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Фенология напочвенной активности и про�
должительность репродуктивного периода явля�
ются одними из наиболее изменчивых парамет�
ров жизненных циклов Carabidae. Они варьируют
как при смене природно�климатических зон
(Refseth, 1988; Sota, 1994; Шарова, Филиппов,
2003; Филиппов, 2006, 2006а; Маталин, Будилов,
2003; Маталин, 2006, 2007) или высотных поясов
(De Zordo, 1979; Brandmayr, Zetto Brandmayr,
1982; Chemini, Pizzolotto, 1990; Sparks et al., 1995;
Butterfield, 1996; Sota, 1996; Шарова, Хобракова,
2005; Хобракова, Шарова, 2005; Хобракова, Ма�
талин, 2013), так и в пределах одной и той же при�
родной зоны, нередко даже в граничащих между
собой биотопах (Houston, 1981; Шарова, Денисо�
ва, 1996, 1997; Макаров, Черняховская, 1989; Чер�
няховская, 1990; Tréfás, van Lenteren, 2008; Тру�
шицына, 2009, 2010), вызывая существенные пе�
рестройки жизненных циклов (Маталин, 2007,
2011). Вместе с тем, динамика параметров среды в
одних и тех же местообитаниях в разные годы
оказывает не меньшее влияние на проявление

жизненных циклов Carabidae, чем условия, обу�
словленные зональными или стациальными осо�
бенностями (Jørum, 1980; Refseth, 1986; Wallin,
1987).

Пойменные луга представляют собой дина�
мичные экосистемы, облик которых существенно
меняется в зависимости от погодных и гидроло�
гических условий конкретного года (Нестеренко,
2004, 2005), что позволяет изучить межгодовые
изменения жизненных циклов Carabidae.

В качестве модельного был выбран один из
наиболее обычных и массовых палеарктических
видов жужелиц – Pterostichus melanarius (Ill.).
Встречаясь практически во всех типах природных
сообществ от северной тайги до степей, он неред�
ко достигает высокой численности в некоторых
типах лесов (Феоктистов, 1979; Jørum, 1980; Ма�
каров, Черняховская, 1989; Грюнталь, Орлов,
1994; Шарова, Денисова, 1997; Venn, 2013) и пой�
мах рек с развитой древесно�кустарниковой рас�
тительностью (Шарова, Филиппов, 2003; Lik,
Zieli ski, 2014). В открытых ландшафтах наи�n ?
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большая уловистость P. melanarius отмечается на
суходолах (Булохова, 1995; Venn, 2013; Venn et all.,
2013), однако он может входить в число доминан�
тов и на заливаемых лугах (Булохова, 1995; Тру�
шицына, 2008; Трушицына, Ананьева, 2011).
Вместе с тем, P. melanarius тяготеет к антропоген�
но нарушенным местообитаниям (Desender et al.,
1985; Дорофеев, 1995; Шарова, Киселев, 1999;
Turin, 2000; Шарова, Якушкина, 2002) и агроце�
нозам (Heydemann, 1964; Душенков, 1983; Карпо�
ва, 1984; Попова, 1984; Шарова, Соболева�Доку�
чаева, 1984; Wallin, 1987; Levesque, Levesque, 1994;
Fournier, Loreau, 2001; Gailis, Turka, 2014). В на�
стоящее время подробно описана географическая
(Шарова, Филиппов, 2003; Маталин, 2006) и био�
топическая (Шарова, Денисова, 1997; Макаров,
Черняховская, 1989) изменчивость его жизненно�
го цикла, тогда как данных о межгодовой вариа�
бельности (Jørum, 1980) явно недостаточно.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал был собран первым автором в юж�
ной части Мещерской низменности на террито�
рии Окского государственного природного био�
сферного заповедника (Рязанская обл., Спас�
ский р�н) со второй половины апреля по конец

сентября в 2006 г. и с начала апреля по конец ок�
тября в 2007–2008 гг.

Территория района исследований относится к
Ижевскому ландшафту аллювиальных равнин и
представляет собой местность останцово�котло�
винно�ложбинно�выровненных пойм, образо�
вавшуюся при вхождении в пойменный режим
пониженных частей долинно�зандровых равнин
(Анненская и др., 1983; Мамай, Анненская, 2005).
Рельеф местности разнообразен: ровные участки
чередуются с гривами и заболоченными, закочка�
ренными межгривными понижениями (Косякин,
1973). Характер травостоя отдельных участков
определяется, главным образом, гидрологиче�
ским режимом и характеризуется значительной
мозаичностью.

