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АННОТАЦИЯ

В  северных отрогах Маньчжуро-Корейских гор (Приморский край) изучена ассамблея жуков-
навозников – ​обитателей коровьего  помета. Приводятся данные о  видовом составе,  динамике населения,  
численности и биомассе навозников. Сравнение ассамблей навозников овечьего  и коровьего  помета долины 
р. Рязановки показало,  что  хотя эти ассамблеи географически расположены на идентичных участках,  
сформировались они на основе общего  пула видов и  имеют близкий видовой состав жуков,  однако  
структурные особенности этих ассамблей,  а также динамические процессы,  проходящие в них,  имеют 
существенные различия. Это  выражается в более богатом видовом составе жуков в коровьем помете,  
числе видов в отдельных функциональных группах,  в различиях доминирующих видов,  особенностях 
сезонного  распределения численности и биомассы (в том числе и пиковых значений этих показателей для 
отдельных функциональных групп навозников),  совокупных показателях перекрытия временных аспектов 
экологических ниш копрофильных скарабеоидных жесткокрылых. Высказывается предположение,  что  
вышеуказанные различия обусловлены как историческими процессами формирования ассамблей,  так 
и абиотическими факторами,  в первую очередь размерами и консистенцией субстрата.

Ключевые слова: жуки-навозники,  ассамблея,  сезонная динамика,  перехват ниш,  биоразнообразие,  
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нов и стран мира посвящено  обширное число  
публикаций [Hanski, Cambefort, 1991; Sim-
mons, Ridsdill-Smith, 2011; Scholtz et al., 2012; 
и др.]. Являясь эфемерным трофическим ре-
сурсом,  экскременты отдельных видов по-
звоночных животных обладают различной 
доступностью для жуков-навозников. Доступ-
ность экскрементов для копрофагов сильно  
варьирует во  времени и пространстве и мо-
жет иметь существенное значение для стаби-
лизации или колебаний популяций этих на-

ВВЕДЕНИЕ

Копрофильные скарабеоидные жуки (Co- 
leoptera: Scarabaeoidea) благодаря всесветному 
распространению,  таксономическому и эколо-
гическому многообразию являются хорошим 
модельным объектом для изучения структу-
ры,  динамики и  особенностей организации 
и  функционирования ассамблей насекомых 
[Spector, 2006; Nichols et al., 2008; Ortega-
Martínez et al., 2020]. Вопросам изучения ас-
самблей жуков-навозников различных регио-
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секомых. Трофический отбор  может играть 
важную роль в сосуществовании видов и по-
следующем совместном использовании ресур-
сов [Martín-Piera, Lobo, 1996; Filgueiras et al., 
2009; Tocco et al., 2018].

В России изучение ассамблей навозников 
находится на начальных этапах. А. М. Псаре-
вым рассматривалось участие жуков-навоз-
ников в структуре сообществ насекомых-ко-
пробионтов на примере пастбищ юга Западной 
Сибири [Псарев,  2003,  2016]. На Дальнем Вос-
токе России нами рассмотрены лишь некото-
рые ассамблеи этих жесткокрылых в овечьем 
и  конском помете [Шабалин,  2020,  2021,  
2022а];  обитатели коровьего  помета в  этом 
аспекте ранее не изучались. Соответственно,  
представляет интерес изучение ассамблеи жу-
ков-навозников – ​ обитателей коровьего  по-
мета,  и сравнение его  с таковым в овечьем 
помете,  что  позволит оценить роль трофиче-
ского  отбора и влияния локального  пула ви-
дов на структуру ассамблей.

Целью настоящей работы является изуче-
ние навозников – ​обитателей коровьего  поме-
та в долине р. Рязановки (Хасанский район),  
и сравнение результатов с ранее полученными 
в той же локальности и в те же сроки данны-
ми по  обитателям овечьего  помета [Шабалин,  
2021] для выявления особенностей морфологии 
и динамики ассамблей копрофагов,  обуслов-
ленных типом помета млекопитающих в При-
морском крае.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор  жуков как в  коровьем,  так и 
в овечьем помете осуществлялся на юге При-
морского  края (Хасанский район) в  долине 
р. Рязановки (42°82ʹ с. ш.,  131°23ʹ в. д.) на вы-
пасах “Экофермы” методом изъятия субстра-
та [Шабалин,  2021] с 7 апреля по  8 ноября 
2018 г.,  раз в декаду. Видовая идентификация 
жесткокрылых проводилась с использовани-
ем Определителя насекомых Дальнего  Восто-
ка [Берлов,  1989;  Николаев,  1989],  обзорных 
работ [Кабаков,  2006] и с учетом новых фа-
унистических находок [Шабалин,  Берлов,  
2008;  Shabalin, 2018]. В качестве сравнительно-
го  материала использовалась коллекция ФНЦ 
Биоразнообразия ДВО РАН. За весь период 
исследования изъято  и подвергнуто  выгонке 
91,75 л коровьего  помета,  собрано  и опреде-

лено  более 38,5 тыс. экземпляров копрофиль-
ных скарабеоидных жесткокрылых. Названия 
таксонов даны по  Каталогу палеарктических 
жесткокрылых [Dellacasa et al., 2016; Nikolajev 
et al., 2016; Ziani, Bezděk, 2016].

