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В предлагаемом обзоре проанализированы литературные данные и результаты 
собственных исследований автора по поисковому поведению личинок, нимф и взрос-
лых клещей во всех основных родах семейства иксодовых клещей (Ixodidae). Обсуж-
даются пути эволюции поискового поведения и роль преимагинальных фаз развития 
в этом процессе. 
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Иксодовые клещи — временные эктопаразиты с длительным питанием, 
переносчики множества опасных трансмиссивных инфекционных заболе-
ваний человека и животных. Значительная часть жизненного цикла этих 
клещей проходит во внешней среде, и обеспечение контакта паразита с хо-
зяином является одним из самых существенных моментов их жизнедея-
тельности. Этот контакт определяется поисковым поведением (questing 
behavior), в ходе которого клещ определяет присутствие потенциального 
хозяина и нападает на него. 

Жизненный цикл иксодовых клещей включает 3 фазы развития: личин-
ку, нимфу и взрослого клеща. Личинка, нимфа и взрослый клещ питаются 
однократно. Личинка и нимфа после питания линяют на следующую ста-
дию, самка откладывает яйца и гибнет. Среди иксодовых клещей встреча-
ются одно-, двух- и треххозяинные виды. У треххозяинных видов (боль-
шинство клещей) и личинки, и нимфы, и взрослые клещи после питания 
отпадают с хозяина, и линька (или яйцекладка) происходит во внешней 
среде. Таким образом, поиск хозяина производится и личинкой, и нимфой, 
и взрослыми клещами (самцами и самками). У двуххозяинных видов ли-
чинка не отпадает, а линяет на нимфу, находясь прямо на хозяине, поиск 
же хозяина осуществляется личинками и взрослыми клещами. У однохозя-
инных видов поиском прокормителя занимается только личинка. 

Среди иксодовых клещей традиционно различают гнездо-норовые и 
пастбищные виды (Филиппова, 1977), а среди последних выделяют пас-
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сивных подстерегателей и активных преследователей (Балашов, 1998; 
Леонович, 2005). У гнездо-норовых видов нападение на хозяина осуществ-
ляется в его норе или гнезде, а у пастбищных видов — вне норы или гнез-
да, т. е., в широком смысле, на пастбище (Беклемишев, 1951, 1954). 

Среди пастбищных видов Успенский (Uspensky, 2002) выделяет обита-
телей лесных, т. е. закрытых стаций (роды Ixodes и Haemaphysalis), обита-
телей открытых пространств (open country genera) (род Hyalomma) и про-
межуточные роды, более близкие к обитателям открытых пространств 
(Dermacentor и Rhipicephalus). Каждая группа характеризуется морфоло-
гической специфичностью в сравнении с представителями других групп. 

Вместе с тем очевидно, что разделение иксодовых клещей на пастбищ-
ных и гнездо-норовых вряд ли применимо ко всем видам. Так, у клеща Hy-
alomma asiaticum Р. Sch. et E. Schi, личинки и нимфы являются нидикола-
ми и нападают на прокормителя в норе, а самцы и самки активно пресле-
дуют хозяев на пастбище (Филиппова, 1997; Леонович, 1986). К какому же 
типу — гнездо-норовых кровосососов или пастбищных преследователей 
следует отнести этот вид? Весьма примечательно, что смена типа нападе-
ния в данном случае наблюдается в онтогенезе. Нам представляется инте-
ресным и важным рассмотреть вопрос поискового поведения в связи с он-
тогенетическим развитием иксодовых клещей, охватив по возможности 
все изученные в данном отношении группы и, на основании собственных 
и литературных данных, проанализировать возможные пути эволюции по-
искового поведения представителей сем. Ixodidae. 

ПОИСКОВОЕ ПОВЕДЕНИЕ КЛЕЩЕЙ ПОДСЕМЕЙСТВА IXODINAE 

Подсем. Ixodinae представлено в мировой фауне единственным родом 
Ixodes, насчитывающем примерно 240 видов (Horak et al., 2002; Guglielmo-
ne at al., 2014). Представители рода Ixodes широко распространены в Пале-
арктике и являются переносчиками таких опасных заболеваний, как кле-
щевой энцефалит и клещевой боррелиоз (болезнь Лайма). Все представи-
тели рода — треххозяинные паразиты. Характерной чертой строения 
сенсорной системы, играющей ключевую роль в поисковом поведении, яв-
ляется отсутствие глаз на всех фазах развития. Вместе с тем у Ixodes holo-
cyclus Neumann были описаны фоторецепторные клетки в гиподерме под 
кутикулой как раз в том месте, где находятся глаза у представителей «гла-
застых» родов (Вinnington, 1972). Отметим, что типичные для многих без-
глазых видов иксодовых клещей реакции на свет (Панфилова, 1976; Лео-
нович, 1989) заставляют обоснованно предположить, что фоторецептор-
ные клетки, находящиеся в районе анатомически оформленных глаз, 
имеются у многих представителей подсем. Ixodinae. 