Модельные площадки были заложены на раз�
ных типах пойменных лугов, расположенных на
левом берегу р. Пры близ места ее впадения в р.
Оку (рис. 1). В зависимости от продолжительно�
сти затопления луговые биотопы были разделены
на три группы. К первой (I) относятся луга высо�
кого уровня, приуроченные к останцам и вереям
зандровых равнин, которые не заливаются во вре�
мя разлива. На таких участках формируются мел�
козлаково�разнотравные луга с преобладанием
ксерофитных и мезоксерофитных видов. Вторую
группу (II) образуют луга среднего уровня, испы�
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Рис. 1. Схема расположения модельных площадок (а) и максимальный уровень разлива в годы исследований (б). Обо�
значения как в табл. 1.
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тывающие во время разлива кратковременное за�
топление, что благоприятствует формированию
мезофитных и мезогигрофитных растительных
сообществ. К третьей группе (III) принадлежат
луга низкого уровня, занятые высокотравьем с
преобладанием осок и лугово�болотных видов
злаков, которые во время разлива затопляются на
длительный срок. Начало учетов на каждой из мо�
дельных площадок определялось сроками осво�
бождения от воды по окончании разлива (табл. 1).

Погодные условия и уровень паводка в разные
годы существенно различались (табл. 2). Так, 2006 г.
характеризовался поздней весной, длительным,
сильным разливом, в результате которого боль�
шая часть поймы оставалась под водой до конца
весны, и дождливым летом (за год выпало 1.5 кли�
матической нормы осадков). Напротив, 2007 г. от�
личался очень ранней, стремительной сухой вес�
ной с невысоким и коротким половодьем. Летом
были отмечены стабильно высокая температура
воздуха и редкие дожди (за год выпало менее 3/4
осадков от нормы). В 2008 г. весна также была
ранней, но затяжной. На фоне рано начавшегося,
очень низкого и непродолжительного разлива
аномально теплая погода в начале весны смени�
лась похолоданием во второй половине мая–на�
чале июня. Лето характеризовалось умеренно
жаркой погодой с регулярно выпадавшими осад�
ками, незначительно превысившими среднегодо�
вую норму.

Жужелиц отлавливали почвенными ловушка�
ми, в качестве которых использовали пластико�
вые стаканы объемом 0.5 л, на треть заполненные
4% раствором формалина. В каждом модельном
биотопе экспонировалось по 10 ловушек, располо�
женных в линию через 10 м. В общей сложности бы�
ло заложено 9 ловчих линий: 3 на лугах I, 2 – на лу�
гах II и 4 – на лугах III группы. Выборка ловушек
осуществлялась раз в декаду. За время исследова�
ний было собрано 7162 экз. имаго P. melanarius.
Всех жуков вскрывали для установления репро�
дуктивного статуса, который определяли по мето�
дике Валлина (Wallin, 1989) с дополнениями
(Matalin, Makarov, 2011). По состоянию гонад и
степени стертости мандибул выделяли шесть фи�
зиологических состояний имаго: ювенильные,
имматурные, а также генеративные и постгенера�
тивные первого и второго годов жизни. У самок
подсчитывали число зрелых яиц в овариолах. Ре�
конструкция жизненного цикла P. melanarius в
модельных биотопах выполнена на основе дина�
мики демографических спектров локальных по�
пуляций (Matalin, Makarov, 2011), а их характери�
стика дана с учетом типологии, предложенной
вторым автором (Маталин, 2007). При обсужде�
нии особенностей ландшафтного распределения
вида выделяли жилые и проходные биотопы (Бо�
ховко, 2005; Макаров, Маталин, 2009).

Статистическая обработка проведена с ис�
пользованием программы Statistica 8.0. Достовер�
ность различий при сравнении выборок оценива�
лась по критерию Краскела�Уоллиса (H�крите�
рий) с 95% доверительным интервалом. При
построении графиков, иллюстрирующих сезон�
ную динамику активности, результирующие кри�
вые рассчитывали только для самок методом
взвешенных наименьших квадратов (Боровиков,
2001). В тексте при анализе средних после знака ±
указано значение стандартного отклонения (SD).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В изученном ландшафте P. melanarius обнару�
жен практически во всех типах модельных биото�
пов. На незаливаемых лугах высокой поймы при
низкой уловистости регистрировались лишь им�
матурные и отдельные генеративные особи, тогда
как на лугах среднего и низкого уровней числен�
ность вида была достаточно высокой, а демогра�
фический спектр локальных популяций – полно�
ценный. Даже в наиболее влажном 2006 г. P. mela&
narius предпочитал не самые сухие, а умеренно
увлажненные местообитания, где его средняя
уловистость была в 1.5 раза выше, чем на лугах
низкого уровня. Напротив, в засушливые 2007 и
2008 гг. на полностью заливаемых лугах его чис�
ленность возросла в 3–3.5 раза, тогда как на уме�
ренно увлажненных – менее чем вдвое (табл. 3).
При этом во всех жилых биотопах наблюдались
значительные межсезонные изменения сроков
активности и демографической структуры ло�
кальных популяций, связанные с изменениями
жизненного цикла вида в пределах одних и тех же
местообитаний.

