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в кедровых лесах Шорского национального парка в течение пяти лет изучался ран-
нелетний аспект населения напочвенных пауков, сенокосцев и жужелиц. в его со-
ставе были отмечены 39 видов пауков, 5 видов сенокосцев и 12 видов жужелиц. 
в населении пауков ведущую роль играют мелкие подстилочные тенетники-лини-
фииды, доля которых обычно выше 70 %. население пауков-волков, как правило, 
малочисленно и бедно в таксономическом отношении. их динамическая плотность 
в районе исследований невысока и нестабильна. Превосходя другие группы по чис-
лу видов, население пауков в целом сравнительно малочисленно и неустойчиво. 
состав комплекса доминантов изменчив в разные годы, нестабильны динамичес-
кая плотность и доля в населении даже регулярно отмеченных видов. Различия 
в структуре населения пауков в раннелетнем аспекте при попарном сравнении 
разных лет не всегда были статистически значимы. в раннелетнем аспекте населе-
ния сенокосцев в кедровых лесах наблюдалось абсолютное доминирование непо-
ловозрелых особей Mitopus morio (Fabricius, 1779) и появление первых вышедших 
из яиц нимф Oligolophus tridens (C. L. Koch, 1836). из эврихронных видов наибо-
лее многочисленным был Sabacon sergeidedicatum Martens, 1989. Жуки семейства 
Carabidae в раннелетнем аспекте являются доминирующей группой напочвенных 
членистоногих. доминантный комплекс устойчив и включает Carabus aeruginosus 
Fischer von Waldheim, 1822, Pterostichus monticoloides Shilenkov, 1995, Pterostichus 
oblongopunctatus (Fabricius, 1787) и Pterostichus virescens (Gebler, 1833). структура 
населения в разные годы не имеет статистически значимых отличий. индексы 
сходства съеренсена при попарном сравнении состава населения жужелиц в раз-
ные годы чаще были выше, чем у пауков.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: напочвенные членистоногие; динамическая плотность; 
структура населения; разнообразие; сходство; комплексы доминантов.

L. A. Trilikauskas, R. Yu. Dudko. EARLY SUMMER ASPECT OF THE 
POPULATION OF GROUND–DWELLING SPIDERS (ARANEI), HARVESTMEN 
(OPILIONES) AND GROUND BEETLES (COLEOPTERA, CARABIDAE) IN 
PINUS SIBIRICA FORESTS OF SHORSKY NATIONAL PARK

The early summer structure of the communities of ground-dwelling spiders, harvestmen 
and carabids in Pinus sibirica forests of the Shorsky National Park has been studied for 
five years. The community was found to consist of 39 spider, 5 harvestman and 12 carabid 
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введение

Благодаря высокой численности, таксономи-
ческому и экологическому разнообразию хищ-
ные членистоногие-герпетобионты являются 
важным компонентом лесных экосистем. Пауки, 
сенокосцы и жужелицы относятся к числу самых 
массовых групп напочвенной фауны в лесах уме-
ренных широт. синэкологические исследова-
ния этих членистоногих активно проводятся за-
рубежными коллегами в разных регионах мира 
[Hosoda, 1999; Choi et al., 2010; Ernst, Buddle, 
2012; Paschetta et al., 2013; Černecka et al., 2017]. 
в России данное направление лучше развито 
в европейской части страны [Узенбаев, 1987; 
Рыбалов, 1991; Рыбалов, Камаев, 2011 и др.], 
а также на Урале [есюнин и др., 2001; Золота-
рев, Бельская, 2012]. однако изученность эко-
логии напочвенных беспозвоночных в азиатской 
части России остается все еще очень неравно-
мерной, а чаще всего совершенно недостаточ-
ной. синэкологические исследования хищных 
членистоногих юга Западной сибири пока не-
многочисленны [Триликаускас, дудко, 2016а; 
любечанский, азаркина, 2017 и др]. до сих пор 
в сибири остаются регионы, где даже фаунисти-
ческие сведения о пауках, сенокосцах и жужели-
цах по-прежнему далеки от полноты, а синэколо-
гические исследования и вовсе не проводились. 
ситуация с жужелицами в целом более благопо-
лучна, в то время как работы по синэкологии пау-
кообразных до сих пор редки.

горная Шория, где расположен Шорский 
национальный парк, сравнительно хорошо ис-

следована карабидологами в фаунистическом 
плане [ефимов, 2001; дудко и др., 2002], од-
нако таксоцены этой важнейшей группы напоч-
венных жуков в регионе все еще почти не изу-
чены [Триликаускас, дудко, 2016б]. с 2010 года 
здесь начато активное изучение фауны и эко-
логии пауков и сенокосцев. с 2012 года они 
стали объектом синэкологических исследова-
ний в кедровых лесах хребта Бийская грива, 
отделяющего регион от горного алтая. Пер-
вые результаты проводимых исследований 
были опубликованы в 2015 году и содержали 
сведения о составе и структуре населения па-
уков и сенокосцев кедровника горной Шории 
в раннелетнем аспекте по материалам работ 
2012 года [Триликаускас, 2015а]. Кроме того, 
в 2015 году вышла работа, в которой рассмат-
ривается структура таксоценов сенокосцев 
в темнохвойных лесах Шорского националь-
ного парка [Триликаускас, 2015б]. в статье 
в сравнительном аспекте обсуждаются осо-
бенности таксоценов сенокосцев кедровых 
и пихтовых лесов и их сезонные изменения, 
в том числе раннелетний аспект в кедровнике 
на основе материалов 2012–2013 гг. Первые 
результаты изучения в этом районе жужелиц 
опубликованы авторами в 2016 году [Трилика-
ускас, дудко, 2016б]. на северо-восточном ал-
тае, сопредельном с горной Шорией регионе, 
в 2003 г. проводилось исследование населения 
жужелиц среднегорий и высокогорий. в част-
ности, в этой работе имеются данные о пред-
летнем и летнем аспектах населения жужелиц 
кедровников [иванов, дудко, 2006].