Среди представителей рода Ixodes можно выделить несколько экологи-
ческих групп, различающихся как местообитанием свободноживущих ста-
дий развития, так и способом нападения. 
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ВИДЫ, НАПАДАЮЩИЕ НА ХОЗЯЕВ С РАСТИТЕЛЬНОСТИ 
НА ВСЕХ ФАЗАХ РАЗВИТИЯ 

Представители подродов Ixodes (s. Str.), Afrixodes, Stemalixodes, Tricho-
toixodes и Partipalpiger — типичные пастбищные подстерегатели на всех 
стадиях развития (Филиппова, 1977). Наиболее полно поисковое поведе-
ние изучено у европейского лесного клеща Ixodes ricinus L. и таежного 
клеща I. persulcatus P. Sh. 

Этология взрослых таежных клещей в природе была детально исследо-
вана автором (Леонович, 1989). Согласно полученным данным, поведение 
таежных клещей складывается из 10 элементарных поведенческих ак-
тов — закономерно повторяющихся и генетически запрограммированных 
комплексов движений (сканирования, чистки органов Галлера и прицепле-
ния), поз (пассивного ожидания, активного ожидания, отдыха в укрытии и 
затаивания) и локомоций (к источнику запаховой стимуляции, в направле-
нии зоны контакта и убежища). На этой основе формируются 3 программы 
поведения: выход в зону контакта с прокормителем и нападения на него, а 
также ухода в убежище (рис. 1). 

Иксодовые клещи являются временными эктопаразитами-полифага-
ми. Необходимость выхода в зону контакта с хозяином-прокормителем и 
ухода обратно в убежище — лиственную подстилку, обусловливают вер-
тикальные миграции, при которых клещи поднимаются на растительность, 
поджидая потенциального хозяина. При потере влаги ниже критического 
уровня особь спускается с растительности в подстилку. Нападение на про-
кормителя при движении в направлении убежища невозможно. В обезво-
женном состоянии тактильная стимуляция клеща приводит не к прицепле-
нию, а к принятию позы затаивания, или позы «мертвого клеща». Высота 
подъема клещей не зависит от высоты растительности, а обусловливается 
фазой развития особей. У личинок высота подъема достигает 9 см, у нимф 
она колеблется на уровне от 30 до 40 см, у имаго — от 50 до 80 см. Таким 
образом, она приблизительно совпадает с высотой потенциального про-
кормителя каждой из фаз развития клещей. Подъем на растительность ре-
гулируется реакциями негативного геотаксиса, а спуск в подстилку — со-
четанием позитивного геотаксиса и негативного фототаксиса (Леонович, 
2005). 

Передние ноги иксодовых клещей снабжены мощными коготками и 
чувствительными органами Галлера. На растительности клещи пребывают 
в позе пассивного ожидания, располагаясь, как правило, гнатосомой 
вверх. Взрослый клещ способен обнаружить приближение потенциально-
го прокормителя с расстояния до 20 м, при этом основная роль принадле-
жит ольфакторным стимулам. Ни звуки, ни вибрация почвы, ни темпера-
тура не играют при этом роли. На более близких расстояниях клещ реаги-
рует принятием активной позы под воздействием запаха и (или) источника 
инфракрасного излучения (температуры прокормителя) (рис. 1). Клещ 
принимает так называемую активную позу, при которой его вытянутые 
вверх передние ноги широко расставлены и активно двигаются. Механи-
ческий контакт с любым предметом приводит к прицеплению клеща и 
именно на этой реакции основана широко применяемая методика сбора 
клещей «на флаг». При длительной стимуляции запахом, клещи переме-
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Рис. 1. Схема, отображающая поведение таежного клеща Ixodes persulcatus в период весенней 
активности. 

Кружками обозначены элементарные поведенческие акты, полосатые стрелки обозначают сигнальные 
стимулы (по: Леонович, 2005, с изменениями). 

Fig. 1. Ethology of questing behavior of the Taiga tick Ixodes persulcatus in the period of spring 
activity. 