Так, в 2006 г. напочвенная активность P. mela&
narius на лисохвосто�разнотравном лугу характе�
ризовалась двумя пиками, меньший из которых
регистрировался в начале июня, а больший – в
конце июля (рис. 2а). Активность отродившихся
из зимовавших личинок ювенильных и имматур�
ных имаго наблюдалась с конца мая по середину
августа с максимумом в третьей декаде июня–
первой декаде июля. Соответствующие им гене�
ративные особи регистрировались с середины
июня до конца августа, а зимовавшие постгенера�
тивные и генеративные имаго пращурных генера�
ций единично учитывались с первой декады июня
по третью декаду июля. Пик репродуктивной ак�
тивности пришелся на середину июля – начало
августа. Среднее число яиц у незимовавших впер�
вые размножавшихся самок составило 9.9 ± 8.5, а
их максимальное число у одной самки (32) отме�
чено во второй декаде июля. У зимовавших по�
вторно размножавшихся самок среднее число яиц
оказалось почти в 1.5 раза выше – 14.3 ± 8.9, а их
максимальное число у одной самки – меньше
(27, третья декада июня). Однако достоверных
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Рис. 2. Сезонная динамика активности (а) и демографический спектр популяции P. melanarius (б) на лисохвосто�раз�
нотравном лугу в 2006 г.
а: 1 – все особи, 2 – самцы, 3 – самки; б: 1 – самцы, 2 – самки, 3 – зимовавшие повторно размножавшиеся особи, 4 –
незимовавшие впервые размножавшиеся особи. Результирующие кривые приведены только для самок.

различий среднего числа яиц у особей, размножа�
ющихся впервые и повторно, выявлено не было
(табл. 4, рис. 5). В общей сложности почти 80%
яиц пришлось на долю впервые размножавшихся
особей. Завершившие размножение жуки отме�
чались с середины июля до середины сентября
(рис. 2б). Характер сезонной динамики активно�
сти и демографический состав популяции свиде�
тельствуют о том, что на зимовку уходили личин�
ки и часть постгенеративных имаго, а жизненный
цикл реализовался как одногодичный с поздне�
летним размножением (рис. 6а). В остальных жи�
лых биотопах жизненный цикл P. melanarius реа�
лизовался аналогичным образом (табл. 5).

В 2007 г. на лисохвосто�разнотравном лугу так�
же регистрировалось два пика напочвенной ак�
тивности P. melanarius, первый из которых, мень�
ший, пришелся на середину – конец мая, а вто�
рой, больший, – на середину июля (рис. 3а).
Зимовавшие постгенеративные жуки отмечались
со второй декады апреля по вторую декаду мая, а
генеративные особи пращурных генераций – с
начала мая по начало июня. Среднее число яиц

при этом составило 24.4 ± 13.5, а их максимальное
число у одной самки (57) было отмечено в третьей
декаде мая. Отродившиеся из зимовавших личи�
нок ювенильные имаго были активны с начала
июня до середины июля и достигали максимума
численности в третьей декаде июня. Соответству�
ющие им имматурные особи встречались с сере�
дины июня по конец августа, однако более 90% из
них были собраны в течение первой�второй декад
июля. Активность жуков первого года жизни,
приступивших к размножению, наблюдалась с
конца июня по конец июля. Среднее число яиц у
впервые размножавшихся самок (8.9 ± 7.1) оказа�
лось достоверно меньше, чем у самок, размно�
жавшихся повторно (табл. 4, рис. 5), а их макси�
мальное число у одной самки (25) отмечалось в
третьей декаде июля. В целом, почти 90% яиц
пришлось на долю повторно размножавшихся
особей. Активность жуков, завершивших размно�
жение, наблюдалась в одни сроки с генеративными,
однако единично они встречались в середине –
конце сентября. Следует отметить, что соотноше�
ние генеративных и постгенеративных жуков
первого года жизни составило 4 : 1, а число впер�
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Рис. 3. Сезонная динамика активности (а) и демографический спектр популяции P. melanarius (б) на лисохвосто�раз�
нотравном лугу в 2007 г. Обозначения как на рис. 2.

вые размножавшихся половозрелых особей была
в 7 раз ниже, чем неполовозрелых (рис. 3б). Это
позволяет считать, что на зимовку уходили не
только личинки и немногочисленные постгене�
ративные имаго, но и значительная часть имма�
турных и генеративных жуков, отродившихся в
текущем сезоне. При этом в 2007 г. жизненный
цикл P. melanarius во всех жилых биотопах реали�
зовался как факультативно�двухгодичный с ран�
не�летним размножением (рис. 6б, табл. 5).