species. Among spiders, small-sized litter-dwelling web-producing spiders (Linyphiidae) 
predominated, accounting for over 70 % of collected specimens. The community of wolf-
spiders (Lycosidae) was small and taxonomically poor, their dynamic density in the study 
area being rather low and unstable. Although spider species outnumbered the other stud-
ied groups, their population was generally scant and unstable. The composition of spider 
dominants varied among years, their dynamic densities and shares were unstable even 
in regularly collected species. Pairwise comparisons of the early summer structure of spi-
der communities in different years did not always show statistically significant differences. 
Early summer communities of harvestmen in Pinus sibirica forests were predominated 
by juveniles of Mitopus morio (Fabricius, 1779), with first emergences of newly hatched 
Oligolophus tridens nymphs (C. L. Koch, 1836). The most abundant among eurychron-
ic species was Sabacon sergeidedicatum Martens, 1989. In the early summer beetle 
community, the family Carabidae was the dominant group of ground-dwelling arthro-
pods. The dominants complex was stable, and included Carabus aeruginosus Fischer 
von Waldheim, 1822, Pterostichus monticoloides Shilenkov, 1995, P. oblongopunctatus 
(Fabricius, 1787), and P. virescens (Gebler, 1833). Their population structure did not vary 
significantly among years. The Sørensen similarity indexes for the species composition 
of carabid communities in among-year pairwise comparisons were oftener higher than 
those for spiders.

K e y w o r d s: ground-dwelling arthropods; dynamic density; population structure; diver-
sity; similarity; dominants complexes.
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настоящая работа стала результатом обоб-
щения и анализа многолетних данных о ранне-
летнем населении трех важнейших групп на-
почвенных членистоногих в одном из характер-
ных для этого района типов леса.

Район исследований интересен для специа-
листов разного профиля прежде всего своими 
климатическими особенностями. горная Шо-
рия относится к избыточно влажной климати-
ческой фации [Поликарпов и др., 1986]. Здесь 
выпадает рекордное для сибири количество 
осадков. Мощный снеговой покров предохра-
няет почву от промерзания и способствует раз-
ложению растительных остатков в рекордные 
сроки – уже к весне следующего года. Под сне-
говым покровом формируется уникальный для 
сибири температурный режим, когда в зимний 
период температура держится вблизи нулевой 
отметки. При этом леса практически лише-
ны подстилки. Перечисленные выше факторы 
не могут не воздействовать на состав населе-
ния напочвенных членистоногих, его структуру 
и сезонную динамику. изучение и понимание 
этих вопросов требует специальных и долго-
срочных исследований.

в данной работе обсуждается раннелетний 
аспект населения рассматриваемых групп, 
прежде всего в связи с тем, что для пауков 
и жужелиц это время самой высокой актив-
ности, когда в населении представлено мак-
симальное число таксонов, а количественные 
характеристики населения наиболее высо-
ки. для сенокосцев в лесах умеренных широт 
характерна высокая активность в конце лета 
[Узенбаев, 1985], однако в районе исследова-
ний активность этих паукообразных стабильно 
высока с весны до осени [Триликаускас, 2017] 
и их население в раннелетнем аспекте также 
представляет интерес в сравнении с другими 
хищными членистоногими кедровников. Кроме 
того, раннелетний аспект населения изучался 
нами наиболее продолжительное время, что 
делает полученные данные особенно информа-
тивными и интересными.

в задачи исследования входило:
– дать характеристику населения пауков, 

сенокосцев и жужелиц в кедровых лесах 
Шорского национального парка в раннелет-
нем аспекте;

– сравнить полученные данные разных лет;
– сравнить реакцию трех рассматриваемых 

групп на изменяющиеся условия разных лет 
и оценить устойчивость их населения;

– определить характерные черты раннелетне-
го аспекта в населении трех изученных групп 
в районе исследований.

материалы и методы

исследования выполнены на территории 
Шорского национального парка, который рас-
положен на крайнем юге Кемеровской области 
в границах Таштагольского административного 
района. Материал собран в кедровнике чер-
нично-папоротниковом зеленомошном – ши-
роко распространенном в регионе типе кедро-
вых лесов. Участок кедрового леса (далее кед-
ровник) расположен в нижней части длинного 
мезосклона западной экспозиции. Координа-
ты: 52°26ʹ18.2ʺ с. ш. 88°17ʹ42.5ʺ в. д. высота 
над уровнем моря 752 м. Формула леса 7 К 3П, 
сомкнутость крон древесного яруса 0,3–0,4, 
высота кедров 30–35 м, пихт – 15–20 м. Разре-
женный кустарниковый ярус образован Sorbus 
sibirica Hedl. (высотой 1–8 м), Padus avium Mill. 
(выс. 1 м), Spirea media Franz Schmidt. (выс. 
1 м), Lonicera tatarica (выс. 0,8 м) и Rubus idae‑
us (выс. 0,8 м). Проективное покрытие травя-
но-кустарничкового яруса 30 %. в его составе 
Vaccinium myrtillus L., Allium microdictyon Prokh. 
(A. victorialis auct.), Matteuccia struthiopteris 
(L.) Tod., Gymnocarpium dryopteris (L.) Newm, 
Dryopteris filix‑mas (L.) Schott, Phegopteris con‑
nectilis (Michx.) Watt, Maianthemum bifolium (L.) 
F. W. Schmidt и другие виды. Проективное по-
крытие мохового яруса составляет 80–90 %. 
ярус образован Pleurozium schreberi (Brid.) 
Mitt., Hylocomium splendens (Hedw.) B. S. G., 
Polytrichum commune Hedw. и другими видами.

