприка. Еще одаой специфической чертой этой группы стафилинид является расширение головы, по­зволяющее широко разводить мандибулы для захвата крупной до­бычи. Хищные эпигеобионты, обычно встречаемые под камнями или другими плотными укрытиями, имеют карабоидный облик (0ео4гот±- 
оив, АпШорЬаёив, Ьев1еуа), а у скрывающихся в подстилке или корнях травы тело удлиненное, более или менее приближенное к Цилиндрическому (Раейегиа, ЗХепив, ВогеарЬИиа, ТаоЬуиеа И др,). Общие тенденции этой группы независимо от систематического по­ложения проявляются в сужении переднеспинки и удлинении ног, что позволяет насекомым быстро бегать и приподнимать тело над суботратом.П класс Скважники.  Наиболее адаптированным к обитанию в скважинах, вероятно, следует признать габитуальный облик неко­торых ГаеИег1пае (Ьа1;ш?оЫига,Бо11саоп И д р .) И ОХЬИпХ, кото­рые при движении по скважинам способны раздвигать частицы суб­страта, прокладывая таким образом ходы. Стафилиниды, обладающие такой формой тела, населяют сравнительно плотные субстраты или верхний слой почвы. Более универсальна и менее специализирова­на форма многих Р Ы 1 0 ПШ1 П1  и всех Чие&ьпз., которые живут и в различных естественных полостях и в ходах, проложенных другими субстратными членистоногими^ могут сами прокладывать их.Ряд форм имеют расширяющееся, утяжеленное к вершине брюш­ко. Это характерно и для бегающих ? а 1 а в П а , ТасЬуиэа, А1еосЬа- 
г а ) , и для роющих (В1е<Цив, РХа^увУе-йшв) скважников. Эти ста­филиниды при выходе на поверхность субстрата сильно загибают брюшко на опинную оторону, перемещая центр тяжести к переднему концу тела.Хидаые мицетобионты (ВоИ-ЬоЫив) имеют удлиненное обтека­



емое тело ( гораздо более длинное, чем у других ТасЬ урогЬпае),
%

позволяющее, о одной стороны, свободно передвпгатьоя по ходам, 
прогрызенным мицетофагаыи, а с другой, переползать через плао- 
тинни гриба. Этому до, вероятно, бпоооботвует наличие длинных, 
иооо направленных назад хет на брюшке.  Другую группу хищных 
мицетобионгов (В о Ш о с Ь а г а  и другие А1еосЬаг1пае) о оставляют 
виды о центром тядооти у средины тела.

Мицетофаги представлены двумя экологическими группами, 
имеющими характерный облик для воех их представителей. Это Охурог1п а е , прогрызающие в теле плодовых тел гриба длинные из­

вилистые ходы, и ОугорЬавпа, выедающие спорангии в пластинча­

тых грибах.

Ш класс Криптобионты.  Подкорники, населяющие узкое прост­

ранство мевду корой и древесиной деревьев, имеют удлиненное, 
дорзо-вентрально оплющенное тело (трибы ?1 е а *1 п а , 1ю р *о сМ г1 -  п а , Ы а р П п а ) , у подкорных охизофагов, как правило, сильно раз­

виты мандибулы, имеющие различные вырооты и другие скульптур­

ные элементы, позволяющие ооскребать разлагающуюся органику 
о луба и коры. Хищные кортиколы имеют плоское тело о укорочен­

ными ногами (РЫ оеопошив, некоторые А1 еооЬаг 1пае) ИЛИ УПЛОЩВН- 
ное, типичное для большинства Хап«ю 11п1п1, но уплощенное тело 

(ЯиаоМив) о укороченной головой, короткими ногами и мощными 
мандибулами, что позволяет им прокладывать ходы в рыхлой, полу- 
раеложившейоя органике (чаще воего это опилка ноилофагов). Для 
воех кортиколов характерно'раоширение передней части тела (го­

