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Помет животных – это особое местообитание, где формируются небольшие специфические сообще-
ства, для нормального существования которых необходимо развитие адаптаций и коадаптаций, позволяю-
щих снизить конкуренцию и обеспечить выживание видам со сходными экологическими потребностями. 
Этот процесс идет в двух направлениях: 1) развитие адаптаций к физико-механическим свойствам субстра-
та: приспособлений для респирации в жидкой среде; приспособлений для передвижения по поверхности 
субстрата или внутри него; адаптаций, позволяющих избежать налипания частиц помета или прилипания 
к ним самого насекомого; приспособлений к поиску субстрата; использование неоднородности структуры 
и температурного режима различных слоев помета, динамики температуры в течение суток; образование 
агрегаций при понижении температуры; крупные яйца и ускоренные сроки развития преимагинальных ста-
дий в связи с эфемерностью субстрата; 2) выработка приспособлений к различным формам биотических 
отношений, складывающихся между видами и их группировками: у хищных форм разделение по разме-
рам и местообитанию пищевых объектов; у копрофагов, кроме субстратного распределения, разделение по 
времени заселения и продолжительности использования пищевого субстрата; в паразитоидном комплексе – 
использование разными видами для яйцекладки различные фазы развития копрофильных мух; синхрониза-
ция жизненного цикла специализированных паразитоидов с циклом хозяев; приспособления, снижающие 
конкуренцию между Hymenoptera и стафилинидами рода Aleochara; у личинок насекомых-хозяев защитные 
физиологические реакции против эндопаразитов в виде «меланирования»; образование скоплений при пи-
тании, затрудняющих выбор жертвы самке паразитоида, расползание перед окукливанием. В целом мож-
но заключить, что относительно хорошо изученными приспособлениями насекомых к обитанию в помете 
животных являются морфологические. Отмечено, что многие вопросы, касающиеся структурной и функ-
циональной организации сообществ копрофильных насекомых, остаются еще слабо изученными. Мало 
сведений о жизненных циклах Staphylinidae, Histeridae, Hydrophylidae. Изучение этологии копрофильных 
насекомых находится в начальной стадии.
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Dung of the animals is a special habitat where specifi c communities forms. The main tendencies of evolutional 
process in such communities are directed adaptations and coadaptations allowing reduce the competition and 
provides survival of species that have the same ecological needs. Review considered two main direction of 
development of such adaptations that forms in the communities of coprophilous insects – 1) adaptation to physico-
mechanical properties of substratum: adaptations for respiration in fl uid; adaptations for locomotion on the surface 
of substratum or inside the substrate; adaptations allowing to avoid sticking of bits of dung or sticking to these bits 
the insects; adaptations for search of substratum; usage of inhomogeneity of structure and temperature regime of 
different layers of dung, dynamics of temperature during the day; formation of aggregations at low of temperature; 
big eggs and accelerated terms of development of preimaginal stages in connection with ephemerality of substratum; 
2) production of adaptation to different forms of biotic relations between the species and their groups: predatory 
forms has separation by size and by habitats of food; for coprophilous besides substrate distribution – distribution 
by time of settlement and distribution by duration of usage of food substratum; in parasitoid complex – different 
species uses different phases of development of coprophilous fl ies for oviposition; synchronization of life cycle of 
specialized parasitoids with cycle of host; adaptations that reduce the competition between Hymenoptera and the 
genus Aleochara of road beetles; larvae of the host-insects has protective physiological reactions against entozoons – 
such as «melanization»; formation of congestions when parasitoid’s female eats and it makes the choice of the 
victim more diffi cult, crawling away before pupation. Concluded that relatively well-studied adaptations of insects 
for habitation in dung of animals are morphological. There was noted that many questions relating to structural and 
functional organization of communities of coprophilous insects still remains poorly studied. A little information 
about life cycles of Staphylinidae, Histeridae, Hydrophylidae. Studying of ethology of coprophilous insects is in 
the early stages.