В 2008 г. характер напочвенной активности
P. melanarius на лисохвосто�разнотравном лугу
резко изменился. Первый всплеск уловистости,
зафиксированный с середины мая по начало
июня, более чем втрое превосходил второй, отме�
ченный с начала по конец июля (рис. 4а). В сере�
дине апреля – начале мая регистрировались зимо�
вавшие постгенеративные и имматурные имаго, ко�
торые почти сразу приступили к размножению.
Репродуктивный период, максимум которого
пришелся на начало – середину июня, продол�
жался с первой декады мая по первую декаду
июля. Среднее число яиц у самок пращурных ге�
нераций составило 6.8 ± 2.7, а их максимальное
число (11) было зарегистрировано в первой дека�

де мая. У зимовавших впервые размножавшихся
самок среднее число яиц было более чем вдвое
выше (14.6 ± 9.6), а их максимальное число (38)
отмечалось во второй декаде мая. Несмотря на
это, среднее число яиц у впервые и повторно раз�
множавшихся особей достоверно не различалось
(табл. 4, рис. 5). Более 95% яиц пришлось на долю
зимовавших самок, приступивших к размноже�
нию впервые. Постгенеративные особи отмеча�
лись с начала июня по середину сентября. Актив�
ность отродившихся из зимовавших личинок
ювенильных имаго и соответствующих им имма�
турных особей регистрировалась с конца июня до
конца августа, т.е. после окончания периода ре�
продукции (рис. 4б). Это свидетельствует, что все
отродившиеся в текущем сезоне жуки ушли на зи�
мовку не размножаясь, а жизненный цикл вида ре�
ализовался как облигатно�двухгодичный с ранне�
летним размножением (рис. 6в). Такой же вариант
жизненного цикла был отмечен в локальных попу�
ляция P. melanarius на дербеннико�двукисточнико�
во�осоковом, подмаренниково�костровом и осоко�
во�влажнотравном лугах (в двух последних случа�
ях – с летним размножением). В то же время, на
бобово�влажнотравно�осоковом лугу жизнен�
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Рис. 4. Сезонная динамика активности (а) и демографический спектр популяции P. melanarius на лисохвосто�разно�
травном лугу в 2008 г. 
(б): 1 – самцы, 2 – самки, 3 – зимовавшие повторно размножавшиеся особи, 4 – зимовавшие впервые размножавши�
еся особи, 5 – неразмножавшиеся особи, отродившиеся в текущем сезоне из зимовавших личинок.

Рис. 5. Сезонные изменения среднего числа яиц (по значениям медиан) у самок P. melanarius на лисохвосто�разно�
травном лугу.
НВР – незимовавшие впервые размножавшиеся, ЗПР – зимовавшие повторно размножавшиеся, ЗВР – зимовавшие
впервые размножавшиеся, n – количество наблюдений, в скобках указано общее число яиц, 1 – вторая и третья квар�
тили, 2 – диапазон значений (min�max) без учета выбросов. Разные символы – статистически достоверные различия,
одноименные символы – статистически недостоверные различия (H�критерий Краскела�Уоллиса с 95% доверитель�
ным интервалом).
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А – одногодичный с поздне�летним размножением (моновариантный), Б – факультативно�двухгодичный с ранне�
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8 – с зимовкой личинок и всех неполовозрелых имаго.

ный цикл P. melanarius реализовался как факуль�
тативно�двухгодичный с ранне�летним размно�
жением, поскольку часть жуков, отродившихся из
зимовавших личинок, размножалась в текущем
сезоне. На влажнотравно�осоковом лугу все отро�
дившиеся в текущем сезоне имматурные особи
приступили к размножению, что позволяет ин�
терпретировать жизненный цикл как одногодич�
ный с поздне�летним размножением (табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ

Жизненный цикл P. melanarius изучен доста�
точно полно. Основным вариантом его развития

является одногодичный летне�осенний рецикл с
облигатной зимовкой на личиночной стадии
(Larsson, 1939; H rka, 1975; Thiele, 1977; Мата�
лин, 2006). Однако в зависимости от зональных
(Шарова, Филиппов, 2003; Маталин, 2006), био�
топических (Крючкова, Панов, 1988; Макаров,
Черняховская, 1989; Шарова, Денисова, 1997) и
даже сезонных (Jørum, 1980; Трушицына, 2010)
особенностей он может существенно меняться.