щаются к его источнику. Источником запаха может быть, например, непо-
движное животное или тропа, по которой перемещаются потенциальные 
прокормители (Романенко, 2010). 

Поисковое поведение европейского лесного клеща I. ricinus в целом 
сходно с таковым таежного клеща I. persulcatus (Leonovich, 2004). Для ев-
ропейского клеща также характерны вертикальные миграции и нападение 
на прокормителя с растительности на всех фазах развития. В местообита-
ниях с низкой растительностью личинки I. ricinus располагаются на высо-
те до 9 см, а нимфы и имаго — от 30 до 39 см. При наличии высокой рас-
тительности нимфы размещаются на высоте от 50 до 59 см, а имаго — на 
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высоте от 60 до 79 см. На участках, лишенных растительности, соотноше-
ние выловленных личинок и нимф колебалось в диапазоне от 8 : 1 до 32 : 1 
(Mejlon, Jaenson, 1997). Уменьшение же влажности приводит к снижению 
высоты подъема нимф на растительность, а количество нимф, паразитиру-
ющих на грызунах, возрастает. При этом личинки не нападают на хозяев, 
проводя все время в подстилке (Randolph, Storey, 1999). 

Подобно таежному клещу европейский лесной клещ паразитирует на 
достаточно широком круге хозяев, включающем виды млекопитающих и 
птиц, и в меньшем числе рептилий. Для европейского лесного клеща, 
так же как и для таежного клеща, рептилии служат прокормителями ис-
ключительно личинок и нимф (Bauwens et al., 1993; Тимошина, 2013). Это, 
вероятно, определяется возможностями высоты подъема неполовозрелых 
фаз на растительность и соответственно доступными для контакта прокор-
мителями (Mejlon, Jaenson, 1997). Однако основными прокормителями ли-
чинок и нимф европейского лесного клеща служат мелкие млекопитаю-
щие (Mihalca, Sändor, 2013). 

Наибольшее расстояние обнаружения взрослыми особями европейско-
го лесного клеща прокормителя также равняется 20 м. Особые обонятель-
ные рецепторы — сенсиллы дистального бугорка органа Галлера реагиру-
ют на высоколетучие валеролактоны и фенольные производные (в частно-
сти, метил-ортофенола), которые являются компонентом запаха шерсти 
млекопитающих. При приближении и улавливании запаха прокормителя 
европейский лесной клещ также принимает активную позу на раститель-
ности (Leonovich, 2004). 

Для прочих видов иксодовых клещей, нападающих на прокормителей с 
растительности на всех фазах развития, в целом характерно сходное пове-
дение. Это, например, клещи Ixodes pavlovskyi Pomerantzev (Romanenko, 
Leonovich, 2015), I. scapularis Say (Lindsay et al., 1999) и I. pacificus Cooley 
et Kohls (Lane et al., 2009; Castro, Lane, 2009). В лабораторных и полевых 
экспериментах взрослые клещи I. scapularis образовывали скопления на 
тех участках, где имелась возможность регулярного контакта с белохвос-
тым оленем, естественным прокормителем данного вида клещей (Carrol 
et al., 1996). 

ВИДЫ КЛЕЩЕЙ, НАПАДАЮЩИЕ НА ПРОКОРМИТЕЛЕЙ 
С ПОВЕРХНОСТИ ПОЧВЫ (СУБСТРАТА) НА ВСЕХ ФАЗАХ РАЗВИТИЯ 

Такие виды, по нашему мнению, также следует относить к паразитам с 
пастбищным типом нападения. Однако в литературе многих из них отно-
сят к нидиколам, т. е. обитателям нор и гнезд. 

Термин «нидиколия» в современной акарологической литературе трак-
туется весьма неоднозначно. Так, Грей с соавт. (Grey et al., 2013, с. 30), 
рассматривая иксодовых и аргасовых клещей в целом, определяют группу 
нидиколов как «клещей, обитающих в укрытиях, которые используют их 
хозяева — позвоночные, или возле них, например, в песчаной почве, тре-
щинах, норах, гнездах, пещерах и, в некоторых случаях, в жилище челове-
ка». Мы считаем такую расширенную трактовку неудачной, по крайней 
мере, в применении к иксодовым клещам. В соответствии с ней в одну 
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группу объединяются экологически различные виды — среди них присут-
ствуют как истинные виды-нидиколы, так и виды, которые тяготеют к убе-
жищам прокормителей. По моему мнению, истинных видов-нидиколов ха-
рактеризуют следующие особенности. Они обитают в норе или гнезде, на-
падая на хозяев и отпадая с них, здесь же происходит их линька. 
Видам-нидиколам присущ специфический набор поведенческих реакций, 
который включает негативный фототаксис, а также клинотаксисы, обу-
словленные специфическими стимулами, характерными для обитания в 
гнезде или норе хозяина. Клещи-нидиколы могут быть обнаружены толь-
ко на хозяевах-прокормителях или собраны непосредственно из норы или 
гнезда (Леонович, 2005). 