Функциональные группы выделены соче-
танием трофодинамических отношений жуков 
и их размерных классов. Типы трофодинами-
ческих отношений даны по  I. Hanski, Y. Cam-
bifort [1991]: “dweller” (двеллеры)  – ​ жуки,  
обитающие в толще навоза;  “tunneler” (тун-
нелеры) – ​жуки,  делающие ходы под кучей 
субстрата и  запасающие провизию для ли-
чинок,  “roller” (роллеры) – ​жуки,  катающие 
шары из навоза. Приняты следующие размер-
ные классы жуков: мелкие (s) – ​ до  4,7 мм,  
средние (m) – ​от 4,7 до  8,0 мм,  крупные (l) – ​
более 8 мм [Shabalin,  2023]. Для расчета пока-
зателей биомассы использовали оригинальные 
данные [Shabalin,  2023],  учитывающие регио-
нальную специфику фауны.

Перекрывание экологических ниш жуков  
оценивалось с помощью формул [Colwell, Fu-
tuyama, 1971; Hanski, 1978; Yu, Orlόci, 1990]:
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где PSik – ​перекрытие экологических ниш для 
видов i и k;  pij – ​доля вида i в момент вре-
мени j;  pkj – ​доля вида k в момент времени j.  
В  первой формуле полное перекрытие эко-
логических ниш принимает значение,  рав-
ное нулю,  отсутствие перекрытия – ​ едини-
це. Во  второй формуле – ​полное перекрытие 
принимает значение,  равное единице,  а от-
сутствие перекрытия – ​нуль. Пороговые значе-
ния определены для первой формулы – ​менее 
0,8,  для второй – ​более 0,1. Расчеты выпол-
нялись в программах EstimateSWin910,  Past 
3.26 и Excel 2007.

При анализе сезонных аспектов населения 
жуков под видовым разнообразием понимает-
ся число  видов,  активных на имагинальной 
стадии развития.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовой состав,  функциональные груп-
пы. Всего  собрано  и  определено  38771 экз. 
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жуков,  относящихся к 36 видам,  список ко-
торых приводится ниже.

Семейство  Geotrupidae: Geotrupes (Geotru- 
pes) koltzei Reitter,  1892,  Phelotrupes (Chromo‑
geotrupes) auratus auratus (Motschulsky,  1858).

Семейство  Scarabaeidae,  подсемейство  
Scarabaeinae: Caccobius (Caccobius) brevis Wa-
terhouse, 1875,  Caccobius (Caccophilus) chris‑
tophi Harold, 1879,  Caccobius (Caccophilus) 
kelleri (Olsoufieff, 1907),  Caccobius (Caccophi‑
lus) sordidus Harold, 1886,  Liatongus minu‑
tus (Motschulsky, 1861), Onthophagus (Stran‑
dius) japonicus Harold, 1874, Onthophagus 
(Onthophagus) bivertex Heyden, 1887, Onthoph‑
agus (Parentius) punctator Reitter, 1892, Ontho- 
phagus (Palaeonthophagus) gibbulus Pallas, 1781 
и Onthophagus (Phanaeomorphus) fodiens Wa-
terhouse, 1875.

Семейство  Scarabaeidae,  подсемей-
ство  Aphodiinae: Acanthobodilus languidu‑
lus (A. Schmidt, 1916),  Acrossus binaevulus 
(Heyden,  1887),  Acrossus superatratus (Nomu-
ra & Nakane, 1951), Aganocrossus urostigma 
(Harold,  1862),  Agrilinus ater (De Geer, 1774), 
Aphodaulacus koltzei (Reitter, 1892), Aphodaula‑
cus variabilis (Waterhouse, 1875), Aphodiellus 
impunctatus (Waterhouse, 1875),  Bodilopsis sor‑
dida (Fabricius, 1775), Colobopterus propraetor 
(Balthasar, 1932), Colobopterus notabilipennis 
(Petrovitz, 1972),  Esymus pusillus (Herbst, 1789), 
Eupleurus subterraneus (Linnaeus,  1758),  Gil‑
letianus comatus (Schmidt, 1920), Labarrus sub‑

limbatus (Motschulsky, 1860), Liothorax plagia‑
tus (Linnaeus, 1767),  Otophorus haemorrhoidalis 
(Linnaeus, 1758), Phaeaphodius rectus (Motschul-
sky, 1866), Pharaphodius rugosostriatus (Water-
house, 1875), Planolinus nikolajevi (Berlov, 1989), 
Pseudacrossus nasutus (Reitter, 1887), Sinodi‑
apterna songrini (Stebnicka & Galante, 1992), 
Sinodiapterna troitzkyi (Jakobson, 1897) и Teuche- 
stes brachysomus (Solsky, 1874).

Ожидаемое видовое разнообразие в исследу-
емой ассамблее жесткокрылых оценено  с по-
мощью функций Chao2 и  Mao Tao (рис.  1),  
получены значения в  терминальных точках 
функций – ​37,63 и 38,04 вида,  выявленное раз-
нообразие составляет 94,64 и 95,67 %  от тео- 
ретически ожидаемого  соответственно. Доля 
выявленных видов в ассамблее пластинчато-
усых жуков-навозников  – ​ обитателей коро-
вьего  помета в долине р. Рязановки,  составля-
ет 56,25 %  от фауны этих жуков в Хасанском 
районе Приморского  края [Шабалин,  2022б].