Географическая изменчивость жизненного
цикла P. melanarius была подробно описана ранее:
в широтном градиенте наблюдается изменение
варианта развития с одногодичного на двухгодич�
ное (Маталин, 2006). Вместе с тем, в средних ши�

u°
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ротах и даже южных районах в отдельных популя�
циях P. melanarius жизненный цикл может реали�
зоваться как факультативно�, а иногда и как
облигатно�двухгодичный (рис. 7). Это свидетель�
ствует о том, что общая продолжительность раз�
вития особей может варьировать в пределах од�
ной природно�климатической зоны, в результате
чего жизненный цикл вида в локальных популя�
циях, занимающих разные биотопы, тоже раз�
ный. Так, в лесостепной зоне Тамбовской обл. в по�
пуляциях P. melanarius, населяющих мертвопокров�
ный березняк и злаковый дубняк, отмечался
факультативно�двухгодичный жизненный цикл, а в
лугово�разнотравном сосняке – облигатно�двухго�
дичный (Шарова, Денисова, 1997). Сходные зако�
номерности были выявлены при изучении демогра�
фического состава локальных популяций P. mela&
narius в подзоне хвойно�широколиственных лесов
(Макаров, Черняховская, 1989): в сосняках жизнен�
ный цикл этого вида реализуется как одногодичный
с летне�осенним размножением, в березняках – как
факультативно�двухгодичный с летним размноже�
нием, а в ельниках – как облигатно�двухгодичный
с раннелетним размножением.

Выявленные различия в реализации жизнен�
ного цикла P. melanarius могут быть обусловлены
особенностями местообитаний, прежде всего,
различиями в сумме эффективных температур,
что непосредственно отражается как на продол�
жительности развития преимагинальных стадий,
так и на темпах созревания и реактивации гонад.
Известно, что открытые местообитания прогре�
ваются лучше, чем леса (Karlsson, van Dyck, 2005).
По данным Сандлерского и Пузаченко (2009), в
Центрально�лесном заповеднике (Тверская обл.)
в ряду луг → лиственный лес → хвойный лес на
фоне увеличения поглощения солнечной радиа�
ции наблюдается уменьшение теплового потока.
В коренных ельниках температура в среднем на
1°C ниже, чем в мелколиственных лесах, и на 4°C
ниже по сравнению с безлесными пространства�
ми. Сходные результаты получены Лопатиной с
соавторами (2009).

Вместе с тем, поскольку микроклиматические
параметры варьируют и, порой, существенно, год
от года в одном и том же местообитании, тип жиз�
ненного цикла может меняться в течение ряда лет.
Перестройки жизненного цикла P. melanarius, на�
блюдавшиеся нами в одних и тех же пойменных
луговых фитоценозах (табл. 5, рис. 6), можно рас�
ценивать как ответ на меняющиеся по годам по�
годно�гидрологические условия.

По�видимому, именно 2006 г. оказался опти�
мальным по погодным условиям для размноже�
ния и развития данного вида. Об этом свидетель�
ствует как одногодичный характер его жизненно�
го цикла (табл. 5), так и более чем двукратное
увеличение уловистости во всех жилых биотопах
в течение двух следующих лет (табл. 3).

Погодные условия 2007 г., напротив, оказались
наименее благоприятными для размножения и
развития вида. Об этом свидетельствует переход к
факультативно�двухгодичному развитию во всех
локальных популяциях (табл. 5), что, по�видимо�
му, было обусловлено аномально жарким и сухим
летом. Известно, что у видов с зимующей личин�
кой постоянные высокие, также как и постоян�
ные низкие температуры значительно увеличива�
ют сроки развития личинок старших возрастов
(H rka, 1975; Маталин, 2006). Так, на лисохвосто�
разнотравном лугу в наиболее прохладном 2006 г.
выход жуков из куколок начался уже в конце мая,
тогда как в наиболее жарком 2007 г. – только в се�
редине июня. Это могло стать причиной задерж�
ки формирования гонад у большей части особей,
отродившихся в середине июля – начале августа,
что привело к смене одногодичного жизненного
цикла факультативно�двухгодичным. По данным
лабораторных экспериментов для нормального
созревания гонад P. melanarius требуется не менее
трех недель, в течение которых температура
должна держаться на уровне +20°C. При этом как
более низкие, так и более высокие температуры
вызывают задержку их развития (Krechan, 1970).
О неблагоприятности погодных условий 2007 г.
для развития и размножения P. melanarius можно
судить по доле жуков, отродившихся из зимовав�
ших личинок на следующий год. Так, на лисохво�
сто�разнотравном лугу в 2006–2007 гг. она варьи�
ровала от 96 до 81%, а в 2008 г. – едва достигла 18%
(рис. 2–4). Следует отметить крайне низкую (чуть
более 15%) долю особей, отродившихся из зимо�
вавших личинок и приступивших к размножению
в 2007 г. (рис. 3). Основной вклад в яйцепродук�
цию данной локальной популяции внесли раз�
множавшиеся в мае самки пращурных генераций
(рис. 5).