Убежищные виды иксодовых клещей могут обитать в трещинах и под 
древесной корой, а также в пещерах и т. д. Они могут быть отловлены бла-
годаря их реакции (это характерно для аргасовых клещей в особенности) 
на выделяемые ими феромоны скопления (assembly pheromones) (Леоно-
вич, 2005; Sonenshine, 2006), или же на кайромоны, которые продуцируют-
ся их потенциальными хозяевами (Леонович, 2005). Убежищных клещей 
можно собрать «на флаг» с поверхности почвы, как например, Ixodes uriae, 
обитающего на птичьих базарах White (Muzaffar, Jones, 2007). Клеща 
I. uriae часто относят к видам-нидиколам (Филиппова, 1977). 

К видам, нападающим на прокормителя с поверхности почвы на всех 
фазах развития, относятся I. trianguliceps Birula и I. apronophorus Schulze, 
паразитирующих на мелких млекопитающих. Личинки, нимфы и имаго 
этих видов переживают неблагоприятные условия в подстилке и почве, 
подстерегают прокормителей на поверхности почвы, не поднимаясь на 
растения (Cotton, Watts, 1967; Tretyakov et al., 2012). 

К последней экологической группе, по нашему мнению, относится и 
клещ I. uriae. Этот вид паразитирует в Северном полушарии на обитателях 
птичьих базаров. На птичьих базарах, расположенных на севере Канады, 
основными прокормителями клеща I. uriae являются тупики (Fratercula 
arctica L.) и серебристые чайки (Larus argentatus Pont.). Как известно, ту-
пики строят норы, где на них нападают личинки Ixodes uriae, которые и 
были собраны преимущественно с птиц. Нимфы же и имаго I. uriae под-
стерегают птиц снаружи нор — в щелях скал и в почве, откуда они собира-
лись «на флаг» (Muzaffar, Jones, 2007). 

В Южном полушарии клещ I. uriae паразитирует на пингвинах. В коло-
ниях, образованных антарктическими (Pygoscelis antarctica Forster) и па-
пуанскими {Р. papua Forster) пингвинами, а также пингвинами Адели 
(Р. adeliae (Hombron et Jacquinot)), клещи I. uriae находились под камнями 
вблизи от мест гнездовий. В разных колониях пингвинов клещи обнару-
живались под от 2 до 26 % обследованных камней, под которыми могло 
быть от 1 до 57 особей. Но при этом ни одного клеща не было обнаружено 
на самих птицах (Barbosa et al., 2011). 

Клещ I. uriae был изучен в колонии пингвинов Адели в Антарктике 
вблизи станции Палмер. Было установлено, что клещи образуют огромные 
скопления под камнями, находящимися по периферии места прошлогод-
ней колонии. Когда пингвины в начале сезона размножения формируют 
колонию, клещи оставляют укрытие и нападают на птиц. Отпавшие с про-
кормителя и перелинявшие под камнями клещи вновь образуют скопле-
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ния, так как их экскременты, включая основной компонент — гуанин, а 
также экстракты почвы, взятой из мест скоплений, привлекательны как 
для голодных личинок и нимф, так и имаго. Данные компоненты дейст-
вуют как феромон скопления (Benoit et al., 2008) подобно тому, что мы 
видим у аргасовых клещей (Sonenshine, 2006). Одновременно птичье гуано 
также привлекает клещей, выполняя, таким образом, роль кайромона 
(Benoit et al., 2008). 

Таким образом, в данном случае мы видим пример пастбищного типа 
нападения с поверхности почвы на хозяина-прокормителя, которое имеет 
место на всех фазах развития. Переживание клещами неблагоприятных 
условий при данном типе нападения осуществляется не в норе или гнезде 
хозяина, а в ином убежище, которое не имеет прямого отношения с пребы-
ванием прокормителя. В то же время клещам I. uriae свойственна и ла-
бильность поведения, отмечаемая в географически удаленных популяци-
ях. В частности, возможен переход личинок этого вида от убежищного 
типа обитания к нидиколии. 