Жесткокрылые отнесены к пяти функцио
нальным группам с учетом трофодинамиче-
ских отношений и размерных классов. Наибо-
лее хорошо  представлена группа двеллеров 
среднего  размерного  класса (12 видов),  а так-
же мелкие двеллеры (8 видов),  в группах тун-
нелеров среднего  размерного  класса и круп-
ных туннелеров отмечено  по  шесть видов 
в каждой и только  четыре вида зарегистри-
ровано  в группе крупных двеллеров.

Сезонные аспекты изменения видово-
го состава. Активность имаго  жесткокрылых 
отмечается с  начала апреля и  продолжает-
ся до  первой декады ноября. В первой дека-
де апреля в сборах встречается исключитель-
но  среднеразмерный двеллер  Phaeaphodius 
rectus. Во  второй декаде апреля к нему до-
бавляются два мелкоразмерных двеллера – ​
Aphodaulacus koltzei и Sinodiapterna songrini. 
В третьей декаде апреля появляются крупно-
размерный двеллер  Teuchestes brachysomus,  
крупноразмерные туннелеры (Geotrupes koltzei 
и Onthophagus fodiens),  а также туннелеры 
среднего  размерного  класса – Caccobius chris‑
tophi и C. sordidus. С третьей декады апреля 
до  конца мая происходит увеличение числа 
видов,  причем максимальное таксономиче-
ское разнообразие жуков,  населяющих коро-
вий помет в  северных отрогах Маньчжуро-
Корейских гор,  отмечается в третьей декаде 
мая (20 видов). Этот первый пик таксономиче-

Рис. 1. Кривая накопления (Mao Tao) видов жуков-
навозников
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ского  разнообразия имаго  связан с возраста-
нием до  14 числа видов двеллеров. С первой 
декады июня до  первой декады июля видовое 
разнообразие снижается. Так,  в первой дека-
де июля отмечается активность лишь четырех 
видов туннелеров и двух видов двеллеров. Со  
второй декады июля число  активных на има-
гинальной стадии развития видов увеличива-
ется и сохраняется в пределах 13–17 видов 
до  первой декады октября. Второй небольшой 
пик таксономического  разнообразия отмечает-
ся в третьей декаде августа и первой декаде 
сентября. Складывается этот пик прежде все-
го  за счет туннелеров,  видовое разнообразие 
которых достигает максимальных значений за 
вегетационный период. Со  второй декады ок-
тября до  первой декады ноября разнообразие 
резко  сокращается. В первой декаде октяб- 
ря таксономическое разнообразие (16 видов) 
состоит из видов с растянутым периодом ак-
тивности имаго  (Caccobius sordidus,  Onthopha- 
gus bivertex,  Aganocrossus urostigma,  Labar‑
rus sublimbatus,  Otophorus haemorrhoidalis,  
Phaeaphodius rectus и др.) и видов с типично  
осенним периодом активности (Onthophagus 
gibbulus,  Aphodaulacus variabilis,  Planolinus 
nikolajevi,  Pseudacrossus nasutus). Со  второй 
декады октября из видов с типично  осенним 
периодом активности имаго  встречается лишь 
Onthophagus gibbulus и наблюдается долёты-
вание видов с растянутым периодом имаги-

нальной активности. Во  второй декаде ноября 
с сильным понижением дневных температур  
активность жуков прекращается (рис. 2).

Численность и сезонные аспекты ее из-
менения. В  долине р. Рязановки в  течение 
вегетационного  периода в  коровьем поме-
те наблюдается три пика подъема численно-
сти копрофильных скарабеоидных жестко-
крылых,  при этом их численность превышает 
300 экз./л. Первый,  самый существенный,  
пик с  совокупной численностью навозников 
571,00 экз./л,  приходится на первую декаду 
июня,  второй,  с менее высокими показателя-
ми (407,92 экз./л),  – ​в третьей декаде июля 
(табл. 1),  небольшой третий пик – ​в первой 
декаде октября (с  совокупной численностью 
311,73 экз./л). Первый пик складывается,  
прежде всего,  за счет высоких показателей 
мелкоразмерного  двеллера Gilletianus coma‑
tus (428,63 экз./л),  второй  – ​ за счет высо-
ких показателей численности этого  же вида 
(186,83 экз./л) и среднеразмерного  двеллера 
Aganocrossus urostigma (124,25 экз./л),  а тре-
тий пик (табл.  2)  – исключительно  за счет 
среднеразмерного  двеллера Phaeaphodius rec‑
tus (249,18 экз./л).