Формирование облигатно�двухгодичного жиз�
ненного цикла в большинстве локальных популя�
ций P. melanarius в 2008 г., вероятно, было вызвано
аномально низкими температурами, установив�
шимися в мае–июне. В результате, массовое от�
рождение имаго из зимовавших личинок наблю�
далось только в конце июня–начале июля, а пик

u°

Рис. 7. Зонально�стациальные особенности распределения P. melanarius и варианты реализации его жизненного цик�
ла.
Одногодичный рецикл: пЛр – поздне�летний, ЛОр – летне�осенний; факультативно�двухгодичный рецикл: (2рЛ)р –
ранне�летний, (2Л)р – летний, (2ЛО)р – летне�осенний; облигатно�двухгодичный рецикл: 2рЛр – ранне�летний,
2Лр – летний, 1 – плакорные леса, 2 – пойменные леса и их аналоги на плакорах, 3 – древесные лесонасаждения, 4 –
суходольные луга, 5 – пойменные луга, 6 – агроценозы.
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соответствующих им имматурных особей регистри�
ровался в конце июля–начале августа (рис. 4).
Можно полагать, что запаса эффективного тепла
августа–начала сентября оказалось недостаточно

для созревания гонад у отродившихся в текущем
сезоне особей, в результате чего все они уходили
на зимовку неполовозрелыми. Сходные законо�
мерности были описаны Йорумом (Jørum, 1980),

Таблица 2. Характеристика погодных условий и гидрологических явлений в районе исследований

Показатель 2006 г. 2007 г. 2008 г. Многолетние 
среднегодовые

Дата исчезновения снежного покрова 17.04 21.03 29.03 08.041

Дата перехода средних суточных температур через +5°C 30.04 06.05 15.04 27.041

Суммарная средняя температура за апрель–октябрь, °C 2763.4 3015.9 2903.7 2653.61

Средние ежемесячные температуры за апрель–октябрь, °C 12.9 14.1 13.5 12.41

Суммарное количество осадков за апрель–октябрь, мм 564.0 335.8 465.3 403.71

Дата начала разлива на р. Ока 01.04 20.03 08.03 31.032

Дата максимального уровня разлива на р. Ока 25.04 30.03 15.03 13.042

Дата окончания разлива на р. Ока 10.05 12.04 25.03 03.052

Максимальный уровень разлива р. Ока, см 570 519 479 5572

Общая продолжительность разлива на р. Ока, дни 39 23 17 332

Дата начала разлива на р. Пра 14.04 22.03 20.03 04.043

Дата максимального уровня разлива на р. Пра 19.04 28.03 31.03 17.043

Дата окончания разлива на р. Пра 24.05 20.04 10.05 12.053

Максимальный уровень разлива р. Пра, см 342 329 324 3323

Продолжительность разлива на р. Пра, дни 57 29 47 383

Примечания. 1 – с 1938 по 2010 гг. (по: Онуфреня, 2003, 2012), 2 – с 1935 по 2010 гг. (по: Онуфреня, 2003а, 2012а), 3 – с 1952
по 2010 гг. (по: Онуфреня, 2003а, 2012а).

Таблица 3. Уловы (экз.) P. melanarius в модельных биотопах

Год Показатель

Группа модельного биотопа

Σ

I II III

модельный биотоп

1 2 8 7 4 5 6 9 3

2006

Самки, экз. 0 5 32 127 88 194 27 55 35 563

Самцы, экз. 1 13 31 155 106 125 67 57 60 615

Σ 1 18 63 282 194 319 94 112 95 1178

X ± SD 27.3 ± 32.0 238.0 ± 62.2 155.0 ± 109.7

2007

Самки, экз. 0 1 15 123 158 233 153 325 188 1365

Самцы, экз. 0 1 15 305 192 319 258 509 214 1813

Σ 0 2 30 597 350 552 411 834 402 3178

X ± SD 16.0 ± 19.8 473.5 ± 174.7 549.8 ± 201.6

2008

Самки, экз. 0 4 5 99 261 277 147 159 89 1041

Самцы, экз. 0 1 3 180 351 406 426 288 110 1765

Σ 0 5 8 279 612 683 573 447 199 2806

X ± SD 6.5 ± 2.1 445.5 ± 235.5 475.5 ± 208.0

Примечания. X – среднее, SD – стандартное отклонение. Серым цветом выделены жилые биотопы. Названия биотопов см. в табл. 1.
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по данным которого в Дании в годы с относитель�
но краткой зимой и ранней теплой весной отрож�
дение жуков в популяциях P. melanarius происхо�
дит в конце весны – начале лета, а их размноже�
ние – с середины – конца лета до начала осени.
В такие годы жизненный цикл вида реализуется
как одногодичный. Однако продолжительная зима
и холодная затяжная весна могут стать причиной
значительной пролонгации развития зимовавших
личинок. В результате имаго отрождаются только в
конце лета и после непродолжительного периода
активности уходят на зимовку, не размножаясь,
вследствие чего жизненный цикл реализуется как
облигатно�двухгодичный. По мнению Остмана