лова я переднеопинка) по орвннешш о задней (надкрылья и брюш- 
к о ), ЧТО оообенно ярко наблюдаетоя У Г Ы о е о о Ь а гШ ! и 0 1 1 ез*ав - 
г 1п ±, Стафилиняды, вотречающнеоя в трухе в ходах короедов,име­

ют более или менее выпуклое (тп воп огив) или совершенно щ ш ш -
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дрическое тело ( О в о г И п !) .
Троглобионты характеризуются слабо оклеротязованннми и 

бледно окрашенными покровами (В1ерЦаггЬутепи8, Тгов1осур1юйав 
и д р .) .  У многих пещерников редуцированы гл аза. Редукция глаз 
наблюдается также у некоторых почвенных опецификов (ЬерХоХурЬ- И п а е , ВаХйхоЬХшп -  подрод ОХурХотегиа, некоторые ЬерХоХХпив).

Скрыгоживущие геобионты характеризуютоя очень узким и 
длинным телом о очень подвижным брюшком, относительно коротки­

ми надкрыльями С е о а и ь а , ЬерТина), приспособленными к рытью (ХапХЬ оП пи а, Оаигор Хегин И д р .)  И , К8К ПраВИЛО, бОЛЬШОЙ ПЛОС­КОЙ головой (особенно меХоропсиа и ьерХоНпиа) и укороченными 
средними и задними ногами. Облигатные геобионты и с крыт оживу-  
щие норники имеют цилиндрическое (ЬерХоХурЬИпае) или близкое 
к нему (В1е<нив) в сечении тело.

Облигатные нидиколы, живущие в гнездах и норах мелких 
позвоночных, появляются на поверхности лишь во время переле­

тов. Морфо-вкологичеокие тицы этой группы габитуал.ьно соот­

ветствуют бегающим и роющим окваяшкам, так как проотрвнотва 
в жилищах позвоночных значительно превышают размеры отафилинид.

У наиболее характерных представителей этой группы -  У м ,-1оп1Ьиа вогХЬае, Р Ь .а р в гт о р Ы Н , РЬ.рауНорПаеив и •ХигвсакХа
аарЬ аШ па -  крупная голова о широко расставленным мандибула­

ми, очень длинные нови, как и у облигатных нидиколов других 
оемейотв.

1У класс СямЗилы. Включает 2 подкласоа -  мирмекофилов и 
термитофилов. В Палеаркгине известно более 200 видов отафили­

нид, овязэнных о муравьями и их жилищами. Облигатные мирмеко- 
филы имеют специальные железы о пучками трихом на брюшке, ко­

торые вырабатывают феромоны, влияющие на жизнедеятельность м у-



равьев (ЬотесЬива, Акете1ев). Некоторые виды стафилинид-сим- филов габитуально сходны о муравьями (га.паг<1а, ЕсИорЬу-Ьев). Другие группы мирмекофильных стафилииид вступают в экологичео- кие взаимоотношения о системой "хозяи н -гн ездо" либо как хищни­ки (2угав, <3ив(11ив, ХапкЬоПпив), либо как КОМменсалисты (Ьер- 
као1пив, АкНека, О та И и т).

У класс Паразиты. Широко известно паразитирование личинок 
АГвооЬага на пупариях короткоусых двукрылых. Тропическая груп­

па АтЬ1уор±п± в стадии имаго паразитирует на позвоночных. Они 
имеют ряд специфических морфологических особенностей и заслу­

живают-выделения в особый класс.

У Н .5 . Соотношение классификации и системы 
морфо-экологичеоких типов имаго стафилинид

В разделе приведены охемы распределения такоонов стафили­

нид по категориям морфо-экОлогических типов,

УШ. РОЛЬ СТАФИЛШВД В РЕГУЛЯЦИИ ЧИСЛЕННОСТИ 
ВРЕДНЫХ ЧЛЕНИСТОНОГИХ, ... ' й. . ... ... . .. ' .■ ...