Keywords: ecology of insects, coprophilous insects, adaptations

Отдельные порции экскрементов жи-
вотных давно рассматриваются как особые, 
«островные местообитания» (Беклемишев, 
1959; Джиллер, 1988), которые населяет 
обширная группа разнородных организмов, 
формирующих сообщества, системы, состо-
ящие из большого числа элементов, находя-

щихся в разнообразных взаимоотношениях 
между собой. В таких сообществах основ-
ными тенденциями эволюционного про-
цесса являются направленные адаптации 
и коадаптации, позволяющие снизить кон-
куренцию и обеспечить выживание видам, 
обладающим сходными экологическими по-
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требностями. Процесс развития таких при-
способлений обычно идет в двух направле-
ниях – адаптации к физико-механическим 
свойствам среды и выработке приспособле-
ний к различным формам биотических от-
ношений, складывающихся между видами 
и их группировками. В данном обзоре мы 
рассмотрим основные адаптации, скла-
дывающиеся в одной из основных систе-
мообразующих группировок организмов, 
связанных с отдельными порциями экскре-
ментов домашних животных – в сообще-
стве насекомых. Основой для сообщения 
послужили многолетние исследования этой 
уникальной экологической группировки, 
проводившиеся нами на горных и предгор-
ных пастбищах юга Западной Сибири. 

Адаптации к физико-механическим 
свойствам среды 

Приспособления для респирации в жид-
кой среде, позволяющие переносить за-
топление

Двукрылые заселяют свежий помет 
одними из первых, поэтому яйца мух раз-
виваются в довольно жидком субстрате, 
особенно это касается видов, заселяю-
щих коровий помет, в связи с чем у них 
развиваются адаптации для респирации 
яиц в жидкой среде в виде специальных 
приспособлений для дыхания, позволяю-
щих переносить затопление. У Muscidae, 
Anthomyiidae, Scathophagidae на поверх-
ности яйца образуется медиальная пла-
стронная зона, состоящая из полигональ-
ных структур и отверстий, пропускающих 
воздух во внутренние слои яйца при его 
погружении в жидкость (Гапонов, 1999; 
Hinton, 1961, 1981 и др.). У Sphaeroceridae 
и части Muscidae при затоплении вся по-
верхность яйца или большая ее часть по-
крывается воздухом (Hinton, 1961).

У части видов личинок мух имеют-
ся различные выросты, на вершине ко-
торых расположены отверстия дыхалец 
(Milichiidae, Phoridae, Sepsidae). У других 
(Sarcophagidae) дыхание осуществляется по 
принципу физической жабры, состоящей 
из тонких щетинок и особых желез, рас-
полагающихся на дыхальцевой пластинке. 
Образующаяся с их помощью воздушная 
подушка служит источником кислорода, за-
пасы которого восполняются путем диффу-
зии газа из окружающей жидкости (Зимин, 
1951; Гиляров, 1970). Личинки жесткокры-
лых (Scarabaeidae, Staphylinidae, Histeridae, 
Hydrophylidae) появляются в помете, когда 
субстрат содержит большое количество воз-
духоносных полостей, степень аэрации его 
высока и для дыхания не требуется специ-
альных приспособлений. 

Приспособления для передвижения по 
поверхности субстрата или внутри него 
и адаптации, позволяющие избежать нали-
пания частиц помета или прилипания к ним 
самого насекомого 

Как среда обитания помет животных 
отличается многими показателями от гра-
ничащих с ним сред, что вызывает необхо-
димость развития специфических адаптив-
ных качеств у населяющих его организмов, 
но в то же время помет обладает сходными 
с почвой физическими характеристиками, 
что также находит отражение в морфоло-
гии, характере передвижения копробионтов 
в субстрате. 

Безногие личинки мух при переме-
щении в экскрементах, как и в почве, ис-
пользуют «сократительное движение» (Ги-
ляров,1949), основанное на раздвигании 
субстрата путем перекачивания полостной 
жидкости. В продвижении тела помогают 
расположенные на брюшных сегментах 
валики, различные кутикулярные выросты 
и разнонаправленные шипики, выполня-
ющие опорную функцию при движении 
(Штакельберг, 1956). 

Морфологические особенности личи-
нок копробионтных жесткокрылых тесно 
связаны с типом питания и способом добы-
вания пищи, что в свою очередь определяет 
характер передвижения и уровень мобиль-
ности личинки.