(Östman, 2005), именно продолжительные по вре�
мени межгодовые колебания погодных условий,
и, прежде всего, температуры, влияют на плодо�
витость и выживание локальных популяций жу�
желиц значительно сильнее, чем их краткосроч�
ные пространственные вариации.

Следует отметить, что в четырех из шести жи�
лых биотопов в 2008 г. преобладали генеративные
особи (72%), отродившиеся из яиц, отложенных в
2006 г., и зимовавшие в 2007 г. на стадии неполо�
возрелого имаго. Реализация в 2007 г. во всех ло�
кальных популяциях P. melanarius факультатив�
но�двухгодичного жизненного цикла (табл. 5)
привело к тому, что большая часть отродившихся

Таблица 4. Достоверность различий среднего числа яиц (по значениям медиан) у самок P. melanarius на лисохво�
сто�разнотравном лугу (результаты множественного попарного сравнения по критерию Краскела�Уоллиса:
H = 34.68733, p = 0.0001)

2006

НВР

ЗПР
1.282372

1.0

2007

НВР
0.194272 1.27889

1.0 1.0

ЗПР
5.117294 1.520486 4.000353

0.000005 1.0 0.000949

2008

ЗВР
2.431724 0.137008   1.894752 3.491542

0.225407 1.0 0.87188 0.007204

ЗПР
0.555049 1.409237 0.369629 3.357907 1.774574

1.0 1.0 1.0 0.011780 1.0

НВР ЗПР НВР ЗПР ЗВР ЗПР

2006 2007 2008

Примечания. НВР – незимовавшие впервые размножавшиеся, ЗПР – зимовавшие повторно размножавшиеся, ЗВР – зимо�
вавшие впервые размножавшиеся, в числителе – z�статистка, в знаменателе – доверительный интервал (p), достоверно раз�
личающиеся значения выделены жирным шрифтом.

Таблица 5. Варианты реализации жизненного цикла P. melanarius в жилых биотопах

Год

Группа модельного биотопа

II III

модельный биотоп

7 4 5 6 9 3

2006 пЛр пЛр пЛр пЛр пЛр пЛр

2007 (2рЛ)р (2рЛ)р (2рЛ)р (2рЛ)р (2рЛ)р (2рЛ)р

2008 2рЛр 2Лр 2рЛр 2Лр (2рЛ)р пЛр

Примечания. пЛр – одногодичный поздне�летний рецикл, (2рЛ)р – факультативно�двухгодичный ранне�летний рецикл,
2рЛр – облигатно�двухгодичный ранне�летний рецикл, 2Лр – облигатно�двухгодичный летний рецикл. Названия биотопов
см. в табл. 1.
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в этом году особей не размножалась. Именно за
счет их репродуктивной активности общая чис�
ленность вида в 2008 г. стабилизировалась, сни�
зившись весьма незначительно (табл. 3) на фоне
низкого обилия жуков нового поколения. Таким
образом, высокая численность P. melanarius в 2008
г. во многом определялась успешностью его раз�
множения двумя годами ранее. Вместе с тем,
нельзя исключать возможности перераспределе�
ния особей в пределах единого пойменного ланд�
шафта. Об этом, в частности, свидетельствует со�
ответствие снижения численности P. melanarius
(на 387 особей) на бобово�влажнотравно�осоковом
(9) лугу и ее совокупное повышение (на 393 особи) в
граничащих с ним подмаренниково�костровом
(4) и дербенниково�двукисточниково�осоковом
(5) лугах (табл. 3, рис. 1).

Благодаря вариабельности жизненного цикла
P. melanarius населяет широкий спектр местооби�
таний как в пределах одной, так и нескольких
природно�климатических зон. При наличии по�
тенциально пригодных для заселения стаций
важнейшими лимитирующими факторами здесь
будут теплообеспеченность (как сочетание тер�
мо� и гигрорежима), а также наличие и качество
кормовых ресурсов. В различных природно�кли�
матических зонах или высотных поясах, а также в
масштабах единого ландшафта отдельной при�
родно�климатической зоны данный вид заселяет
все местообитания, параметры которых позволя�
ют реализовать его жизненный цикл. Однако не�
достаток или переизбыток тепла при наличии по�
тенциально пригодных для заселения стаций,
ограничивают пределы распространения вида в
той же мере, как и их полное отсутствие (рис. 7).