ГНЕЗДО-НОРОВЫЕ ВИДЫ 

Виды данной группы приурочены исключительно к гнездам и норам 
хозяев. Их можно собрать или с хозяев, или непосредственно в норе, но не 
на пастбище. Для многих гнездо-норовых паразитов характерна пищевая 
специализация. Типичным представителем таких видов является Ixodes li-
vidus Koch, обитающий в гнездах береговой ласточки (Riparia riparia L.) 
(Филиппова, 1977). Гнезда береговушек располагаются в норах на крутых 
песчаных откосах по берегам рек и существуют на протяжении многих 
лет. Каждая фаза развития I. lividus питается на новой особи, причем ли-
чинки и нимфы — на взрослых птицах, а взрослые клещи — на птенцах 
(Ulmanen at al., 1977). Это указывает на тесную связь между жизненным 
циклом клеща и хозяина. Перезимовавшие в норе взрослые клещи, питаю-
щиеся значительно дольше личинок и нимф, паразитируют на постоянно 
находящихся в гнезде птенцах. 

Пищевые предпочтения в отношении птенцов разного возраста были 
выявлены у разных фаз развития у другого гнездо-норового вида — клеща 
I. arboricola Sch. et Schi. Этот вид обитает в дуплах, паразитируя в основ-
ном на большой синице (Parus major L.) (Heylen, Matthysen, 2012). Экс-
периментальные данные показали, что отпадение напитанных личинок 
I. arboricola с прокормителя всегда происходит под воздействием фактора 
пребывания в гнезде. Так, в нормальных условиях для питания личинки 
требуется 5 дней. Однако предотвращение доступа птицы к гнезду приво-
дило к тому, что личинки клещей продолжали оставаться на хозяине до 
двух недель. При этом их отпадение происходило сразу же после попада-
ния синицы в гнездо (White et al., 2012). Таким образом, именно комбина-
ция раздражителей, воспринимаемая органами чувств клещей в гнезде 
птицы, является необходимым условием отпадения с хозяина их вполне 
напитанной личинки. Можно обоснованно предположить, что сходный на-
бор стимулов определяет постоянное нахождение в гнезде голодных кле-
щей и на других фазах развития. 
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К сожалению, никаких прямых экспериментальных данных о поведе-
нии гнездо-норовых видов в литературе не имеется. Можно высказать 
предположение, что пребывание в гнезде обеспечивается ориентацией по 
типу клинотаксиса, при которой паразит путем хаотических перемещений 
замедляет свое движение в месте наиболее приемлемого сочетания стиму-
лов, хотя это предположение и нуждается в экспериментальной проверке. 

Гнездо-норовые виды клещей, обитающие в норах или других убежи-
щах, посещаемых разными животными, могут иметь более широкий круг 
хозяев, чем «классические» нидиколы. Так, взрослые особи клеща I. spini-
palpis Hadwen et Nuttall были собраны «на флаг» с растительности, тогда 
как их личинки являются «классическими» нидиколами, паразитируя иск-
лючительно на двух видах хомяков (Burkot et al., 2001). На наш взгляд, это 
указывает на вторичность нидиколии у неполовозрелых фаз данного вида 
клещей. 

Сложные, еще до конца не изученные, паразито-хозяинные отношения 
можно проиллюстрировать данными работы, в которой показано, что кле-
щи I. hexagonus привлекаются фекалиями больных ежей в значительно 
большей степени, чем фекалиями ежей здоровых (Bunnell et al., 2011). 
Клеща I. hexagonus относят к гнездо-норовым видам, на наш же взгляд, 
это типичный убежищный вид. 

ПОИСКОВОЕ ПОВЕДЕНИЕ КЛЕЩЕЙ ПОДСЕМ. AMBLYOMMINAE 

Среди представителей этого подсемейства, объединяющего все прочие 
роды иксодовых клещей, за исключением рода Ixodes, отмечены все типы 
паразитизма и нападения на прокормителей, а также имеются двух- и 
однохозяинные виды. Представители этого подсемейства также являются 
переносчиками множества опасных трансмиссивных инфекций (Балашов, 
1998). 

1. Треххозяинные виды родов АтЫуотта и Аропотта (=Bothriocro-
ton), нападающие на хозяев с растительности на всех фазах развития. 

Клещи рода АтЫуотта распространены в основном в тропической 
зоне, паразитируя на представителях всех классов наземных позвоночных 
(Kolonin, 2009). Большинство видов рода (как, например, A. americanum 
L.) являются треххозяинными. Их клещи на всех фазах развития нападают 
на хозяина, являясь пастбищными подстерегателями (Barnard, 1991), пове-
дение которых сходно с рассмотренным выше поведением пастбищных 
видов рода Ixodes. 