Миграции личинок пластинчатоусых 
ограничиваются объемом порции помета 
и связаны, главным образом, с изменения-
ми температуры и влажности, происходя-
щими в течение суток и в ходе трансфор-
мации субстрата. Уровень мобильности 
личинок пластинчатоусых-копрофагов бо-
лее низкий, чем у почвообитающих личи-
нок, что объясняется отсутствием необхо-
димости в поиске пищи, однако движения, 
совершаемые личинками, сходны – это 
вгрызание в субстрат, при котором боль-
шое значение имеет прочность головной 
капсулы, которая сильно склеротизирован-
на и без швов, а также мощные челюсти. 
Личинки Scarabaeidae имеют три пары ног, 
которые могут быть примерно равной дли-
ны (Aphodius spp.), либо третья пара коро-
че остальных (Geotrupes spp.). Несколько 
отличаются морфологически от типичных 
С-образных личинок скарабеид личинки, 
которые развиваются под пометом в норках 
(Geotrupes, Onthophagus, Euoniticellus). Их 
движения минимальны, и поэтому конеч-
ности развиты слабее, чем у Aphodiinae, а 
у Geotrupes третья пара ног примерно в два 
раза короче остальных. У Onthophagus, 
Euoniticellus передние брюшные тергиты 
сильно расширены, что невозможно у ли-
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чинок, перемещающихся путем проклады-
вания ходов. Кроме того, для личинок этой 
группы характерно развитие «анальной 
площадки», служащей для утрамбовывания 
стенок в кормовой камере (Медведев, 1952). 

Камподиевидные личинки Staphylinidae 
образуют две отличающиеся габитуаль-
но и экологически группы – стафилино-
морфные (Staphylininae, Paederinae) и але-
охароморфные (Oxytelinae, Tachyporinae, 
Aleocharinae и др.) (Потоцкая, 1967). Пер-
вые – хищные, мобильные, начинающие 
свое развитие в помете, а заканчивающие, 
как правило, в подстилке и почве, так как 
на стадии их третьего возраста личинки 
большинства видов копрофильных мух – 
основная пища крупных хищных личинок 
Staphylinidae – заканчивают развитие и по-
кидают субстрат. В связи с этим, стафили-
номорфные личинки несут черты адаптации 
к передвижению как в помете, так и в под-
стилке, в верхних слоях почвы. Тело их вы-
тянутое, уплощенное и относительно узкое. 
Головная капсула и грудные сегменты силь-
но склеротизированы, что защищает тело 
от повреждений при передвижении в узких 
местах. Высокая мобильность обеспечива-
ется длинными бедрами и голенелапками, 
вооруженными опорными щетинками. Та-
кое строение тела личинки способствует ее 
передвижению в узких извилистых ходах 
копробионтов и, совместно с развитыми ор-
ганами обоняния и осязания, обеспечивает 
успех в поисках добычи.

Большинство личинок алеохароморф-
ного типа мелкие, ноги их короче, общая 
склеротизация покровов выражена слабее, 
чем у стафилиноморфных личинок, так как 
почти все они, за редким исключением, за-
вершают свое развитие в субстрате, где от-
сутствуют твердые минеральные частицы, 
повреждающие тело. 

Личинки Histeridae и Hydrophilidae – 
хищники, внешне напоминают алеохаро-
морфных личинок стафилинид, но с бо-
лее короткими ногами, с более склероти-
зированной головой и переднеспинкой. 
Характер передвижений в субстрате та-
кой же, как у стафилиноморфных личи-
нок Staphylinidae, но личинки Histeridae, а 
в большей мере Hydrophilidae, значительно 
уступают в скорости перемещений хищным 
личинкам стафилинид. 

Имаго мух контактируют только с по-
верхностью помета и большинство из 
них лишь в начале его существования, 
когда экскременты еще жидкие. Мелкие 
виды Sepsidae, Sphaeroceridae, некоторые 
Anthomyiidae и др. при передвижении ис-
пользуют силу поверхностного натяже-
ния жидкости, их лапки имеют относи-

тельно короткие щетинки. Лапки крупных 
Sarcophagidae, Scatophagidae, Muscidae, 
связанных преимущественно с коровьими 
экскрементами, вооружены длинными ги-
дрофобными опорными щетинками, зна-
чительно увеличивающими площадь со-
прикосновения конечности с поверхностью 
помета. 