По  соотношению численности жуков двел-
леров и туннеллеров представители послед-
ней трофодинамической группы преобладают 
в сборах лишь в первой и второй декадах ав-
густа. В остальные периоды по  численности  

Рис. 2. Сезонная динамика числа видов. А – ​апрель,  М – ​май,  Ин – ​июнь,  Ил – ​июль,  Ав – ​август,  С – ​
сентябрь,  О – ​октябрь,  Н – ​ноябрь. Трофодинамические группы: t – ​жуки,  делающие ходы под кучей 

субстрата и запасающие провизию для личинок;  d – ​жуки,  обитающие в толще навоза
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существенная роль принадлежит двелле-
рам (рис. 3). Численность тунеллеров в тече-
ние вегетационного  периода имеет три пика. 
Первый небольшой пик приходится на пер-
вую декаду июня,  значительный второй пик – ​
42,20 %  от совокупной годовой численности 
этих жуков – на три декады августа,  и ме-
нее выраженный третий – ​ на третью дека-
ду сентября (см. рис.  3). Аналогичным обра-
зом выражена сезонная динамика численности 

и у туннелеров среднего  размерного  класса,  
пики их численности соответствуют пикам 
численности туннелеров в  целом,  а  в авгу-
сте численность этой функциональной груп-
пы составляет 42,57 %  от суммарной годовой 
навозников (рис.  4). Все три пика обуслов-
лены высокими показателями численности 
среднеразмерного  туннелера Caccobius sor‑
didus (32,63–107,00 экз./л). Крупные туннеле-
ры в целом немногочисленны,  лишь только  

Рис. 3. Сезонная динамика численности. А – ​апрель,  М – ​май,  Ин – ​июнь,  Ил – ​июль,  Ав – ​август,  
С – ​сентябрь,  О – ​октябрь,  Н – ​ноябрь. Трофодинамические группы: t – ​жуки,  делающие ходы под 
кучей субстрата и запасающие провизию для личинок;  d – ​жуки,  обитающие в толще навоза. Размерные 

классы: l – ​крупные;  m – ​средние;  s – ​мелкие

Рис. 4. Доля функциональных групп в численности жуков. Обозначение месяцев,  функциональных групп 
жуков,  как на рис. 3
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с третьей декады августа до  третьей декады 
сентября численность жуков этой группы до-
стигает значений выше 1,4 экз./л,  причем на 
этот период приходится 61,85 %  от суммар-
ной годовой численности жуков этой группы,  
тогда как в течение остального  периода пока-
затели численности не превышают 0,66 экз./л 
(см. рис. 4).

Высокие показатели (более 150 экз./л) чис-
ленности двеллеров отмечены с третьей де-
кады мая до  первой декады июня,  а также 
в третьей декаде июля,  во  второй декаде сен-
тября и первой декаде октября (см. рис.  3),  
что  составляет 26,14,  14,03,  8,91 и 10,46 %  от 
их годовой численности соответственно. Низ-
кие показатели у двеллеров (менее 50 экз./л) 
регистрировались в  третьей декаде апреля,  
во  второй декаде августа и со  второй декады 
октября до  первой декады ноября. Существен-
ная доля от годового  показателя численности 
двеллеров приходится на периоды с третьей 
декады мая до  первой декады июня,  с пер-
вой декады июля до  первой декады августа 
и с третьей декады августа до  первой декады 
октября (см. рис. 4).

Крупные двеллеры имели пики численно-
сти в третьей декаде мая и в первой декаде 
июня в основном за счет высокой численно-
сти Colobopterus propraetor. Для функциональ-
ной группы двеллеров среднего  размерного  
класса пики численности отмечены в третьей  
декаде июля и в сентябре – ​первой декаде ок-
тября. Летний пик численности среднеразмер-
ных двеллеров складывается за счет высоких 
показателей у Aganocrossus urostigma,  а осен-
ний – ​за счет того  же вида и Phaeaphodius 
rectus. Подъемы численности мелких двелле-
ров отмечены в  третьей декаде мая  – ​ пер-
вой декаде июня. Весенний пик обусловлен 
высокой численностью Labarrus sublimbatus 
и Gilletianus comatus,  в  то  время как лет-
ний – ​исключительно  высокой численностью 
последнего.

Биомасса и  сезонные аспекты ее изме-
нения. В рассматриваемой ассамблее жестко-
крылых отмечено  три пика подъема значений 
биомассы: первый – ​в начале июня,  растяну-
тый по  времени второй – ​с третьей декады 
июля до  первой декады сентября,  а третий – ​
в последней декаде сентября и первой дека-
де октября (рис. 5). Высокие значения биомас-
сы в конце мая – ​начале июня складываются 

из высоких показателей у крупных и мелких 
двеллеров и  среднеразмерных туннелеров. 
Второй пик биомассы складывается за счет 
нарастания биомассы среднеразмерных тун-
нелеров и среднеразмерных и мелких двел-
леров. Однако  если в начале пика в третьей 
декаде июля сохраняется существенная роль 
мелких двеллеров,  то  в августе в целом по  
показателям биомассы преобладают туннеле-
ры среднего  размерного  класса,  а в первой 
декаде сентября – ​среднеразмерные туннелы 
и  двеллеры (табл.  3,  4). Осенний пик скла-
дывается за счет высоких значений биомассы 
у среднеразмерных двеллеров и туннелеров 
в третьей декаде сентября,  а в первой декаде 
октября – ​исключительно  за счет представи-
телей первой функциональной группы жест-
кокрылых (см. рис. 5).

Пик подъема биомассы крупных туннеле-
ров отмечен в третьей декаде августа – ​тре-
тьей декаде сентября,  на этот период при-
ходится 65,83 %  от их годовой биомассы,  
в основном за счет высоких значений у Ge‑
otrupes koltzei,  Onthophagus gibbulus и Lia‑
tongus minutus (рис. 6). Туннеллеры средне-
го  размерного  класса имеют пик биомассы 
с третьей декады августа до  первой декады 
сентября,  на этот период приходится 51,36 %  
их годовой биомассы;  обусловлен этот пик 
совместно  высокими значениями биомассы 
у Caccobius sordidus и Onthophagus bivertex.