Количественный учет членистоногих про-
веден с использованием почвенных ловушек 
(пластиковых стаканов диаметром 6,5 см) 
с фиксатором (этиленгликоль) в соотношении 
с водой 1:5. Места установки ловушек в пе-
риод исследований совпадали. Приведенные 
в работе сроки учетов соответствуют срокам 
установки и закрытия ловушек. Промежуточ-
ные учеты не проводились. Работы проводи-
лись в 2012, 2013, 2015, 2016 и 2017 гг. в пер-
вой-второй декаде июня, что фенологически 
соответствует раннелетнему сезонному аспек-
ту согласно делению сезона, предложенному 
с. л. есюниным и л. с. Шумиловских [2003]. 
для этого сезонного аспекта обычно характер-
на краткосрочность, высокая активность сам-
цов и быстрая смена доминантов. в умеренной 
зоне он фенологически соответствует периоду 
от отмирания растений-эфемеров до форми-
рования сомкнутого травостоя [есюнин, Шуми-
ловских, 2003]. в районе исследований данный 
аспект соответствует периоду от отмирания 
кандыка сибирского и ветрениц до развертыва-
ния вай папоротников. Количество работающих 
ловушек в разные годы варьировало от 9 до 13. 
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отработано 616 ловушко-суток. всего собрано 
502 экземпляра пауков, 1133 экземпляра се-
нокосцев и 1496 экземпляров жужелиц. К до-
минантам отнесены виды, чье относительное 
обилие в видовом спектре составило не менее 
5 %. в работе учитывались как половозрелые, 
так и ювенильные особи пауков и сенокос-
цев, которые идентифицировались до вида, за 
очень редкими исключениями у пауков. в таких 
случаях экземпляры не учитывались. неполо-
возрелые особи у пауков были представлены 
преимущественно легкоопределяемой моло-
дью Pireneitega luctuosa.

номенклатура таксонов пауков приведе-
на в соответствии с Каталогом пауков мира 
[World…, 2018], сенокосцев – в соответствии 
с последними таксономическими [Chemeris, 
Logunov, 2000; Tchemeris, 2015] и региональны-
ми [Tchemeris et al., 1998] работами, жужелиц – 
по Палеарктическому каталогу [Löbl, Smetana, 
2003].

в работе использованы данные о погодных 
условиях в годы проведения работ, получен-
ные на ближайшей метеостанции в поселке 
Усть-Кабырза, расположенной в 43 км к севе-
ру от места проведения работ. информация 
предоставлена сайтом «Расписание погоды», 
http://www.rp5 (2012, 2013, 2015 и 2017 гг.) 
и сайтом «гисметео», http://www.gismeteo.ru 
(2016 г.). на основе представленной инфор-
мации на каждые сутки рассчитывалась сред-
немесячная температура, количество осадков 
и число дней с осадками для месяца, пред-
шествующего периоду наблюдений (май), и ме-
сяца, в который непосредственно проводились 
работы (июнь).

статистические расчеты выполнены в прог-
рамме Statistica 6.1. индексы разнообразия 
и выравненности рассчитаны в программе 
PAST.

результаты и обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
в раннелетнем аспекте населения рассматри-
ваемых в работе групп представлены в общей 
сложности 39 видов пауков, 5 видов сенокос-
цев и 12 видов жужелиц.

Пауки. состав и структура населения па-
уков кедровых лесов в раннелетнем аспекте 
даны в таблице 1. число видов пауков в разные 
годы варьировало от 12 до 21. основу населе-
ния пауков в рассматриваемый период состав-
ляли мелкие подстилочные тенетники семейст-
ва Linyphiidae, которые были представлены 26 
видами. во все годы наблюдений, за исклю-
чением 2012 г., доля этих пауков в населении 

превышала 70 %. Таксономическое разнооб-
разие варьировало незначительно – в разные 
годы отмечалось 11–13 видов пауков-линифи-
ид (табл. 1).

наиболее массовым видом в раннелетнем 
аспекте населения пауков был Anguliphantes 
cerinus. Регулярно отмечались Tenuiphantes ni‑
griventris и Walckenaeria koenboutjei, однако они 
не всегда входили в комплекс доминантов. все 
три вида – подстилочные тенетники-линифии-
ды. в составе раннелетнего аспекта населения 
пауков были и относящиеся к этому же семей-
ству Agyneta conigera, Centromerus clarus и Go‑
natium rubellum, а также крупные бродячие пау-
ки Pireneitega luctuosa и Alopecosa taeniata. два 
последних вида чаще (Alopecosa taeniata) или 
регулярно (Pireneitega luctuosa) входили в до-
минантные комплексы. из крупных подстилоч-
ных тенетников-линифиид, которые стабильно 
были представлены в раннелетнем аспекте, 
можно отметить виды рода Stemonyphantes. 
однако они были немногочисленны и в комп-
лексы доминантов не входили. интересно, что 
в разные годы имело место чередование в на-
селении Stemonyphantes taiganus и S. sibiricus. 
динамическая плотность пауков кедровника 
в раннелетнем аспекте в разные годы колеба-
лась от 27,5 до 77,2 экземпляра на 100 ловуш-
ко-суток (табл. 2). Такие низкие показатели для 
начала сезона активности обусловлены слабым 
участием в аранеонаселении представителей 
семейства Lycosidae. Пауки-волки, динами-
ческая плотность которых в это время обычно 
бывает очень высокой [Триликаускас, дудко, 
2016а; любечанский, азаркина, 2017 и др.], 
представлены в кедровнике лишь тремя вида-
ми, два из которых отмечались единично в раз-
ные годы, что свидетельствует о крайне не-
благоприятных условиях обитания для данной 
группы пауков в этом биотопе.

изучение даже одного и того же сезонного 
аспекта населения позволяет ежегодно наблю-
дать его качественные и количественные раз-
личия, связанные в первую очередь с разницей 
в метеоусловиях разных лет. Так, в 2012 году 
в раннелетнем аспекте населения пауков кед-
ровника зарегистрировано наибольшее за весь 
период наблюдений количество видов (21), что 
было связано со сравнительно высоким участи-
ем в населении бродячих пауков сразу несколь-
ких групп (Gnaphosidae, Liocranidae, Thomis-
idae, Zoridae). Кроме того, в 2012 году наблю-
далась самая высокая динамическая плотность 
и относительное обилие Alopecosa taeniata. 
в последующие годы оба параметра значи-
тельно снизились, а в 2013 году этот вид и вов-
се не отмечен. для 2013 года было характерно 
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Таблица 1. динамическая плотность (экз. на 100 ловушко-суток) и относительное обилие (%) напочвенных 
пауков, сенокосцев и жужелиц в кедровниках (раннелетний аспект)
Table 1. Dynamic density (number of individuals standardized to 100 pitfall-trap days) and relative abundance (%) 
of ground living spiders, harvestmen and carabids in Pinus sibirica forests (early summer seasonal aspect)
Таксон
Taxon

сроки работ
Dates of works

8–
18

.0
6.

20
12

7–
15

.0
6.