Так, в северной тайге P. melanarius не встреча�
ется в хвойных лесах, а населяет пойменные (оль�
шаники и ивняки) и вторичные мелколиствен�
ные леса (осинники, березняки), а также сухо�
дольные и пойменные луга (Шарова, Филиппов,
2003; Филиппов, Зезин, 2005). При этом именно в
поймах он наиболее обилен. По данным Филип�
пова (2008), в пойменных ивняках и плакорных
осинниках соотношение численности P. melanar&
ius составляет 9 : 1, а на пойменных и суходольных
лугах – 2.5 : 1. Тот факт, что на севере ареала
P. melanarius концентрируется преимущественно
в речных поймах, обусловлен их более высокой
теплообеспеченностью, особенно в начале и кон�
це вегетационного периода (Агафонов, Мазепа,
2001; Агафонов, 2009), по сравнению с холодны�
ми и относительно бедными зональными хвой�
ными лесами. Вместе с тем, севернее, в лесотунд�
ру, P. melanarius не проникает даже по речным до�
линам, что, вероятно, связано с критическим
недостатком тепла, необходимым для успешного
завершения его онтогенеза. В степях из�за отсут�
ствия зональных лесных сообществ P. melanarius
занимает их аналоги в поймах крупных рек и зале�

сенные берега постоянных водотоков на плакорах
(Маталин, 2006), а также плодовые сады (Эйдель�
берг, 1989) и крупные лесополосы (Боховко,
2005). Кроме того, он выходит на посевы зерно�
вых и многолетних трав в поймах, лишь споради�
чески встречаясь в плакорных агроценозах (Кар�
пова, 1984). В данном случае эффект пойм прояв�
ляется в поддержании на более высоком уровне, по
сравнению с сухими зональными стациями, влаж�
ности воздуха и почвы, что в значительной степени
компенсирует влияние высоких температур.

В заключение следует отметить, что трансфор�
мация жизненного цикла адаптивна. Известно,
что особи, зимующие на разных стадиях онтоге�
неза, нередко представлены потомками разных
генераций. Возникающая при этом возрастная
гетерогенность значительно повышает устойчи�
вость вида к меняющимся условиям, стабилизи�
руя структуру его локальных популяций, что, в
свою очередь, снижает риск их спонтанного вы�
мирания (Hutchinson, 1954; Murdoch, 1966; Weber,
Klenner, 1987; Loreau, Behera, 1999; Simon�Reising
et al., 2008). Это важно для видов с ограниченны�
ми миграционными возможностями, особенно,
если их популяции в течение некоторого времени
существуют без притока иммигрантов (den Boer,
1977). В историческом аспекте вариабельность
жизненного цикла позволяет виду не только вы�
жить, но и закрепиться в новых условиях суще�
ствования, что хорошо согласуются с теорией
“пульсов таксонов” (Erwin, 1985).
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ТРУШИЦЫНА, МАТАЛИН

SPECIFIC FEATURES OF THE LIFE CYCLE OF PTEROSTICHUS MELANARIUS 
(COLEOPTERA, CARABIDAE) IN MOSAIC FLOODPLAIN MEADOWS

O. S. Trushitsyna1, A. V. Matalin2, 3

1Yesenin Ryazan State University, Ryazan 390000, Russia
e&mail: trushicina01@mail.ru

2Moscow Pedagogical State University, Moscow 129164, Russia
e&mail: a_matalin@tochka.ru

3Pirogov Russian National Research Medical University, Moscow 117997, Russia

Some features of the spatial and temporal distribution of Pterostichus melanarius (Illiger 1798) in a mosaic of
meadow floodplain landscape, as well as its habitat and interannual variations of its life cycle, are discussed.
In the studied landscape, P. melanarius preferred flooded meadows of the medium and low levels that were
residential for this species during, three years of the studies. In most habitats, the annual life cycle was suc�
cessively replaced by the facultative and then, by the obligate biennial life cycle, which was first due to inter�
annual variations in the hydrological and temperature regimes. The transformation of the life cycle and re�
distribution of individuals between adjacent habitats appears to be a cause of the interannual fluctuations in
the abundance of P. melanarius. The age heterogeneity of the local populations also allows maintaining the
total number of species on a relatively stable level.

Keywords: Coleoptera, Carabidae, Pterostichus melanarius, local populations, demographic structure, activ�
ity dynamics, life cycle, floodplain meadows, Meshchera Lowland
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