Большая часть имаго Coleoptera связа-
на с пометом на всех стадиях жизненного 
цикла и связи эти хронологически более 
растянуты, более тесные, чем у других ко-
пробионтных насекомых. Вместе с тем, 
часть их жизни проходит в миграциях в по-
исках субстрата, и поэтому габитус жест-
кокрылых отражает черты специализации 
не только к перемещению внутри помета, 
но, в не меньшей мере, и к полету, и к пере-
движению по поверхности и в верхних сло-
ях почвы. Морфология имаго Scarabaeidae, 
Histeridae, Staphylinidae достаточно полно 
описана в сводках по этим таксонам жестко-
крылых (Яблоков-Хнозорян, 1967; Процен-
ко, 1968; Тихомирова, 1973; Крыжановский, 
Рейхард, 1976; Blackwelder, 1936 и др.), по-
этому в данной работе мы затронем лишь те 
особенности внешней организации, кото-
рые связаны с обитанием в помете.

К видам, связанным главным обра-
зом с поверхностью помета, относятся 
некоторые стафилиниды (Emus hirtus L., 
Ontholestes spp.). Их тело сильно опуше-
но, удлиненное, гибкое, что позволяет им, 
несмотря на крупные размеры, проникать 
в щели и полости при добывании пищи, из-
бегая при этом налипания частиц субстрата. 
Длинные лапки ног вооружены опорными 
щетинками.

Среди Staphylinidae есть виды, в равной 
мере встречающиеся как на поверхности 
помета, так и в его толще. К этой группе 
относятся некоторые крупные Philonthus 
(Ph. nitidus F., Ph. splendens F. и др.). Спе-
циализация к помету в этой группе выраже-
на слабо, это универсальные эврибионтные 
хищники, которые встречаются в других 
подобных субстратах (падаль, отбросы, 
компосты и т.д.), где присутствуют скопле-
ния личинок двукрылых. Они лишены гу-
стого опушения, ноги, как и у предыдущей 
группы хищных стафилинид, достаточно 
длинные, бегательные, с удлиненными лап-
ками средних и задних ног. С их помощью, 
а также используя голову, виды этой груп-
пы могут протискиваться между частицами 
субстрата. 

Наиболее богатая в видовом отношении 
группа насекомых, населяющих толщу по-
мета, которые после обнаружения субстра-
та стремятся проникнуть в его внутренние 
слои. Адаптации, позволяющие избежать 
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намокания тела и налипания частиц помета 
или прилипания к ним самого насекомого, 
у них проявляются в виде гладких покро-
вов, опушения всего тела или его отдель-
ных частей, наличия длинных щетинок. 
Сильная склеротизация защищает тело от 
повреждений при продвижении в почве под 
субстратом и в его толще. Для перемещений 
в толще субстрата применяют копание, ис-
пользуют естественную скважность и ходы 
других копробионтов или их расширение 
с помощью головы и ног. Группа довольно 
разнообразна по трофике и характеру пере-
движения.

Хищные Staphylinidae, добываю-
щие себе пищу в ходах копробионтов 
и естественных скважинах субстрата 
(Philonthus agilis Grav., Ph. varius Gyll., 
Ph. varians Payk., Ph. albipes.), имеют бе-
гательные ноги, но меньшей длины, чем 
у видов, связанных с поверхностью, так 
как им не требуются высокие скоростные 
качества. Стафилиниды-копрофаги с по-
мощью ног и большой уплощенной голо-
вы способны расширять щели в субстрате 
(Oxytelus piceus L., Aploderus caelatus Grav., 
Platystethus arenarius Geoffr., и др.). Тело 
их широкое, параллельностороннее, слегка 
сплющено дорсовентрально. Ноги ходиль-
ные, приспособлены для копания, слегка 
уплощены и несут по внешнему краю ряд 
мелких зубцов. При движении они не рас-
ставляются в стороны, а выбрасываются 
вперед, что облегчает продвижение в узких 
ходах (Тихомирова, 1973). 