Более 68 %  от годовой биомассы для груп-
пы крупных двеллеров приходится на вторую 
декаду мая – ​первую декаду июля исключи-
тельно  за счет Colobopterus propraetor. Подъ-
емы показателей биомассы двеллеров сред-
него  размерного  класса отмечены в третьей 
декаде июля и с первой декады сентября по  
первую декаду октября. На летний (третья де-
када июля) период приходится 9,52 %,  а на 
осенний – ​59,22 %  от годовой биомассы жу-
ков этой группы. Аналогично  пикам численно-
сти среднеразмерных двеллеров,  летний пик 
биомассы у этой группы связан высокими по-
казателями у Aganocrossus urostigma,  а осен-
ний – ​с тем же видом и Phaeaphodius rectus. 
Причем в течение осеннего  пика наблюдает-
ся снижение биомассы Aganocrossus urostigma 
и нарастание биомассы Phaeaphodius rectus.

Для мелких двеллеров установлены подъ-
емы показателей биомассы с третьей декады 
мая – ​первой декады июня и в третьей декаде  



262

июля. На первый,  самый существенный пик  
приходится 54,04 %  годовой биомассы этой 
группы,  прежде всего  за счет высокой числен- 
ности Gilletianus comatus и Labarrus sublim‑
batus. Второй пик (19,06 %  годовой биомассы) 
складывается за счет высоких показателей 
у последнего  вида.

Распределение видов по обилию. Распре-
деление видов в пространстве log числа эк-
земпляров – ​ ранг видов графически выгля-
дит в виде прямой линии (рис. 7). Полученная 
линейная модель с достаточно  высоким коэф-
фициентом детерминации соответствует гео- 
метрическому ряду или гипотезе перехвата  

Рис. 5. Сезонная динамика биомассы. Обозначение месяцев,  функциональных групп жуков,  как на рис. 3

Рис. 6. Доля функциональных групп в биомассе. Обозначение месяцев,  функциональных групп жуков,  
как на рис. 3
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ниш. Известно,  что  такая геометрическая мо-
дель наиболее близка к рядам значимости ви-
дов для отдельных ассамблей,  являющихся 
частью сообществ,  когда отчетливо  выража-
ется доминирование небольшого  числа видов 
[Джиллер,  1988],  а существенная часть ви-
дов представлена лишь небольшим числом эк-
земпляров. Кроме того,  геометрический ряд 
может выражать исход конкуренции захвата 
ниш между ограниченным числом видов [Уит-
текер,  1980],  зависящих от одних и тех же 
ресурсов среды.

Перекрытие экологических ниш. Пере-
крытие временных аспектов экологических 
ниш для туннелеров в коровьем помете в це-
лом с учетом пороговых значений установлено  
для 51 пары видов (из максимально  возмож-
ного  сочетания – ​66 пар),  из которых 21 пара 
видов относится к  одинаковым размерным 
группам (31,82 %  от максимально  возможного  
сочетания): G. koltzei – ​Ph. auratus,  G. koltzei – ​
O. fodiens,  Ph. auratus – ​L. minutus,  Ph. aura‑
tus – ​O. japonicus,  Ph. auratus – ​O. gibbulus,  
C. brevis – ​C. christophi,  C. brevis – ​C. kelleri,  
C. brevis  – ​ C. sordidus,  C. brevis  – ​ O. biver‑
tex,  C. brevis – ​ O. punctator,  C. christophi – ​
C. kelleri,  C. christophi – ​C. ordidus,  C. chris‑
tophi – ​O. bivertex,  C. christophi – ​O. punctator,  
C. kelleri – ​O. bivertex,  C. kelleri – ​O. punctator,  
C. sordidus – ​O. bivertex,  C. sordidus – ​O. punc‑
tator,  L. minutus – ​O. fodiens,  O. japonicus – ​
O. fodiens,  O. bivertex – ​O. punctator.

Для двеллеров такое перекрытие времен-
ных аспектов экологических ниш получено  
для 87 пар  видов из максимально  возможного  
сочетания в 299 пар. Генерации Phaeaphodius 

rectus разделены на весеннюю (в) и осеннюю 
(о). С учетом дифференциации жуков по  раз-
мерным классам представлены 33 пары видов 
(11,04 %  от максимально  возможного  сочета-
ния),  для которых наблюдается существенное 
перекрытие временных аспектов экологиче-
ских ниш: A. languidulus – ​A. urostigma,  A. lan‑
guidulus  – ​ Ph. rugosostriatus,  A. binaevulus  – ​
C. propraetor,  A. binaevulus – ​C. notabilipennis,  
A. superatratus  – ​ A. ater,  A. superatratus  – ​
E. subterraneus,  A. superatratus  – ​ Ph. rectus 
(в),  A. urostigma – ​ B. sordida,  A. urostigma – ​
Ph. rugosostriatus,  A. urostigma – ​ S. troitzkyi,  
A. ater – ​Ph. rectus (в),  A. koltzei – ​E. pusillus,  
A. koltzei – ​S. songrini,  A. variabilis – ​Ph. rec‑
tus (о),  A. variabilis  – ​ P. nasutus,  A. varia‑
bilis  – ​ S. troitzkyi,  A. impunctatus  – ​ Ph. ru‑
gosostriatus,  C. propraetor – ​C. notabilipennis,  
C. propraetor – ​T. brachysomus,  C. notabilipen‑
nis – ​T. brachysomus,  E. pusillus – ​G. comatus,  
E. pusillus – ​L. sublimbatus,  E. pusillus – ​L. pla‑
giatus,  E. pusillus – ​O. haemorrhoidalis,  E. pu‑
sillus – ​S. songrini,  G. comatus – ​L. sublimbatus,  
G. comatus – ​L. plagiatus,  G. comatus – ​O. haem‑
orrhoidalis,  L. sublimbatus – ​O. haemorrhoidalis,  
L. plagiatus  – ​ O. haemorrhoidalis,  O. haemor‑
rhoidalis – ​S. songrini,  Ph. rectus (о) – ​P. nasu‑
tus,  Ph. rectus (о) – ​S. troitzkyi.