УШ Д. Роль нидикольных стафилинид в регуляции 
числекнооти эктопаразитов грызунов

Основными видами стафилинид, истребляющих эктопаразитов,
9

ЯВЛЯЮТОЯ СоргорЫ1ив репп!I ег и 0,р1овив для юга И ЮГО-ВООТО- 
ка Европейской части бывшего СССР, Чиейкив о1кв111,  Р М 1оп-

кЬив рвуНорНадив, РЪ»ивки1акив, О.реппкГег, С.р1овив, И и  
во П Ь ав , .1игеоек1а аврЪа1к1па, Р1акурговорив вЮпвакив для 
Забайкалья И Прикаопия, И ивог1Ьав, О.реппАТвг, 0,8о1вку1,

Оху рода -кована» О .враек Ы , Мвйоп п1й1оо1а, Ооповота И пвака

для Средней Азия и Казахстана.

Высокая численность и постоянное приоутотвие отафилинид

-  33 -



-  34 -

» норовых микробиоценозах представляют их одним из важнейших 
лимитирующих факторов возникновения и распространения эпизоо­

тий грызунов в аридных условиях Средней Азии и Казахстана. При 
попадании в кишечник жука возбудитель чумы Погибает и , оледова- 
тгльно, сами они хранителями инфекции не являются.

Стафилиниды,обитающие в норах грызунов,обладают удлиненны­

ми ногами с очень длинными лапками,более или менее компактным 
телом и быстрыми и резкими движениями,позволяющими догонять и 
схватывать прыгающих блох. Хищники концентрируются в местах 
скопления эктопаразитов. Наибольшее значение в истреблении эк­

топаразитов имеют доминирующие виды стафилинид, относящиеся к 
группе облигатных НИДИ колоВ - РЪИопТЬиа вогТЪее.Сопозота 11- 
Т)еа1а,0хуройа 1ова1а,0.эрае+.М . М1сго^1оТ(;а п1Д1со1а,СоггорМ - 
1иэ рвпп1Гег, Ра1ацг1а тейуейеу!, которые .у НИЧТО Ж) ЮТ эКТОПарази- 
тов на всех стадиях их развития .Часть видов стафялинид поедают 
с апроши льпых личинок блох, развивающихся в субстратах гнезда.

При полупроизводственных испытаниях с повышенной плот­

ностью хищных стафилшшд в локальных микроочагах удавалось 
полностью истреблять важнейших переносчиков, что свидетельст­

вует о их несомненной перспективности в профилактике.особо 
опаоных инфекций.

УШ.2. Роль стафилшшд в регуляции численности 
синантропных и зббф вДШ к мух

Имаго синантропных мух становятся доотупннми для с у б с т -  
ратных хищников во время откладки яиц и питания. Наиболее ак­

тивно их истребляют широко распространенный в Палеарктике 
*По1ввгев пшПпив, который в отдельных регионах достигает 

плотности до 10-16 оообей на единицу органического субстрата. 
Имаго музе, но преимущественно мелких видов, истребляют и неко-
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ТОрые ВИДЫ рода РЫ Ю циш в (сг'ивпрарца, шаг^1 гш I иа, р о Ш и в , 
п и Н и е  И д р .) ,

Яйцо -  наиболее уязвимая фаза развития мух, додвергающа- 
яся истреблению не только со оторочи хищников, но а некоторых 
схизофагов. Наиболее эффективно истребляют яйца мух мелкие 
1 ИДЫ РНИопОгиз И РОД ВИДОВ 0хуТе1иа, АТаосНаги, которые за­

селяют субстрат ранних стадиях его сукцесоии. В толща н а­

воза, особенно но его краям, на границе с почвой яйца истреб­

ляют ХапТЬоИпиа И ЬерТае1пив.