Histeridae (Hister spp., Atholus spp. и др.) – 
ходящие и роющие хищники, с слитным, 
гладким, обтекаемым и выпуклым телом. 
В помете и верхних слоях почвы под ним 
передвигаются либо используя ходы ко-
профагов, либо раздвигая частицы субстра-
та. Ноги относительно короткие, сильные, 
ходильно-копательные, приспособленные 
к отгребанию субстратных частиц. 

У копробионтных пластинчатоусых 
верх тела либо почти голый (Aphodius 
sordidus F., Geotrupes baicalicus Rtt. и др.), 
либо частично покрыт волосками раз-
ной длины (Aphodius scrofa F., A. carinatus 
Germ. и др.). У всех Scarabaeidae ноги копа-
тельного типа, с относительно короткими, 
расширенными посередине бедрами, пере-
двигаются они путем прокладывания ходов, 
сочетая раздвигание частиц субстрата с ко-
панием. Продвижение в этом случае обе-
спечивается работой головы и ног, однако 
в разных группах скарабеид значение этих 
частей тела в перемещении насекомого не 
одинаково. У Onthophagus, Copris, Aphodius 
голова активно участвует в копании и несет 
выступ – наличник, с выемками или зубчи-

ками по внешнему краю. У Geotrupes, выка-
пывающих глубокие норки под субстратом 
для питания и заготовки пищи, при про-
движении основную функцию выполняют 
ноги, а не голова, поэтому наличник развит 
слабее, все пары ног хорошо развиты, голе-
ни передних ног вооружены многочислен-
ными зубцами, средние и задние голени не-
сут кили, шпоры и щетинки, что усиливает 
их прочность, опорность и способствует 
рытью. У Onthophagus, Euoniticellus, вы-
капывающих неглубокие норки с помо-
щью головы и ног, передние голени меньше 
расширены, несут небольшое количество 
зубцов, их средние и задние ноги служат 
преимущественно для отгребания частиц 
субстрата, поэтому вооружены слабее. 
Aphodius не делают норок в почве и связа-
ны преимущественно с пометом или рых-
лым верхним слоем почвы под ним, что не 
требует мощных конечностей для рытья, 
поэтому ноги тоньше и длиннее. 

Hydrophilidae филогенетически близ-
ки Histeridae, а их копробионтные виды 
(Sphaeridiinae) обладают и морфологиче-
ским сходством с гистеридами. Тело их 
обтекаемое, округлое или каплевидное, 
от слабо выпуклого (Sphaeridium), до вы-
пуклого (Cercyon) и сильно выпуклого 
(Cryptopleurum, Pachysternum). Верх тела 
у большинства видов гладкий, блестящий, 
лишь у Cryptopleurum в тонких прилегаю-
щих волосках. Ноги копательные, с упло-
щенными бедрами и голенями.

У Hydrophilidae можно проследить зави-
симость степени развития вооружения голе-
ней от размеров тела и структурных особен-
ностей субстрата в момент его заселения 
жуками. Sphaeridium появляются в первые 
часы, когда субстрат еще жидкой конси-
стенции, и передвижение в нем напоминает 
скорее плавание, чем копание или ходьбу. 
Ноги их длиннее, голени менее уплощены, 
чем у других копробионтных Hydrophilidae, 
и вооружены рядами хорошо развитых 
крупных шипов, длина которых приближа-
ется к ширине голени. При передвижении 
в конском помете Sphaeridium перемеща-
ются, раздвигая частицы субстрата, а шипы 
выполняют опорную функцию. Мелкие 
Cercyon, Cryptopleurum, Pachysternum более 
обычны и многочисленны в конском поме-
те, структура которого представлена отдель-
ными конгломератами и мало напоминает 
экскременты коров. В коровьем помете они 
появляются чуть позже Sphaeridium, когда 
субстрат теряет большую часть влаги и ста-
новится вязким. Передвигаются мелкие 
Hydrophilidae с меньшими усилиями, чем 
Sphaeridium, преимущественно расширяя 
имеющиеся естественные скважины. Ноги 
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их ходильно-копательные, имеют плоские 
голени (особенно передние) с мелкими ши-
пиками. 