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты позволяют срав-
нить ассамблеи навозников в  коровьем 
и овечьем помете [Шабалин,  2021] с учетом 
того,  что  наблюдения проведены в идентич-
ных географических условиях и  временных 

Рис. 7. Ранговое распределение видов
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рамках. В рассматриваемых ассамблеях жуки 
относятся к двум семействам. Ассамблея оби-
тателей коровьего  помета более разнообраз-
на таксономически,  в ней отмечено  36 видов,  
в то  время как в овечьем помете – ​только  29,  
причем все они обнаружены и в коровьем по-
мете. Только  в коровьем помете были обна-
ружены Phelotrupes auratus,  Acrossus binae‑
vulus,  Acanthobodilus languidulus,  Aphodiellus 
impunctatus,  Bodilopsis sordida,  Pharaphodi‑
us rugosostriatus и Planolinus nikolajevi. Со-
ответственно,  в  коровьем помете большим 
числом видов представлены крупные тунне-
леры (на один вид больше),  крупные двелле-
ры (на один вид больше),  двеллеры среднего  
размерного  класса (на четыре вида больше) 
и мелкие двеллеры (на один вид больше),  чем 
в овечьем помете.

По  сравнению с овечьим пометом,  в кото-
ром жуки отмечались с третьей декады апре-
ля,  в коровьем помете жуки регистрировались 
уже с первой декады того  же месяца. Завер-
шение лёта жуков происходит в обоих случаях  
во  второй декаде ноября при сильном пони-
жении дневных температур  и формировании 
снежного  покрова. В сравниваемых ассамбле-
ях максимальное видовое разнообразие отме-
чается в третьей декаде мая. Следует отме-
тить,  что  в овечьем помете это  разнообразие 
формируется за счет большого  числа тунне-
леров (13 видов),  в коровьем – ​за счет двел-
леров (14 видов). Наблюдаемое снижение так-
сономического  разнообразия в овечьем помете 
в  конце июля  – ​ августе в  коровьем помете 
не выражено,  наоборот,  в период муссонных 
осадков в  последнем субстрате происходит 
увеличение видового  разнообразия копро-
фильных жесткокрылых насекомых,  которое 
к первой декаде сентября достигает довольно  
высоких значений. В конце октября – ​начале 
ноября в обеих ассамблеях видовое разнообра-
зие резко  снижается и представлено  преиму-
щественно  видами с осенним (либо  весенне-
осенним) типом имагинальной активности.

Пики численности жуков в рассматрива-
емых ассамблеях приходятся в основном на 
сходные периоды с небольшими флуктуаци-
ями. Так,  если в  овечьем помете весенний 
пик численности жуков растянут во  време-
ни и приходится на вторую декаду мая – ​пер-
вую декаду июня,  то  в коровьем помете этот 
пик сжат по  времени и приходится исклю-

чительно  на первую декаду июня;  осенний 
пик в овечьем помете отмечен в третьей де-
каде сентября,  а в коровьем – ​в первой де-
каде октября. Существенные различия наблю-
даются в числовых показателях этих пиков: 
в овечьем помете максимальная численность 
навозников регистрировалась в третьей декаде 
июля,  а в коровьем – ​в первой декаде июня. 
Кроме того,  эти пики,  хотя и сформированы 
в основном за счет высокой численности двел-
леров,  но  обусловлены подъемами численно-
сти преимущественно  разных видов,  только  
осенний пик в обоих случаях связан с высо-
кой численностью среднеразмерного  двеллера 
Phaeaphodius rectus. Летний пик в овечьем по-
мете обусловлен высокой численностью мелко-
размерного  двеллера Gilletianus comatus,  в то  
время как в коровьем помете – ​этим же ви-
дом и двеллером среднего  размерного  класса 
Aganocrossus urostigma. Существенный вклад 
в весенний пик численности в коровьем помете 
вносит Gilletianus comatus,  а в овечьем – ​мел-
коразмерный двеллер  Esymus pusillus и тун-
нелер  среднего  размерного  класса Caccobi‑
us sordidus.