20
13

7–
22

.0
6.

20
15

9–
20

.0
6.

20
16

3–
16

.0
6.

20
17

Agelenidae 6,7
10,7

6,8
8,8 - 3,5

5,3
5,4

10,2

Pireneitega luctuosa (L. Koch, 1878) 6,7
10,7

6,8
8,8 - 3,5

5,3
5,4

10,2

Clubionidae - - - - 1,5
2,8

Clubiona kulczynskii Lessert, 1905 - - - - 1,5
2,8

Gnaphosidae 2,5
4,1 - 2,2

8,0
2,1
3,2 -

Haplodrassus soerenseni (Strand, 1900) 1,7
2,8 - 1,5

5,4
2,1
3,2 -

Zelotes subterraneus (C. L. Koch, 1833) 0,8
1,3 - 0,7

2,6 - -

Linyphiidae 26,4
42,4

70,4
91,2

22,4
81,4

53,9
81,9

37,1
69,8

Agyneta conigera (O. Pickard-Cambridge, 1863) 0,8
1,3 - 0,7

2,6
1,4
2,1

2,3
4,4

A. olivacea (Emerton, 1882) 0,8
1,3 - - 1,4

2,1 -

A. subtilis (O. Pickard-Cambridge, 1851) 2,5
4,1 - - - -

Agyphantes sajanensis (Eskov et Marusik, 1994) - - - - 0,8
1,4

Anguliphantes cerinus (L. Koch, 1879) 10,0
16,0

6,8
8,8

11,6
42,0

35,7
54,1

17,7
33,8

A. sibiricus (Tanasevitch, 1986) - - - 1,4
2,1

0,8
1,4

Bolyphantes distichus (Tanasevitch, 1986) - - - 0,7
1,1 -

Centromerus clarus (L. Koch, 1879) 0,8
1,3

6,8
8,8

0,7
2,6

0,7
1,1 -

Ceratinella brevipes (Westring, 1861) 3,3
5,3 - - 0,7

1,1 -

C. brevis (Wider, 1834) - 6,8
8,8 - - -

C. scabrosa (O. Pickard-Cambridge, 1871) - 14,8
19,2 - - 0,8

1,4

Concavocephalus eskovi Marusik et Tanasevitch, 2003 0,8
1,3 - - - -

Diplocephalus subrostratus (O. Pickard-Cambridge, 
1873) - - - - 0,8

1,4

Gonatium rubellum (Blackwall, 1841) 0,8
1,3

2,3
2,9

2,2
7,9

0,7
1,1 -

Iviellum sibiricum Eskov, 1988 2,5
4,1 - 1,5

5,4
2,1
3,2 -

Micrargus herbigradus (Blackwall, 1854) - 1,1
1,5 - - 6,2

11,7
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Таксон
Taxon

сроки работ
Dates of works

8–
18

.0
6.

20
12

7–
15

.0
6.

20
13

7–
22

.0
6.

20
15

9–
20

.0
6.

20
16

3–
16

.0
6.

20
17

Neriene clathrata (Sundevall, 1830) - - 0,7
2,6 - -

Panamomops dybowskii (O. Pickard-Cambridge, 1873) - 10,2
13,2

0,7
2,6 - -

Silometopoides yodoensis (Oi, 1960) - 11,4
14,8 - - -

Stemonyphantes sibiricus (Grube, 1861) - - 0,7
2,6

2,1
3,2

1,5
2,8

S. taiganus Tanasevitch, 2012 0,8
1,3

1,1
1,5 - - -

Tenuiphantes nigriventris (L. Koch, 1879) 0,8
1,3

2,3
2,9

0,7
2,6

3,5
5,3

0,8
1,4

Walckenaeria alticeps (Denis, 1952) - - - - 1,5
2,8

W. koenboutjei Baert, 1994 2,5
4,1

6,8
8,8

2,2
7,9

2,8
4,3

3,1
5,9

W. nodosa O. Pickard-Cambridge, 1873 - - 0,7
2,6

0,7
1,1

0,8
1,4

Liocranidae 0,8
1,3 - - - -

Agroeca brunnea (Blackwall, 1833) 0,8
1,3 - - - -

Lycosidae 18,3
29,3 - 1,5

5,4
2,1
3,2

6,2
11,6

Alopecosa taeniata (C. L. Koch, 1835) 17,5
28,0 - 1,5

5,4
1,4
2,1

5,4
10,2

Pardosa lugubris (Walckenaer, 1802) 0,8
1,3 - - 0,7

1,1 -

Piratula hygrophila (Thorell, 1872) - - - - 0,8
1,4

Salticidae - - - - 0,8
1,4

Pseudeuophrys erratica (Walckenaer, 1826) - - - - 0,8
1,4

Theridiidae - - 0,7
2,6

3,5
5,3 -

Robertus lividus (Blackwall, 1836) - - 0,7
2,6

3,5
5,3 -

Thomisidae 4,1
6,6 - - 0,7

1,1
0,8
1,4

Lysiteles maior Ono, 1979 0,8
1,3 - - - -

Ozyptila trux (Blackwall, 1846) 3,3
5,3 - - 0,7

1,1
0,8
1,4

Zoridae 3,3
5,3 - 0,7

2,6 - 1,5
2,8

Zora spinimana (Sundevall, 1832) 3,3
5,3 - 0,7

2,6 - 1,5
2,8

общее число видов пауков
Total number of spider species 21 12 16 19 19

Продолжение табл. 1
Table 1 (continued)
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Таксон
Taxon

сроки работ
Dates of works

8–
18

.0
6.

20
12

7–
15

.0
6.

20
13

7–
22

.0
6.

20
15

9–
20

.0
6.

20
16

3–
16

.0
6.