Паразитические Hymenoptera непо-
средственно с пометом связаны лишь фа-
культативно на стадии имаго, и поэтому 
приспособления к специфическим особен-
ностям субстрата у преимагинальных фаз 
четко не выражены. Адаптации к передви-
жению в помете у копрофильных парази-
тоидов можно выделить лишь у Figitidae 
и Eucoliidae, встречающихся в свежих 
экскрементах. Они имеют голые гладкие 
покровы, что препятствует прилипанию 
жидкости, и определенным образом скла-
дывают крылья, переломив их в задней тре-
ти, что облегчает передвижение. В поисках 
личинок мух они перемещаются в суще-
ствующих ходах и скважинах, реже продви-
гаются, раздвигая мягкий субстрат головой. 
Периодически цинипоиды выползают на 
поверхность субстрата и чистят лапками 
тело и придатки. К моменту появления 
Ichneumonidae, Braconidae, Pteromalidae по-
мет обладает большой пористостью, и по-
этому передвижение в нем не требует спе-
циальных приспособлений. Ichneumonidae 
и Braconidae перемещаются по существую-
щим ходам, Pteromalidae, пользуясь малыми 
размерами тела, способны передвигаться 
между частицами субстрата и проникать на 
в почву на глубину до 10 см.

Приспособления к поиску субстрата
Успех в поисках мест концентрации 

пищи обусловлен у копрофильных насеко-
мых выработанной способностью к полету, 
который у большинства видов Coleoptera 
прямолинеен, а у Diptera маневрен. Рассто-
яния, которые пролетают насекомые в по-
исках субстрата, обычно ограничены пре-
делами пастбища и прилегающих к нему 
участков, однако есть данные, что в некото-
рых случаях отдельные виды могут преодо-
левать и большие дистанции. Так, Stomoxis 
calcitrans L. за 24 часа способны пролететь 
около 30 км (Досжанов, Бусалаева, 1989). 
Расстояния, на которые перемещаются на-
секомые, значительно увеличиваются при 
перегонах скота, во время которых мухи ис-
пользуют животных в качестве средства пе-
редвижения, а жесткокрылые продвигаются 
вперед от одной порции субстрата к другой. 

В поисках субстрата обоняние прева-
лирует над зрением. Независимо от формы 
и длины усиков они несут большое коли-
чество хеморецепторов, помогающих ко-
пробионтам обнаруживать запахи аммиака 
и других специфических соединений, при-
сущих свежему помету и разлагающейся 
органике. При передвижении в субстрате 
усики большинства видов прячутся в спе-

циальные желобки на нижней части головы 
и переднегруди, у факультативных копро-
бионтов прижимаются к телу со стороны 
спины и при выходе на поверхность тща-
тельно очищаются с помощью лапок.

Использование неоднородности струк-
туры и температурного режима различ-
ных слоев помета, его динамики в течение 
суток; образование агрегаций при пониже-
нии температуры

Как показали измерения, температура 
на поверхности субстрата и внутри − его 
существенно отличаются от температуры 
окружающего воздуха и поверхности по-
чвы, превышая их на несколько градусов 
(Псарев, 2006). Это объясняется высокой 
влажностью и проходящими здесь процес-
сами бактериального брожения. Различен 
и температурный режим разных слоев, что 
является причиной вертикальных миграций 
насекомых в течение дня, позволяющих 
выбирать участки с наиболее оптимальной 
температурой в данное время суток, что 
создает благоприятные условия для раз-
вития личинок и поддержания активности 
имаго даже при низких значениях темпе-
ратуры воздуха и почвы. Кроме того, при 
значительных понижениях температуры, 
которые не редки на горных пастбищах, 
личинки склонны к образованию агрегаций 
в центре помета, что также способствует 
сохранению активности.