Преобладание по  численности в  сборах 
туннелеров,  отмечавшееся в овечьем помете 
в третьей декаде мая и с первой декады авгу-
ста по  первую декаду сентября,  в коровьем 
помете наблюдается лишь в первой и второй 
декадах августа. Сравнивая численность от-
дельных функциональных групп навозников 
в  овечьем и коровьем помете в  аналогичных 
пространственно-временных условиях,  следует 
отметить,  что  значительные пики численности 
туннелеров приходятся на разные периоды,  
а пики численности двеллеров,  хоть и совпа-
дают по  времени,  однако  сезонное распреде-
ление численности по  этим пикам существенно  
различается. Так,  в овечьем помете значитель-
ный пик численности туннелеров (41,76 %  от 
суммарной годовой) приходится на третью де-
каду мая,  а в коровьем – ​на три декады авгу-
ста (42,57 %  от суммарной годовой). В первой 
ассамблее на весенний пик численности прихо-
дится 26,14 %  от годовой численности двелле-
ров,  а в овечьем – 58,32 %  от таковой.

Биомасса навозников,  обитающих как в ко- 
ровьем,  так и  в  овечьем помете,  характе-
ризуется пиковыми значениями примерно  
в одинаковое время с небольшими отклоне-
ниями на 1–2 декады. Однако  роль отдельных 
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функциональных групп в формировании био-
массы не одинакова. Весенний пик биомассы 
в овечьем помете обусловлен высокими показа-
телями у среднеразмерных туннелеров и двел-
леров всех размерных классов,  а  в  случае 
с коровьим пометом – ​исключительно  круп-
но- и мелкоразмерных двеллеров. Летний пик 
биомассы в  овечьем помете сформирован за 
счет высоких показателей у мелкоразмерных 
двеллеров,  а в коровьем – ​за счет среднераз-
мерных туннелеров,  мелких и средних двел-
леров. Осенью пиковые значения в обоих слу-
чаях достигаются за счет высоких показателей 
биомассы у среднеразмерных двеллеров,  хотя 
в коровьем помете среднеразмерные туннеле-
ры по  этому показателю продолжают играть 
существенную роль.

Наблюдаются существенные отличия 
в распределении пиковых значений биомас-
сы у крупных и среднеразмерных туннелеров. 
Так,  в  овечьем помете пиковые показатели 
биомассы вышеуказанной группы жестко-
крылых зарегистрированы в третьей декаде 
мая (47,25 %  от годовой биомассы),  а в коро-
вьем помете – ​в третьей декаде августа – ​тре-
тьей декаде сентября,  и на этот период при-
ходится 51,36 %  их годовой биомассы. Более 
половины от годовой биомассы среднеразмер-
ных туннелеров,  обитающих в овечьем поме-
те,  приходится на третью декаду мая и вто-
рую декаду июля,  а  в  случае с  коровьим 
пометом – ​на третью декаду августа и пер-
вую декаду сентября.

Распределение биомассы крупноразмерных 
двеллеров в коровьем помете более растянуто  
по  времени,  нежели в овечьем,  где на первые 
две декады мая приходится более 78 %  годо-
вой биомассы этой группы жуков.

В овечьем помете пики биомассы двеллеров 
среднего  размерного  класса отмечались в ве-
сенний (первая – ​вторая декады мая) и осенний 
(третья декада сентября) периоды,  а в коро-
вьем – в летний (третья декада июля) и осен-
ний периоды,  причем если в коровьем поме-
те на осенний период приходится 59,22 %  от 
годовой биомассы этих жуков,  то  в овечьем – ​
только  29,51 %. В группе мелких двеллеров воз-
растание биомассы отмечается как в овечьем,  
так и в коровьем помете в мае – ​второй декаде 
июня и третьей декаде июля.

Ранговое распределение видов в рассматри-
ваемых ассамблеях соответствует геометриче-

скому ряду или гипотезе перехвата ниш. Од-
нако  для коровьего  помета получены более 
низкие показатели степени,  что  соответствует 
более резкому наклону линии функции и бо-
лее выраженному доминированию небольшо-
го  числа таксонов.

Рассматривая перекрытие временных 
аспектов экологических ниш навозников 
в овечьем и коровьем помете в долине р. Ря-
зановки,  следует отметить,  что  совокупные 
показатели указанного  параметра для двел-
леров сопоставимы (11,76 и  11,04 %  соот-
ветственно  от максимально  возможного  со-
четания),  а  для туннелеров существенно  
различаются. Для туннелеров выявлено  пе-
рекрытие временных аспектов экологических 
ниш в  коровьем помете в  31,82 %  случаев,  
а в овечьем – ​только  в 14,54 %  от максималь-
но  возможного  сочетания пар  видов.

Проведенные выше сравнения ассамблей 
навозников – обитателей овечьего  и коровье-
го  помета на выпасах “Экофермы” показы-
вают,  что  хотя эти ассамблеи расположены 
в одном месте,  сформировались они на осно-
ве общего  пула видов и имеют близкий ви-
довой состав жуков,  но  структурные особен-
ности этих ассамблей,  а  также проходящие 
в  них динамические процессы имеют суще-
ственные различия. Это  выражается в более 
бедном видовом составе и числе видов в от-
дельных функциональных группах в овечьем 
помете,  в различиях доминирующих видов,  
особенностях сезонного  распределения чис-
ленности и биомассы (в том числе и пиковых 
значений этих показателей для отдельных 
функциональных групп навозников),  сово-
купных показателях перекрытия временных 
аспектов экологических ниш копрофильных 
скарабеоидных жесткокрылых.