Проведенные иооледования позволили установить наиболее 
эффективных регуляторов численности личинок мух: для степной 
И ПУСТЫННОЙ ЗОНЫ ЭТО О.пшгЬниа, РЬ.сгибп1аТив, РЦ.<ПтТсПа1.ца, 
Р Ь .а в Ш в , А .1п 1г 1оаТа; для горных и предгорных районов Казах­

стана И Средней Азии -  О.тигРпив, ОгеорНПиз ш а х Ш сз и з, РН. 
роИ Тив, РД.вр1оп(1вп8, РЬ.гиТгНиа, РД.сгиепТаТив, РИ. сИ тЫ га- 
Тив, Р Ь .а в Ш в , РН. вапдцТпо1впТЬив, РД.та1-б1па1иа, А.1пТг1са- 
Та, ТасМпиз г и П р в а . Прожорливость круИНЫХ РП.ар1епНвпз, Иг. 
р о И Т и э, РЬ.РивсТрегшта уравнивается значительно большей ч ис- 
ленноотыо РЬ.пшге1па4иа, РЬ.огаепТаТиа, ПисШпРАРаТив, на ДО­

ЛЮ Которых приходится около 70$ истребленных личинок.

Куколки короткоусых двукрылых (пупарии) наиболее защите-
л

ны от энтомофагов. В зависимости от места окукливания пупарии 
истребляются либо крупными субстратными хищниками с .ш а х т о ­

вые, РИ.роИТив, РН.пРРРНив, РЬ.сгиепраЬиз, либо ПОЧВЗ ИНЫМИ 
Спецификами ХапТЬоИпиа, ХерРасРпиз И некоторыми А1еосЬагРдаа. 
Среди паразитов пупариев основная роль принадлежит личинкам 
паразитичеокого рода А1еооЬага, являющимся экто- и эндопара­

зитами куколок короткоуоых двукрылых. Выделена группа видов 
(АТаосЬага сш Ч и!а , А.РпРгРсиР.а , А.лпРПегР ,
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А .Ы П п еа Ъ а , А .уегп а И А.Ырив1:и1а1;а, ВЫПОЛНЯЮЩИХ важную 
роль в регуляции численности оинантропных мух. Средняя, сум­

марная для этих видов степень инвазии в природе ооогавила 185? 
пупариев мух.

УШ.З. Роль отафилинид в регуляции численности 
гельминтов во внешней среде

Б истреблении паразитических нематод во внешней среде 
важнейшая роль принадлежит специализированным (Оху1:е1ив Наша­

лив, О.Га1гша1ге1) И факультативным (ТаоМпив г и П р в в , А1:Ьв1» 
ах!циа, НвЬешИ:гор1а эо п ц а а  и д р .) сгафилинидам-нематодофа- 
гам, экологически сопряженным со стадиями жизненного цикла 
нематод, проходящими в экскрементах их хозяина.

В истреблении яиц цестод первостепенное значение имеют 
ГНИоп-Ыта гесЬапви1ив, РЬ.сгиепХаХив, РЪ.таг81паХив И А1во- 
оЪага 1п-Ьг1саХа, немного уступают ИМ Оп^оХев'Ьвв ш1г1пив И Та- 
сЫпив ги Л р ей .

УШ.4. Роль отафилинид в'регуляции чиоленнооти 
мицетофагов и коилофагов

Наиболее эффективен в Казахстане как регулятор числен­

ности личинок короедов НиаоЫие оо11аг1в, численность которо-
о

го (имаго и личинок) в пересчете на I  м коры составляет 
в ореднем 3 ,8  эк з. В опыте один жук н .о о Н а Л в  истреблял до 
10 куколок и личинок короедов старшего возраста. Не менее с у ­

щественную роль в истреблении ксилофагов в регионе играют кор- 
тикольные Чие<Иив, РЫоеопотив И некоторые А1еосЬ.аг1пае. В гор­

ных леоах Тянь-Шаня фауна мицетобионгных отафилинид ооотоит 
из 55 видов, из которых более 70% хищники, истребляющие мицето­

фагов.
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ВЫВОДЫ

1. На территории бывшего ОССР (включая сопредельные етра 
ны) установлено 909 видов с 51 подвидом 78 родов ОхуРеПпзе, 
что составило 47,5% родов и 32,2% видов известной к настоящее 
му времени мировой фауны оксителин (более 3600 видов 180 ро­

дов) и соответственно 23,4% родов и 21,8% видов мировой фауны 
стафилинид. В количественных пробах из различных местообитаний 
оксителины составляют от 10 до 84% численности стафилинид, а 
их плотность в органических субстратах достигает 500 экв. /м 
кв. и выше.