Представители рода АтЫуотта обитают преимущественно в откры-
тых стациях и имеют развитые плоские или выпуклые глаза, роль которых 
в поисковом поведении не установлена. Можно только предположить, 
что глаза клещей рода АтЫуотта играют ту же роль в поисковом поведе-
нии, что и у такого пастбищного подстерегателя как Dermacentor niveus 
Neumann. Последний относится к «глазастым» видам, результаты полевых 
исследований которого будут рассмотрены подробно ниже. 

Переносчик пятнистой лихорадки Скалистых гор — клещ АтЫуотта 
cajennense (Fabricius) также нападает на всех фазах развития на прокорми-
теля с растительности (Labruna et al., 2003). Электрофизиологический от-
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вет сенсиллы дистального бугорка органа Галлера на фенольные произ-
водные у взрослого клеща A. cajennense был идентичен таковому, отме-
ченному у клеща Ixodes ricinus (Leonovich, 2004; Soares, Borges, 2012). 
Паразит гаттерии [Sphenodon punctatus (Gray)] — клещ Amblyomma sphe-
nodonti (Dumbleton) является убежищным видом. Он нападает с поверх-
ности почвы, образуя скопления в местах накопления фекалий гатте-
рии. Следует отметить, что присутствие хозяина меняло реакцию кле-
щей — запах фекалий гаттерии вызывал репеллентную реакцию (Godfay 
et al., 2011). 

Клещи подрода Аропотта рода Amblyomma лишены глаз и паразитиру-
ют в основном на рептилиях. Среди австралийских представителей этого 
рода известны как виды-генералисты Amblyomma (Аропотта) hydrosauri и 
A. (A.) limbatum, так и такие виды-специалисты (узкоспециализированные 
виды) в отношении хозяев как клещи A. (A.) fimbriatum и A. (A.) concolor. 
Исследования этих, различающихся специфичностью в отношении хозяев 
видов, показали, что взрослые клещи-специалисты привлекаются только 
своими природными хозяевами, в то время как личинки видов-специали-
стов привлекаются широким кругом хозяев, однако, способны питаться 
только на своих естественных прокормителях (Belan, Bull, 1995). 

Представители рода Haemaphysalis — типичные пастбищные виды, ли-
шенные глаз, нападающие на прокормителей с растительности на всех фа-
зах развития. Фоторецепторные клетки были обнаружены в месте распо-
ложения редуцированного глаза (Binnigton, 1972). Изучение поведения од-
ного из видов этого рода — клеща Н. longicornis показало, что на всех 
фазах развития клещи мигрируют из почвы и подстилки на раститель-
ность, откуда и нападают на хозяев (Tsunoda, 2007). Высота подъема на 
растительность изучена у клеща Н. leporispalustris. Было установлено, 
что она совпадает с размерами прокормителя, в данном случае кролика 
(Camin, Drenner, 1978). 

Клещи рода Dermacentor характеризуются пастбищным типом нападе-
ния. Среди них встречаются трех-, двух- и однохозяинные паразиты. Все 
виды рода Dermacentor имеют на всех фазах развития сложно устроенные 
глаза (Леонович, 2009). У треххозяинных пастбищных видов поведение на 
всех фазах развития сходно с таковым у представителей рода Ixodes (Лео-
нович, 2005). Это сходство проявляется вплоть до принятия позы активно-
го ожидания при приближении прокормителя на расстояние 15 м. Однако 
в отличие от иксодин представители рода Dermacentor располагаются 
на растительности так, что их гнатосома направлена книзу (Романенко, 
2006), а затенение клеща приводит к принятию позы активного ожидания, 
как это было установлено на примере D. niveus Neumann (Романенко, 
1990). 

2. Треххозяинные виды рода Hyalomma с изменяющимся в ходе онтоге-
неза типом нападения. 

Взрослые клещи рода Hyalomma являются активными преследователя-
ми потенциальных прокормителей. Представители рода Hyalomma обита-
ют в открытых, чаще всего аридных биотопах. Личинки и нимфы видов 
этого рода — типичные нидиколы, ведущие гнездо-норовый образ жизни. 