20
17

Phalangiidae 77,6 86,4 82,6 91,8 91,0

Acanthomegabunus sibiricus Tsurusaki, Tchemeris et 
Logunov, 2000) 

2,5
2,1

3,4
3,4

3,0
1,3

3,5
1,2

0,8
0,5

Mitopus morio (Fabricius, 1779) 87,5
73,4

83,0
83,0

169,6
76,3

236,4
84,1

129,2
84,0

Oligolophus tridens (C. L. Koch, 1836) 2,5
2,1 - 11,1

5,0
18,2
6,5

10,0
6,5

Sabaconidae 22,4 13,6 17,4 8,2 9,0

Sabacon crassipalpe (C. L. Koch, 1879) 1,7
1,4

1,1
1,1

8,1
3,7 - -

S. sergeidedicatum Martens, 1989 25,0
21,0

12,5
12,5

30,4
13,7

23,1
8,2

13,8
9,0

общее число видов сенокосцев
Total number of harvestmen species 5 4 5 4 4

Carabidae + 296,5
100

296,2
100

146,2
100

372,3
100

Carabus aeruginosus Fischer von Waldheim, 1820 + 206,8
69,7

83,9
28,3

78,3
53,6

177,7
47,7

Notiophilus fasciatus Mäklin, 1855 - - - 0,7
0,5 -

N. jakovlevi Tschitschérine, 1903 + 2,3
0,8

0,6
0,2 - 0,8

0,2

Platynus krynickii (Sperk,1835) + 1,1
0,4

0,6
0,2 - -

Pterostichus elmbergi Poppius, 1908 - - - 0,7
0,5 -

P. magus (Mannerheim, 1825) - - - 0,7
0,5 -

P. maurusiacus (Mannerheim, 1825) - - 3,3
1,1 - 3,8

1,0

P. monticoloides Shilenkov, 1995 + 17,0
5,7

22,8
7,7

18,9
12,9

20,8
5,6

P. oblongopunctatus (Fabricius, 1787) + 13,6
4,6

18,9
6,4

9,1
6,2

27,7
7,4

P. tomensis (Gebler, 1847) + 2,3
0,8

3,3
1,1 - 1,5

0,4

P. virescens (Gebler, 1833) + 53,4
18,0

162,8
55,0

37,1
25,4

140,0
37,6

Trechus dudkorum Belousov et Kabak, 1996 - - - 0,7
0,5 -

общее число видов жужелиц
Total number of carabids species 7 7 8 8 7

Примечание. над чертой – динамическая плотность, под чертой – относительное обилие (%). (+) – вид был отмечен, (-) – 
вид не отмечался.
Note. Above line – dynamic density, below line – relative abundance (%). (+) – species was recorded, (-) – species was not recorded.

Окончание табл. 1
Table 1 (continued)
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самое низкое таксономическое разнообразие 
пауков в раннелетнем аспекте – 12 видов. Это 
стало результатом выпадения всех упомяну-
тых выше групп бродячих пауков. При этом об-
щая динамическая плотность пауков оказалась 
самой высокой за весь период наблюдений, 
что связано с появлением ряда видов мелких 
подстилочных тенетников-линифиид, кото-
рые вошли в состав доминантного комплекса, 
хотя в другие сезоны даже не зафиксированы 
(Ceratinella brevis, C. scabrosa и Silometopoides 
yodoensis). в числе доминантов оказался и са-
мый мелкий вид пауков-линифиид кедровых 
лесов национального парка Panamomops dy‑
bowskii, который был повторно отмечен только 
в 2015 году, но лишь единственным экземпля-
ром. в целом более холодная, с частыми осад-
ками весна 2013 года (табл. 3), по-видимому, 
оказалась благоприятной для Linyphiidae, из-
вестных своей приспособленностью к низким 
температурам [Марусик, Ковблюк, 2011]. от-
метим также, что относительное обилие и ди-
намическая плотность стабильно входящего 
в комплекс доминантов раннелетнего аспекта 
Anguliphantes cerinus в 2013 году были самыми 
низкими за весь период наблюдений.

динамическая плотность пауков в раннелет-
нем аспекте населения в 2015 году оказалась 
самой низкой за весь период наблюдений. со-
став и структура населения пауков в раннелет-
нем аспекте представляли собой некую проме-
жуточную картину между тем, что наблюдалось 
в 2012 и 2013 гг. из 16 отмеченных видов 11 
были подстилочными тенетниками-линифии-
дами. в населении оказались представлены 
бродячие формы семейств Gnaphosidae, Lyco-
sidae и Zoridae. однако в 2015 году в населении 
не зарегистрирован Pireneitega luctuosa, кото-
рый в другие годы стабильно входил в число 
доминантов.

в населении пауков раннелетнего аспек-
та в 2016 году, хотя и в меньшем количестве, 
также отмечены бродячие формы (нет видов-
доминантов), однако более половины таксо-
нов (13 видов из 19) составили подстилочные 
тенетники, среди которых были не только ли-
нифииды, но и Robertus lividus (Theridiidae), 
ставший одним из доминантов. в 2016 году не-
обычно высокой для исследованного участка 
оказалась динамическая плотность Anguliphan‑
tes cerinus (самый высокий показатель среди 
всех видов за все время наблюдений). Этот вид 
мелких подстилочных тенетников составил бо-
лее половины всего населения пауков (табл. 1).

в 2017 году наблюдалось сходное с преды-
дущим годом соотношение видов подстилоч-
ных тенетников и бродячих пауков (12 видов 
из 19). общая динамическая плотность при 
этом оказалась примерно вдвое меньше. сре-
ди линифиид наиболее многочисленными были 
Anguliphantes cerinus и Micrargus herbigradus. 
интересно, что второй вид вошел в доминант-
ный комплекс впервые за все время наблюде-
ний и ранее отмечался только в 2013 году.

с помощью непараметрического критерия 
Манна – Уитни проведено попарное сравне-

Таблица 2. динамическая плотность (число экз. 
на 100 ловушко-суток) пауков, сенокосцев и жужелиц 
в кедровниках (раннелетний аспект)
Table 2. Dynamic density (number of individuals 
standardized to 100 pitfall-trap days) of spiders, 
harvestmen and carabid beetles in Pinus sibirica forests 
(early summer seasonal aspect)
Таксоны
Taxons

годы
Years

2012 2013 2015 2016 2017
Aranei 62,1 77,2 27,5 65,1 53,3
Opiliones 119,2 100,0 222,2 281,1 153,8
Carabidae 217,0 296,5 296,2 145,5 372,3

Таблица 3. Климатические показатели мая и июня в годы проведения исследований
Table 3. Climatic indexes of May and June in studies years
Климатические показатели
Climatic indexes