2 . ' Глубокая дифференциация группы на отдельные ветви и 
широкий размах изменчивости конституционных признаков служат 
формальной причиной разделения ОхуРеПпае на ряд самостоятель­

ных подсемейств. Однако, сравнительный анализ структурных осо­

бенностей имаго и личинок свидетельствует в пользу объединения 
этш( резко обособленных групп в пределах одного подсемейства 
и придания им статуса триб. В фауне бывшего СССР, таким обра­

зом, ОяуРеИпае представлены 11 трибами: Рго1е1пхп4 (2 подтри­

бы с 3 родами И 32 видамй); 0ша1и гп (3 подтрибы с 41 родом и 
432 видами); РБеиборэт! (1 вид); ОыпеНШ (1 ВИД); ОхуРеИгп 
(5 подтриб с 15 родами и 411 видами); ОНвЫтаеНги (2 вида); 
Рб1оеосваИп4 (3  вида); РЪоНеНги (4 е и д э) ;  О зогП Ш  (2 под­

трибы с 2 родами и 3 видами).; РхезЫ п! (4 подтрибы с 7 родами 
и 15 видада); Т Н коп и п п ! (3 рода е 3 видами).

3. Семейство ЗРарЬуНпЮае входит в секцию ВгасРе1у1га 
надсемейства ЗбарбуНпоЮ еа с гипотетическим предком, близким 
к ЗП рб Ю ае, и сестринскими группами ЗсарЫ01 Ы ае, ЗсгОтаеш - 
Оае и Рзе1ар61с1ае. Анализ гомологии признаков дает основание 
считать Рзе1ар6Юае производной группой от стафилинид. ОхуРе- 
И пае - наиболее примитивная и исходная для всех других стафи-
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Липид группа. Внутри оксителин наиболее примитивны Рго1е1п1Ш, 
Й Ы оеосбапш  и ТпеопиП Ш  с гипотетическисм предком, близким 
Ч Рго1е1п1М. На основе филогенетического анализа подтриба 
АсРосНаппа выведена из состава ОхуЬеНпае.

4. Адаптационные тенденции </ пфологических структур стафи- 
линид направлены в сторону уплощения и общего удлинения тела, 
модификации ротового апапарата и кокс, увеличения подвижности 
головы, груди и особенно брюшка (з а  счет мембранизации склери­

тов груди и межсегментных соединений брюшка), укорачивания над 
крылий, редукции жилкования крыльев и 2 -го абдоминального сте- 
рнита В пределах ОхуЬеПпае наблюдается примитивное состоя­

ние многих признаков, тенденции развития которых реализуются 
в эволюции более продвинутых подсемейств стафилинид.

5. Определены наиболее мощные экологические факторы, нап­

равляющие эволюционные преобразования морфологических струк­

тур. На основе способа использования среды выделено пять клас­

сов морфо-экологических типов имаго стафилинид -  эпибионты, 
скважники, криптобионты, симфилы и паразиты с подклассами бе-

I
гаюиих (или ходящих), роющих и норников.. Виды, обладающие 
сходством трофических связей, объединены в серии, в каждой из 
которых выделены экологические группы, связанные с определен 
ным типом субстрата и ярусным распределением в нем. Морфо-эко­

логическая типизация стафилинид может быть использована в 
их систематике.

6. Подсемейство Оху1е11пае в целом и 4 из 11 составляющих 
его триб обладают всесветным распространением, однако не имеют 
ни одного космополитического вида В фауне бывшего СССР преоб­

ладают широко распространенные голарктические, палеарктические 
европейско-сибирские и ередиземноморско-туранские элементы,ко­

торые в суш е составляют-65,4% родов и 15% видов. Наибольшим
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эндемиамом на родовом уровне обладает юг Дальнего Востока Рос­

сии, а на видовом -  Карпаты, Кавказ, аридные и горные регионы 
Средней Азии, Алтай и Приморье.