По  всей видимости,  приведенные различия 
обусловлены рядом факторов,  среди которых 
следует отметить исторические процессы фор-
мирования ассамблей копрофильных скарабе-
оидных жесткокрылых в рассматриваемом ре-
гионе. Костные останки как коров,  так и овец 
отмечались на юге Приморского  края в голо-
цене [Гасилин,  2013]. Однако  останки круп-
ного  рогатого  скота принадлежат к раннему 
субатлантическому периоду (2500–1800  лет 
назад),  а  овец – ​ к  среднему субатлантиче-
скому периоду (1800–750  лет назад). Кро-
ме того,  в  средние века в  рассматриваемом  
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регионе останки овец не были так широко  
представлены,  как останки крупного  рогато-
го  скота [Kuzmin,  1997].

Другим существенным фактором являет-
ся размер  экскрементов позвоночных живот-
ных. Экскременты крупного  рогатого  скота 
более богаты влагой,  нежели таковые у овец 
[Мамченков,  1973]. Крупные коровьи экскре-
менты дегидратируются в течение продолжи-
тельного  времени,  долго  сохраняя привле-
кательность для жуков. Наиболее актуально  
это  становится с установлением высоких по-
ложительных температур. Овечий помет име-
ет небольшие размеры и  дегитратируется 
быстрее коровьего,  однако  способен реги-
дратироваться и вновь становится привлека-
тельным для жуков. Заселение овечьего  поме-
та в летний период с установлением высоких 
дневных температур  возможно  лишь в тече-
ние непродолжительного  времени. Поскольку 
на поверхности навоз крупного  рогатого  ско-
та при нахождении последнего  на почве обра-
зуется плотная корка,  которая препятствует 
испарению влаги из толщи навоза,  тем самым 
делая его  доступным для жуков в  течение 
продолжительного  времени. Кроме того,  круп-
ные размеры коровьего  помета по  сравнению 
с овечьим способны поддерживать сглажен-
ные гигротермические условия более продол-
жительное время,  долго  оставаясь привлека-
тельными для копрофильных жесткокрылых.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сравнение ассамблей навозников – ​обита-
телей коровьего  и  овечьего  помета в иден-
тичных пространственно-временных услови-
ях и сформированных на основе общего  пула 
видов,  показало,  что  видовой состав этих ас-
самблей сходен,  но  их структурные особен-
ности и проходящие в них динамические про-
цессы имеют существенные различия. Это  
выражается в более богатом видовом составе 
и числе видов в отдельных функциональных 
группах в коровьем помете,  в различиях до-
минирующих видов,  особенностях сезонного  
распределения численности и биомассы (в том 
числе и пиковых значений этих показателей 
для отдельных функциональных групп навоз-
ников),  совокупных показателях перекрытия 
временных аспектов экологических ниш ко-
профильных жесткокрылых.

Вероятно,  вышеуказанные различия связа-
ны с историческими процессами формирования 
ассамблей копрофильных скарабеоидных жест-
кокрылых в рассматриваемом регионе,  разме-
рами и структурой экскрементов позвоночных 
животных. Экскременты крупного  рогатого  
скота богаты влагой,  дегидратируются в тече-
ние продолжительного  времени,  в них фор-
мируются более сглаженные гигротермические 
условия,  что  позволяет этому субстрату со-
хранять продолжительную привлекательность 
для копрофильных жесткокрылых.

Дальнейшее изучение ассамблей навозни-
ков крупных млекопитающих на юге При-
морского  края позволит обосновать гипоте-
зу о  формировании современной фауны этой 
группы жесткокрылых в  исследуемом ре-
гионе,  определить механизмы формирова-
ния ассамблей,  а также установить ведущие 
факторы,  лимитирующие разнообразие жуков 
в этих ассамблеях.

Работа выполнена в рамках государственного  за-

дания Министерства науки и высшего  образования 

Российской Федерации (тема № 124012400285-7).
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Assembly of dung beetles (Coleoptera, Scarabaeoidea) – ​ 
inhabitants cow dung in the northern spurs of the 
Manchurian-Korean Mountains (Russian Far East)
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In the northern spurs of the Manchurian-Korean Mountains (Primorsky Territory), an assembly of dung 
beetles, inhabitants of cow dung, was studied. Data on species composition, population dynamics, number 
and biomass of dung beetles are presented. A comparison of the assemblies of sheep and cow dung beetles 
in the conditions of the northern spurs of the Manchurian-Korean mountains showed that, despite the fact 
that these assemblies are geographically located in identical areas, formed on the basis of a common pool of 
species and have a similar species composition of beetles, the structural features of these assemblies, and also 
the dynamic processes taking place in them have significant differences. This is expressed in a richer species 
composition in cow dung, in the number of species in individual functional groups, in differences in domi-
nant species, in features of the seasonal distribution of abundance and biomass (including the peak values of 
these indicators for individual functional groups of dung beetles), and in aggregate indicators of overlapping 
temporal aspects, ecological niches of coprophilous scarab beetles. It is suggested that the above differences 
are due to both the historical processes of the formation of assemblies and abiotic factors, first at all, by size 
and consistency of substrate.

Key words: dung beetles, assembly, seasonal dynamic, niches interception, biodiversity, Primorsky krai.