Локализация насекомых в помете дина-
мична во времени и определяется распреде-
лением трофических ресурсов, влажностью 
и температурным режимом. Личинки-ко-
профаги большинства видов мух обычно 
образуют одновидовые агрегации и совер-
шают вертикальные перемещения, выбирая 
слои субстрата с оптимальной температу-
рой. Хищные личинки мух (Mesembrina 
spp., Hydrotaea dentipes Fll. (Muscidae), 
Scatophaga stercoraria L. (Scatophagidae) 
и некоторые др.) не образуют скоплений, 
но их распределение и перемещения под-
чиняются тем же закономерностям, кото-
рые определяют миграции личинок мух-
копрофагов. Личинки жесткокрылых – части 
Scarabaeidae (Aphodius spp.), Staphylinidae 
(Aploderus caelatus Grav., Oxytelus piceus L., 
Platystethus cornutus Grav., P. arenarius 
Four. и др.), Hydrophilidae, Histeridae – по-
являются позже личинок мух, когда за счет 
скважности и циркуляции воздуха темпе-
ратура разных слоев не имеет резких раз-
личий, и фактором, определяющим их 
локализацию, становится влажность. По 
уровню мобильности личинки пластинча-
тоусых значительно уступают личинкам 
мух, и протяженные миграции им не свой-
ственны, располагаются они обычно ближе 
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к центру и в нижних слоях помета. Личин-
ки некоторых Scarabaeidae (Onthophagus 
spp., Geotrupes spp.) развиваются в запасах 
корма, сделанных родителями в норках под 
субстратом. Хищные личинки Staphylinidae, 
Histeridae, Hydrophilidae в поисках добычи 
перемещаются по всей толще субстрата, ис-
пользуя ходы других копробионтов и есте-
ственную скважность. 

Субстратное распределение имаго ко-
пробионтных насекомых в помете опре-
деляется преимущественно их трофиче-
ской специализацией. Копрофаги Aphodius 
(Scarabaeidae), Sphaeridium (Hydrophilidae), 
часть Oxytelus, Platystethus (Staphylinidae) 
питаются в толще субстрата ближе к поверх-
ностному слою, причем Aphodius могут об-
разовывать агрегации, связанные с копуля-
цией, и в дальнейшем рассредоточиваются. 
Onthophagus, Geotrupes проникают вглубь до 
границы «помет-почва», где роют наклонные 
и вертикальные норки для питания и разви-
тия потомства. Cercyon spp., Pachysternum 
haemorroum Motsch., Cryptopleurum minutum 
F. (Hydrophilidae) в 2–3-суточном коровьем 
помете локализуются под коркой или на 
границе «помет-почва», в подсыхающих 
участках, где могут образовывать небольшие 
скопления. Здесь же охотятся Hister, Atholus 
(Histeridae). Хищные Philonthus, Aleochara 
мобильны и перемещаются по всему суб-
страту, однако в свежем помете не проника-
ют в глубинные слои, а перемещаются либо 
в полостях под поверхностной коркой, либо 
на границе «помет-почва» на разном удале-
нии от внешнего края. По мере высыхания 
помета, они, как и Histeridae, проникают 
в его толщу, используя ходы копрофагов.

В конском помете из-за большего объ-
ема и неоднородности структуры наблю-
дается большая дифференциация условий 
среды в вертикальном и горизонтальном 
направлениях, чем в коровьем. В связи 
с этим имаго и личинки насекомых более 
склонны к агрегированию в отдельных ло-
кусах, отличающихся, главным образом, 
уровнем влажности. На подсыхающих 
участках можно встретить более десятка 
мелких Philonthus (Ph. albipes Grav., Ph. 
agilis Grav., Ph. varius Gyll., Ph. lepidus 
Grav. и др.), Aleochara (A. bipustulata L., 
A. bilineata Gyll., A. intricata Mnnh.), Hister 
sibiricus Mars., Atholus bimaculatus L., 
Cercyon spp., Pachysternum haemorroum, 
Cryptopleurum minutum; в более увлажнен-
ных местах, кроме концентрации личи-
нок мух, можно обнаружить до 20 особей 
Aphodius rectus Motsch., A. immundus Cr., 
несколько десятков Platystethus cornutus.

К группе адаптаций, связанных со 
специ фикой субстрата, можно отнести 

и биологические особенности, характерные 
для копрофильных насекомых – крупные 
яйца и ускоренные сроки развития преима-
гинальных стадий в связи с эфемерностью 
субстрата. 