7. Подавляющее большинство оксителин и других стафилинид 
тесно связаны со скоплениями разлагающейся органики, являющи­

мися трансзональныыи и азональными дисперсными биотопами и вы­

ступающими для них как опорный элемент среды. Пространственное 
распределение стафилинид определяется ландшафтно-экологически­

ми условиями, а в субстратах подчиняется сложным закономернос­

тям в связи со значительными градациями гидротермического ре­

жима, характером рассредоточения пищевых ресурсов и другими ус 
ловиями в различных локусах субстрата.

8. Широкий спектр пищевых режимов оксителин проявляет тен­

денции становления специализации и перехода к зоофагии в наи­

более продвинутых эволюционных стволах стафилинид. У оксителин 
выявлено 45% охизофагоа, 5% мицетофагов, 30% хищников, 15% со 
смешанным питанием и 5% фитофагов (ОггаШ т-поллинофаги и д р .) .

9. Стафилиниды - облигатные нидиколы - один из сдерживаю­

щих факторов эпизоотий грызунов, истребляя имаго, сапрофильных 
личинок и яйца эктопаразитов. Хищные и паразитические виды уни­

чтожают в среднем 60-70% популяции субстратных мух. Они активно 
истребляют в навозе паразитических Нематод и некоторых цестод. 
Кортикольные и вдцетобиЬнтные стафилиниды играют существенную 
роль в снижении численности ксилофагов и мицетофагов.
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Кощеев Виталей АлександровичЬурынгы ССРО -  дагы окоителиндер (Со1еор1:ега,81:арЬу11п1(1ав, О хук еН п а е) фаунасы

( туйЫ )

Тудгыш рет бурынгы ССРО мен кврьнлес елдердегх окоителиндер 
фаунасына толыдтай мелгметтер берхл1п , олар жайында вныдтама жа- 
салып, 40-тан лотам жада таксондар сипатталган. Туыс ус?1 таксон- 
дардыд жер бедер! мен климат жагдайларына байланыста таралуы зад- 
дылыдтцры керсет!Д1п , кейбгр аймадтыд фаунаныд ш г у  т е Н н щ  ерек- 
шелхктер1 дарастырылган, алгашды рет окоителиндер эоогео!фафиясы­

на люду жасалган.Морфологкялыд дурылысын жене бейхмдеушхлх^хн талдай отырлп, трибадагы ете ерекше топтарды б 1 р х к т 1 ретхн окоителиндер кд асси - 
фикациясы усынылган. Ьулардыд гомологиялыд бел г 1 лертн аерттеу О хук еН п а е барлыд бас да отафилинид тобыныд алгашды жане а те д а - ранайым дурылысты жандхктер екендхг 1 н кер сетт1. Окоителиндер хшхнде ед дарапайымдылары ш г у  тегх б х р , Тг1доши-1п1 - г а  жадын -  
РгоЪе1п±п1, РЫ оеосаагХп! жане З И р Ы й а е. Морцюлогиялыд жэне фило- генетикалыд аерттеулер АоЪооВагхпа-ныд А1еосЬаг1пав-ньщ д ур аш н а кхрбТ1ндхг1 туралы толыдтай айтуга н егхз б е р е д !.

Стафилинидтердхн, экологиялыд бейхмдеушхлхгхн бхлдхретш ед 
кущтх факторлар аныдталган. Ьхрхиш рет ересек стафилинидтер ушхн 
морфоекологиялыд типтер жуйес! усынылган. Дурылыс ерекшелхктерх 
жэнд1кт1д белг!л! б1р оубстратта жане онда орналасу ретхне дарай, 
тхрш1л1к ортасын пайдалануына, димыл-дозгалыс турлерI мен доректену 
тартхб^не теуелд! болатындагы кврсетхлген.