2012 2013 2015 2016 2017
Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

Май
May

июнь
June

среднемесячная температура воздуха t, °C
Average monthly air temperature t, °C 9,7 18,8 8,2 14,5 10,7 16,8 11,5 19,0 10,9 18,4

Количество осадков, мм
Precipitation, mm 50,9 88,4 104,8 73,5 141,0 29,5 н/д н/д н/д н/д

число дней с осадками
Number of days with precipitation 9 11 17 16 15 12 5 10 0 0

Примечание. в мае и июне 2016 и 2017 года не выпадало существенных осадков, за исключением кратковременных дождей 
с грозами, которые в архиве погоды количественно не отражены. весна 2017 года отличалась особенно засушливой пого-
дой, нехарактерной для этого района.
Note. No significant precipitation occured in May and June of 2016 and 2017, except for short-term rains with thunderstorms, which 
were quantitatively unrepresented in the weather archive. The spring of 2017 was distinguished by particularly dry weather, unchar-
acteristic for this region.
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ние структуры населения пауков в раннелетнем 
аспекте. в качестве количественного призна-
ка взято относительное обилие каждого вида 
(%). Установлено, что по структуре обилия 
видов значимо отличается от всех лет, кро-
ме 2017 года, население пауков кедровников 
в 2013 году (p < 0,05).

для оценки сходства по качественному 
составу выборок в разные годы был рассчи-
тан индекс сходства съеренсена. Результаты 
представлены в виде графа (рис.). наиболее 
сходными по видовому составу пауков ока-
зались 2012 и 2016 гг. наиболее обособлен-
ным – 2013 г., причем особенно низкое сход-
ство по индексу съеренсена наблюдалось 
между 2013 и 2016 гг., а также между 2013 
и 2017 гг. Эти различия в видовом составе 
пауков согласуются с погодными условиями 
в мае-июне: 2013 г. характеризуется большим 
количеством осадков и низкой температурой, 
а 2016 и 2017 гг., напротив, относительно за-
сушливые и теплые (табл. 3).

для оценки сравнительного разнообразия 
населения пауков кедровника в раннелетнем 
аспекте по данным разных лет были рассчита-
ны два показателя – индекс разнообразия и вы-
равненность по Шеннону (табл. 4). Расчеты по-
казали, что разнообразие по индексу Шеннона 
обычно было выше двух единиц (исключение 
2016 год). самым разнообразным по этому по-
казателю население пауков кедровников в ран-
нелетнем аспекте было в 2012 году. наиболее 
высоким значением выравненности характери-

зовалось население пауков в 2013 году, когда, 
как сказано ранее, видовой состав был самым 
бедным за все время наблюдений.

сенокосцы. состав и структура населения 
сенокосцев кедровых лесов Шорского нацио-
нального парка в раннелетнем аспекте пока-
заны в таблице 1. всего, как уже было сказано, 
отмечено 5 видов. динамическая плотность 
этих паукообразных в разные годы варьиро-
вала довольно широко, однако всегда была 
выше 100 особей на 100 ловушко-суток и зна-
чительно выше, чем пауков (табл. 2). При этом 
наблюдалось абсолютное доминирование 
Mitopus morio, который в это время был пред-
ставлен исключительно ювенильными особя-
ми. Как показали проведенные исследования, 
относительное обилие митопусов в начале 
лета стабильно выше 70 %. второй по динами-
ческой плотности и относительному обилию 
в населении Opiliones вид в раннелетнем ас-
пекте – Sabacon sergeidedicatum, доля кото-
рого за 5 лет наблюдений составляла в начале 
лета в среднем около 13 %. Этот вид сабаконов 
в раннелетнем аспекте представлен в основ-
ном перезимовавшими взрослыми экземпля-
рами. Sabacon sergeidedicatum – эврихронный 
вид, встречающийся во взрослом состоянии 
в течение всего периода активности. Это же 
можно сказать о Sabacon crassipalpe и Acan‑
thomegabunus sibiricus, которые в кедровнике 
немногочисленны в течение всего периода ак-
тивности. Первый вид в раннелетнем аспекте 
встречается нерегулярно, за все время наблю-
дений преобладали самки. У акантомегабунуса 
в это время чаще встречались неполовозрелые 
экземпляры. говоря о раннелетнем аспекте 
населения сенокосцев в кедровниках Шорско-
го национального парка, необходимо отметить 
участие в нем нимф первого возраста Oligolo‑
phus tridens. Как и митопус, этот вид зимует 
на стадии яйца. однако выход из яиц олиголё-
фусов происходит позже и в раннелетнем ас-

граф сходства видовых составов пауков и жужелиц, 
выявленных в раннелетнем аспекте различных лет, 
по индексу сходства съеренсена (КS)
The graph of the spiders and ground beetles species 
composition similarity, revealed in the early summer as-
pect of different years, according to the Sørensen simi-
larity index (KS)

Таблица 4. индексы разнообразия населения пауков 
и жужелиц в кедровниках (раннелетний аспект)
Table 4. Diversity indexes of the spiders and carabid 
beetles in Pinus sibirica forests (early summer 
seasonal aspect)
индексы разнообразия
Diversity indexes

годы
Years

2012 2013 2015 2016 2017
индекс Шеннона
Shannon index

2,5
нд

2,3
0,5

2,2
0,6

1,9
0,6

2,4
0,6

выравненность
Evenness

0,6
нд

0,8
0,4

0,6
0,4

0,4
0,4

0,6
0,5

Примечание. над чертой – для пауков, под чертой – для жу-
желиц.
Note. Above line – for spiders, below line – for carabid beetles.
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пекте участие данного вида невелико, хотя от-
носительное обилие его несколько выше, чем 
Sabacon crassipalpe и Acanthomegabunus sibiri‑
cus. в то же время начало выхода нимф этого 
вида из яйца – важный признак перехода весны 
в лето.

сравнительный анализ населения сенокос-
цев кедровников в раннелетнем аспекте в раз-
ные годы наблюдений позволил отметить сле-
дующие основные моменты.