Этология взрослых клещей была исследована автором у азиатского 
пустынного клеща Н. asiaticum P. Sch. В отличие от пастбищных подсте-
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регателей азиатский пустынный клещ не поднимается на растительность 
для ожидании хозяина-прокормителя. В пустынных биотопах его укрыти-
ями служат норы песчанок, убежища под корнями пустынной кустарнико-
вой растительности и под листьями ревеня (Леонович, 1986, 2005). По соб-
ственным наблюдениям автора, клещ начинает активно преследовать про-
кормителя, если тот оказывается рядом с его убежищем, и перемещается 
при этом на расстояние от нескольких десятков до сотен метров. Главным 
стимулом к преследованию потенциального прокормителя является появ-
ление движущегося контрастного предмета в поле зрения клеща (Леоно-
вич, 2005; Романенко, 2010). Биологический смысл такой реакции совер-
шенно очевиден. Запаховая стимуляция в жаркой пустыне является нена-
дежным сигналом. Нагретый раскаленным песком воздух поднимается 
кверху. Таким образом, конвекционные потоки в пустыне препятствуют 
распространению запаха хозяина клещей над поверхностью земли. В то же 
время в пустыне редки крупные и контрастно выделяющиеся на фоне неба 
объекты (например, деревья). Здесь имеется высокая (почти стопроцент-
ная) вероятность того, что любой подвижный предмет с определенными 
угловыми размерами, который появится в поле зрения клеща, окажется 
крупным копытным млекопитающим (Леонович, 1986, 2005). 

Поведенческая активность азиатского пустынного клеща представлена 
позами, движениями и локомоторными актами, которые аналогичны и 
другим изученным видам пастбищных подстерегателей (рис. 2). 

Преследование прокормителя пустынным клещом основано на относи-
тельно простом поведенческом механизме, заключающемся в особенно-
стях строения его зрительного аппарата и слегка видоизмененной реакции 
отрицательного фототаксиса (Леонович, 1986). Глаза клеща способны вос-
принимать световой поток только с направления главной оптической оси. 
Затенение одного из глаз стимулирует движение вперед, а освещение — 
поворот клеща в сторону затененного глаза. Особое строение линз взрос-
лых клещей и особый способ бега обеспечивают успешное преследование 
потенциального прокормителя на пространстве открытых аридных ланд-
шафтов. 

Глаза имеются не только у взрослых азиатских пустынных клещей, но 
также у нимф и личинок, ведущих исключительно гнездо-норовый образ 
жизни. Возможно, реакция негативного фототаксиса играет свою роль в 
обеспечении постоянного нахождения неполовозрелых фаз развития в их 
типичном местообитании — норах колоний песчанок. 

3. Одно- и двуххозяинные паразиты родов Dermacentor, Hyalomma и 
Boophilus.1 

Однохозяинный клещ Dermacentor albipictus (Packard) паразитирует 
преимущественно на лосях в Северной Америке, вызывая огромные кро-
вопотери и облысение животных (Samuel, 2004). Личинки D. albipictus на-
падают на лосей с сентября по ноябрь, образуя постоянные скопления 
(кластеры) на растительности на высоте от 1 до 1.5 м от уровня земли 
(Drew, Samuel, 1985). Однохозяинный паразитизм на крупном копытном 
животном обусловил не только значительное увеличение высоты нахож-

1 В настоящее время многими авторами рассматриваемый как подрод рода Rhipicephalus 
(Guglielmone et al., 1914). 
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Рис. 2. Схема, отображающая последовательную смену поведенческих актов у пустынного 
клеща Hyalomma asiaticum, при нахождении потенциального хозяина в природных условиях 

(с изменениями, по: Леонович, 2005). 
Fig. 2. Ethology of questing behavior of the desert tick Hyalomma asiaticum. 

дения на растительности скопления личинок, но и блокировку поведенче-
ского механизма вертикальной миграции. Последний оказался нецелесо-
образен в данном случае для личинок, имеющих небольшие размеры. При 
этом личинки треххозяинного вида — клеща D. variabilis (Say) также спо-
собны образовывать кластеры, но на более низкой растительности. Эта ви-
довая особенность D. variabilis рассматривается как механизм консерва-
ции воды, предотвращающий быстрое обезвоживание личинок (Yoder, 
Knapp, 1999). 

В Тунисе у двуххозяинного паразита — клеща Hyalomma scupense 
Schulze на крупный рогатый скот нападают личинки и имаго, ведущие 
убежищный образ жизни (в трещинах стен хлева и загонов) (Gharbi et al., 
2013). В то же время в Волгоградской области Н. scupense является одно-
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хозяинным видом. На прокормителей с растительности нападают только 
личинки (Фомичева, 2010). На однохозяинность этого вида указывает и 
Колонии (Kolonin, 2009). Возможно, одно- и двуххозяинность в данном 
случае не является устойчивым признаком вида и изменяется на протяже-
нии ареала. 