Жи1 кеэдесетхн суботраттарда стафилиництерд^ бвл1’ Ш  б*р 
биотоптар Мен олардыд 1ианде тарачу эандыдыдтары талданган. С та -  
филинидтердщ тау мен жазыд жерлердегх биоценоздарда алатын орны 
мен экосистемалыд рол! аныдталган.



-  46 -КааЬсЬэеу У11;аХ1у АХеквапйгоуХсЪОхуГеХхпае (СоХеорЬега, ЗГ арЬ уН пХ й ае, О хуЬ еИ п ае)1п Ьпе Раина оГ ГЬе Рогшвг 1133К( АЬв-ЬгасЬ )№>г -ЬЬе ИтвЬ И в е  ап ХпЬевгаХ Ы е а  оГ Ш в ОхуЬеХ1пае Гаи- па 1п ЬЬе Гогтег ОЗЗН апй а<ЦасепЬ 1;вгг1Гог1вв 1в 8*-у вп » ап 1п- йвх о Г Ш .в  аи Ь ГатН у 1шв Ьееп ргер агей  апв тоге ЬЬап 40 пея Ьаха ЗеасгХЬей* ТКе паЪигаХ гевиХагЛ Ы ев оГ ЬЬе ев °8 га р М са Х  <Ив'кг1ЪиЫ.оп оГ вирегвепег1о Ьаха Ьауе Ьееп геЬ гасей  1п <1ереп- йепое оГ Хапйвсаре апй оЛЛтаГе, апЛ ЛЬе рагЛЛсиХагЛЛЛео, апс! р г о Ы е т а  оГ депевЛв оГ зоте гевЛопаХ Гаипаа. А1во Гог ЛЬе ГЛгвЛ ЛЛте е. вооееоагарНЛсаЛ геУЛеи 01 ЛЬе ОхуЛеЛЛпае Гаипа Ьав Ьееп саггЛеЛ оиЛ.Оп ЛЬе Ьав1в оГ ап апаХувЛв оГ тогрЬоХозЛсаХ вЛгисЛигев ипй аЛарЛаЛЛопаХ ЛепйепсЛее а сЛаевЛГЛсаЛЛоп оГ ОхуЛеХЛпае ипЛ- Ь1пв вЬагрХу зерагаЛеа. вгоирв Лп ЛЬе гапк оГ ЛгЛЬев Ьав Ьееп ргоровей.Й 1в аЛиЗу оГ ЛшЛЛоев ЪотоХощг еЛуез геаеоп  Ло сопеЛЛег ЛЬе ОхуЛеЛЛпае ав ЛЬе товЛ ргЛтЛЛЛУе апЛ ЛпЛЛЛаЛ б1’0'1?  Гог а11 ЛЬе оЛЬег ЗЛарЬуЛЛпЛЛае. ШАЛЬ 1п ЛЬе ОхуЛеЛЛпае ЛЬе товЛ г'И 1 Ы уе ЛгЛЬев а ге  РгоЛеАпАпА, РЬХоеосЪагЛпЛ ап<1 ГгАвопигАпА,  мЛ Л Ь а  ЬуроЛЬеЛАоаЛ апоевЛог с1овв Ло ЭАХрЬАЛае. МогрЬоХовАсаХ ап4 рЫ Х оевпеЫ оаХ  гевеагоЬ  вивЕввЛв ЛЬе АпоХивАоп оГ АсЛосЬагАпа 1п АХеооЬагАпае.ТЬе товЛ роиегГиХ еооХовЛсаХ ГвоЛогв ЗеЛегшАпАпв ЛЬв та1п ЛгепЛв оГ еооХо^ХоаХ айарЛаЛАоп оГ 8ЛврЬуХАпАс1ае Ья.Ув Ьееп Ь го- и&ЬЛ Ло ХАвЬЛ.А вуеЛет оГ тогрЬоеооЛодАсаХ Лурее Ьав Ьееп ргорряа[1 Гог ЛЬе Атагов оГ ЗЛарЬуААпАсЛае Гог ЛЬе ГАгяЛ ЛЛте.