динамическая плотность этих паукообраз-
ных в начале периода активности может су-
щественно колебаться в разные годы, но всег-
да остается высокой – более 100, а в отдельные 
годы и более 200 экземпляров на 100 ловушко-
суток (табл. 2). определяется она прежде всего 
количеством ювенильных особей Mitopus mo‑
rio, которое зависит от скорости выхода из яиц 
и роста личинок. в годы с поздней весной, как 
это было в 2013 году, динамическая плотность 
может снижаться, а выходящий из яиц позд-
нее Oligolophus tridens может и вовсе выпадать 
из учетов из-за предельно низкой динамичес-
кой плотности (табл. 1).

в целом в населении сенокосцев в ранне-
летнем аспекте в разные годы не наблюдалось 
существенных различий. возможно лишь выпа-
дение малочисленных видов (в 2016–2017 гг. 
не было Sabacon crassipalpe) или ранних нимф 
(в 2013 – Oligolophus tridens). население се-
нокосцев отличается низким разнообразием 
вследствие абсолютного доминирования Mito‑
pus morio.

Жужелицы. в раннелетнем аспекте насе-
ления жужелиц отмечены 12 видов. в разные 
годы в этом отрезке сезонной активности ре-
гистрировались 7 или 8 видов (табл. 1). еже-
годно в населении были представлены Carabus 
aeruginosus, Pterostichus monticoloides, Pte‑
rostichus oblongopunctatus и Pterostichus vire‑
scens. Первый и последний из перечисленных 
видов составляли основу населения карабид. 
относительное обилие первого вида было 
не ниже 28,3 % за весь период наблюдений. 
У Pterostichus virescens за последние четыре 
года наблюдений относительное обилие соста-
вило не менее 18 % от общего населения Ca-
rabidae. наиболее стабильные значения дина-
мической плотности и относительного обилия 
в раннелетнем аспекте наблюдались у Ptero‑
stichus monticoloides. динамическая плотность 
жужелиц в целом варьировала от 145,5 до 372,3 
особи на 100 ловушко-суток. она всегда была 
значительно выше, чем у пауков, и во все годы, 
кроме 2016-го, выше, чем у сенокосцев. Таким 
образом, жужелицы в кедровнике являются 
доминирующей группой хищных напочвенных 

членистоногих в раннелетнем аспекте населе-
ния (табл. 2).

отсутствие количественных данных по от-
дельным видам Carabidae в 2012 году (утеря-
ны) не позволяет обсуждать особенности этого 
года. имеется лишь информация о видовом со-
ставе этих жуков, а также опубликованные дан-
ные о том, что в период с 8 по 18 июня 2012 года 
Carabus aeruginosus был супердоминантом (от-
носительное обилие выше 30 %), а Pterostichus 
virescens – доминантом (относительное обилие 
более 10 %) в соответствии с методикой, при-
нятой в опубликованной работе [Триликаускас, 
2014]. Таким образом, имеющаяся инфор-
мация о составе населения жужелиц в целом 
и обилии Carabus aeruginosus и Pterostichus vi‑
rescens [Триликаускас, 2014] дает основания 
полагать, что в 2012 году население жужелиц 
было типично для этого времени и местооби-
тания. в 2013 году наблюдалась самая высо-
кая за все время наблюдений динамическая 
плотность Carabus aeruginosus на фоне одного 
из самых низких за время исследований значе-
ний этого показателя у Pterostichus virescens. 
обратное соотношение динамической плот-
ности у этих видов в рассматриваемый отрезок 
сезона было в 2015 году. При этом оба вида, 
как и во все другие годы, были самыми много-
численными. Pterostichus virescens отмечался 
также среди доминантов в летнем аспекте кед-
ровников северо-восточного алтая, но только 
как третий по обилию [иванов, дудко, 2006]. 
два других доминанта (Pterostichus triseria‑
tus (Gebler, 1847) и P. brevicornis (Kirny, 1837)) 
в кедровых лесах горной Шории даже не заре-
гистрированы.

Раннелетний аспект населения жужелиц 
кедровника в 2016 году наиболее значительно 
отличался от этого показателя других лет по со-
ставу видов (рис. 1). Так, только в этом сезоне 
были отмечены сразу 4 вида: характерный для 
таежных лесов с развитым моховым покровом 
Notiophilus fasciatus, обитатель среднегорий 
и высокогорий Pterostichus elmbergi, характер-
ный для низкогорий Pterostichus magus и насе-
ляющий преимущественно высокогорные луга 
Trechus dudkorum (табл. 1). Перечисленные 
виды отмечены в 2016 году единично и в другие 
годы не регистрировались. вероятно, условия 
2016 года оказались наиболее благоприятными 
для их активности. При этом не были зарегис-
трированы Notiophilus jakovlevi и Pterostichus 
tomensis, в небольшом количестве присутство-
вавшие в ловушках в другие годы наблюде-
ний. Можно также отметить наиболее высокое 
значение относительного обилия в населении 
2016 года Pterostichus monticoloides, хотя ди-
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намическая плотность и обилие этого вида 
были наиболее устойчивыми в разные годы. 
в 2017 году динамическая плотность самых 
многочисленных в кедровнике видов (Carabus 
aeruginosus и Pterostichus virescens) имела наи-
более близкие между собой за весь период на-
блюдений значения.

Попарное сравнение структуры населе-
ния жужелиц по обилию в 2013, 2015, 2016 
и 2017 гг. по критерию Манна – Уитни показало 
отсутствие статистически значимых различий 
в раннелетнем аспекте (p < 0,05). По индексу 
сходства съеренсена (рис.) состав населения 
Carabidae в 2016 году оказался наименее сход-
ным с таковым в другие годы. индексы разно-
образия и выравненности для населения жу-
желиц имели ожидаемо более низкие значения 
по сравнению с этими показателями для на-
селения пауков (табл. 4), так как жуки заметно 
уступали по таксономическому разнообразию. 
но для жужелиц эти параметры были менее из-
менчивы в разные годы, особенно это касается 
выравненности.