Большинство представителей рода Rhipicephalus нападают на хозяев на 
пастбище на всех фазах развития. Однако видовая систематика этого рода 
недостаточно разработана. Данные, опубликованные по экологии, как по-
лагали, самого распространенного вида этого рода — клеща Rh. sanguineus 
теперь относят к другим видам (Gray et al., 2013). 

Самым типичным однохозяинным видом, который послужил в качест-
ве модельного для многих морфофизиологических исследований, является 
клещ Boophilus microplus. Характер нападения личинок В. microplus схо-
ден с таковым у клеща Dermacentor albipictus. Личинки Boophilus mic-
roplus также образуют крупные скопления на верхушках травинок, подсте-
регая хозяина (Furlong et al., 2002). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Имеющиеся в литературе данные показывают, что тип нападения на хо-
зяев практически не зависит от таксономического положения иксодовых 
клещей. Пастбищный тип нападения, скорее всего, является исходным для 
них, а захват личинок осуществлялся с поверхности почвы мелкими мле-
копитающими случайно. Следует отметить, что в шерсти мелких млекопи-
тающих отмечается большое количество случайно захваченных и других 
мелких клещей, которые однако являются непаразитическими (Miko, Stan-
ko, 1991). Более подробно этот вопрос рассмотрен в работе Леоновича 
(2005). 

Анализ изменений поискового поведения в онтогенезе у иксодовых 
клещей показывает, что нидиколия у них в отличие от гамазовых — явле-
ние вторичное. Переходным же между пастбищным образом жизни и ни-
диколией у иксодовых клещей является нападение в убежище. Место пре-
бывания убежищных видов клещей ограничено определенными участками 
почвы. На них они привлекаются кайромонами хозяина или собственными 
феромонами скопления. Личинки, но не взрослые клещи, способны пере-
ходить от убежищного к гнездо-норовому типу нападения. 

Становление гнездо-норового образа жизни и типа нападения можно 
проследить на тех примерах поведения, когда напитавшиеся личинки и 
нимфы отпадают с прокормителей не только в гнезде, но и вне его. Даль-
нейшее развитие клеща в данном случае вполне возможно. Совокупность 
поведенческих реакций, блокирующих выход клеща из гнезда и, таким об-
разом, обеспечивающих отпадение с прокормителя только в нем, еще не 
сформировалась. Полностью сформированный гнездо-норовый образ жиз-
ни полностью исключает нахождение любых фаз развития клещей вне 
гнезда (норы). 

Активное преследование прокормителей сформировалось у взрослых 
клещей некоторых видов (например, Hyalomma asiaticum и Н. dromedarii), 
которые на неполовозрелых фазах развития являются типичными ниди-
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колами. Данная способность к активному преследованию возникла на 
основе особенностей нидикольного образа жизни. Клещи этих видов ни 
при каких условиях не поднимаются на растительность. Развитие локомо-
торных органов и усложнение строения глазной линзы у взрослых кле-
щей этих видов отмечается при сохранении реакции негативного фототак-
сиса. 

Таким образом, способность к активному преследованию хозяина 
взрослыми особями — результат длительных эволюционных преобразова-
ний в поведении иксодовых клещей. Его этапами были: 1) переход от 
пастбищного нападения с поверхности почвы (постепенно приведшего к 
появлению глаз) к нидиколии, свойственной всем фазам развития; 2) фор-
мирование способности к активному преследованию хозяина взрослыми 
клещами при сохранении типичного «нидикольного» поведения у неполо-
возрелых клещей. 

Проведенный выше анализ особенностей поискового поведения иксо-
довых клещей на разных стадиях онтогенеза свидетельствует в пользу 
того, что первично им был присущ пастбищный образ жизни и тип нападе-
ния на хозяина. На этой основе сформировалась нидиколия, которая, на-
против, рассматривалась В. Н. Беклемишевым (1951, 1954) как первичная 
форма становления паразитизма у иксодовых клещей. 
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QUESTING BEHAVIOR OF HARD TICKS (IXODIDAE) IN ONTOGENESIS 

S. A. Leonovich 
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S U M M A R Y 

Literary and own data on questing behavior of larvae, nymphs, and adults in main ge-
nera of hard ticks are analyzed. Evolutionary patterns of this behavior and the role of diffe-
rent life stages in this process are discussed. 
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