сравнение аспекта населения пауков, 
сенокосцев и жужелиц

Проведенные исследования показали, что 
население пауков кедровых лесов Шорского 
национального парка в раннелетнем аспекте 
было наименее устойчивым (сравнительно не-
высокие индексы сходства, достоверные раз-
личия в структуре населения для отдельных лет, 
неустойчивость комплекса доминантов и коли-
чественных характеристик регулярно отмечен-
ных видов). По нашим данным о сезонной ди-
намике населения пауков в кедровниках можно 
сказать, что отличительной чертой раннелетне-
го аспекта населения пауков в кедровнике яв-
ляется наиболее высокое за сезон активности 
таксономическое и экологическое разнообра-
зие, а также их динамическая плотность. Это 
типичная картина для населения пауков в лесах 
умеренных широт. однако в районе исследо-
ваний ведущая роль принадлежит подстилоч-
ным тенетникам-линифиидам. динамическая 
плотность бродячих пауков-волков невысока 
и нестабильна, в то время как в начале сезона 
активности эти пауки обычно особенно много-
численны [Merrett, 1968; Koponen et al., 2002; 
любечанский, азаркина, 2017].

сенокосцы представлены в районе иссле-
дований небольшим числом видов (табл. 1), 
и при анализе их населения в разные годы ста-
тистические методы не применялись, индексы 
разнообразия и сходства не рассчитывались. 
Раннелетний аспект населения Opiliones в так-

сономическом плане был вполне устойчивым 
в разные годы. важнейшие черты структуры 
населения Opiliones также не испытывали су-
щественных изменений. выпадение из учетов 
некоторых видов в отдельные годы скорее свя-
зано с малочисленностью их представителей, 
чем с отсутствием в раннелетнем аспекте на-
селения кедровых лесов национального пар-
ка. абсолютное доминирование Mitopus morio, 
близкие численно и высокие значения относи-
тельного обилия этого вида в населении сено-
косцев наблюдались во все годы наблюдений. 
возможность идентифицировать виды даже 
на ювенильной стадии позволила оценить ус-
тойчивость не только видового состава и струк-
туры населения сенокосцев, но и особеннос-
ти половозрастной структуры их населения 
в раннелетнем аспекте. отличительной чертой 
раннелетнего аспекта в населении Opiliones 
является высокая активность подрастающих 
нимф Mitopus morio, на фоне которой начина-
ется выход из яиц личинок Oligolophus tridens. 
наиболее многочисленный эврихронный вид 
(Sabacon sergeidedicatum), зимующий как 
в ювенильном, так и во взрослом состоянии, 
представлен в раннелетнем аспекте преиму-
щественно взрослыми экземплярами.

население Carabidae в раннелетнем аспек-
те оказалось определенно более устойчивым, 
чем у пауков. статистически значимых разли-
чий в структуре их населения в разные годы 
не выявлено. индексы сходства видового со-
става при сравнении отдельных лет в целом 
имели более высокие значения. сравнительно 
устойчивым оказался и комплекс доминантов, 
к которому можно отнести Carabus aeruginosus, 
Pterostichus monticoloides, P. oblongopunctatus 
и P. virescens. динамическая плотность и от-
носительное обилие отдельных видов жуже-
лиц в разные годы, как и у пауков, варьировали 
(табл. 1).

заключение

в ходе проведенных 5-летних исследований 
в раннелетнем аспекте населения в кедровом 
лесу были отмечены 39 видов пауков, 12 видов 
жужелиц и 5 видов сенокосцев. основу насе-
ления напочвенных пауков составляют под-
стилочные тенетники семейства Linyphiidae. 
Пауки-волки чаще немногочисленны. Разно-
образие и количественное участие различных 
групп бродячих пауков в разные годы варьи-
ровало. виды этой экологической группы ред-
ко входили в комплекс доминантов. Регулярно 
в раннелетнем аспекте населения отмечены 
Anguliphantes cerinus, Tenuiphantes nigriventris 
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и Walckenaeria koenboutjei. в целом на фоне 
других рассмотренных групп население пауков 
отличалось нестабильностью – сравнительно 
невысокими значениями индексов сходства 
видового состава в разные годы, в отдельных 
случаях достоверными различиями в структу-
ре населения, неустойчивостью комплекса до-
минантов и видового состава в целом, а также 
количественных характеристик даже регуляр-
но отмеченных видов. Будучи самым разнооб-
разным в таксономическом и экологическом 
плане, население напочвенных пауков в ранне-
летнем аспекте отличается внутренней неста-
бильностью, что на фоне самых низких среди 
рассмотренных групп значений динамической 
плотности дает основания оценивать условия 
в кедровых лесах Шорского национального 
парка как неблагоприятные для пауков.

население сенокосцев кедровника в ранне-
летнем аспекте, напротив, было стабильным 
по своему составу и структуре. динамическая 
плотность как отдельных видов, так и группы 
в целом варьировала в разные годы, но была 
стабильно высокой для представителей этого 
отряда. По числу особей на 100 ловушко-су-
ток сенокосцы ежегодно превосходили пау-
ков в несколько раз, при этом обычно уступа-
ли по данному показателю жужелицам. Более 
стабильным на фоне колебаний динамической 
плотности было и относительное обилие от-
дельных видов в общей структуре населения 
Opiliones. на этом отрезке сезонной активно-
сти наблюдалось абсолютное доминирование 
ювенильных особей Mitopus morio и начинался 
выход из яиц молоди Oligolophus tridens.

для населения жужелиц кедровых лесов 
в районе исследований в раннелетнем аспек-
те характерно полное и практически ежегодное 
доминирование над другими группами напоч-
венных членистоногих, а также сравнительно 
устойчивые его количественные и качествен-
ные характеристики в разные годы. не выяв-
лено достоверных различий в структуре насе-
ления по обилию, индексы сходства по составу 
были в большинстве случаев выше, чем у пау-
ков. Кроме того, выявлен устойчивый комплекс 
доминантов из четырех видов (Carabus aerugi‑
nosus, Pterostichus monticoloides, P. oblongo‑
punctatus и P. virescens), среди которых первый 
и последний виды ежегодно были наиболее 
массовыми. самые стабильные значения дина-
мической плотности и относительного обилия 
в раннелетнем аспекте наблюдались у Pterosti‑
chus monticoloides.

Исследования выполнены при поддержке 
РФФИ (проект № 15‑04‑0759) и частично при 

поддержке Программы фундаментальных науч‑
ных исследований (ФНИ) государственных ака‑
демий наук на 2013–2020 гг., проекты VI.51.1.7 
(АААА‑А16‑116121410123‑1) и VI.51.1.5 (AAAA‑
A16‑116121410121‑7).
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