Особенно это характерно для Diptera, 
личинки которых имеют слабые челюсти 
и могут питаться только мягким субстра-
том. По нашим данным, яйца мух при благо-
приятных условиях развиваются в течение 
2–3 часов, а продолжительность развития 
от яйца до формирования пупария состав-
ляет 5–8 дней. Яйца копробионтных жест-
кокрылых относятся к типу неклейдоичных 
яиц, которые характеризуются наличием 
необходимых зародышу питательных ве-
ществ, но бедны влагой и нуждаются в по-
ступлении воды из окружающей среды (Ги-
ляров, 1970). Свежие экскременты и почва 
под ними имеют высокую влажность, и по-
этому через короткое время яйца, за счет 
впитывания влаги, значительно увеличи-
ваются в размерах. Преимагинальные ста-
дии развития жесткокрылых также менее 
продолжительны по сравнению с экологи-
чески близкими видами, развивающимися 
в подстилке или компостах. Так, например, 
у жука-носорога Oryctes nasicornis L., свя-
занного с компостами, стадия личинки 
длится 3–4 года, для копрофильных видов 
Scarabaeinae, Aphodiinae характерна одно-
летняя генерация (Николаев, 1987; Берлов 
и др., 1989; Ахметова, 2010 – автореферат).

Биотическая среда
Одним из направлений приспособитель-

ных реакций, обеспечивающих функциони-
рование многовидового сообщества помета, 
является развитие коадаптаций, снижаю-
щих конкуренцию за ресурсы среды. Такие 
взаимные приспособления проявляются как 
у хищных форм, так и у копрофагов. 

У хищников наблюдается разделение 
и по размерам, и местообитанию пищевых 
объектов. Основу питания крупных стафи-
линид (Philonthus) составляют личинки II-
III возрастов, которых они находят в ходах, 
у поверхностной корки или во время распол-
зания личинок перед окукливанием. Мел-
кие Philonthus питаются яйцами и неболь-
шими личинками мух преимущественно 
в толще субстрата. Менее многочисленные 
Histeridae питаются в глубине помета и под 
ним, их линейные размеры также коррели-
руют с размерами тела личинок. Различны 
и способы добывания пищи. У поверх-
ностных хищников (Scatophaga stercoraria, 
Ontholestes spp.) в окраске доминируют 
коричневые и золотистые тона с визуаль-
но расчленяющими пятнами и перевязями, 
эффективно маскирующими насекомое на 
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поверхности субстрата. Их охота склады-
вается из коротких пробежек по поверхно-
сти субстрата, затаивания, прыжка-броска 
в сторону жертвы, в случае нескольких про-
махов они на некоторое время покидают по-
верхность субстрата, улетая или скрываясь 
в щелях. Крупные Philonthus, питающиеся 
личинками и яйцами – хищники-рейде-
ры, находящиеся в постоянном движении 
в ходах и по периметру субстрата в поис-
ках добычи. Средние Philonthus способны 
нападать на имаго мух из засады в щелях 
на поверхности помета. Histeridae находят 
добычу, прокладывая ходы в толще помета 
или под ним, или расширяя ходы других ко-
пробионтов. 

Подобные коадаптации можно отметить 
и у копрофагов, но в этой группе, кроме 
субстратного распределения, хорошо вы-
ражено разделение по времени заселения 
и продолжительности использования пи-
щевого субстрата. У имаго первыми через 
несколько минут после появления помета 
его заселяют Diptera, которые питаются на 
поверхности в течение нескольких часов до 
образования твердой корки. Чуть позже по-
являются водолюбы рода Sphaeridium и не-
которые Aphodius из скарабеид, Oxytelus из 
стафилинид. Численность этих копрофагов 
остается высокой на протяжении 1–3 дней, 
затем снижается, в это время увеличива-
ется численность мелких копрофагов рода 
Cercyon, Cryptopleurum из Hydrophilidae, 
Oxytelus из Staphylinidae, появляются не-
которые Aphodius (А. foentes, А. fi metarius). 
Подобное хронологическое разделение на-
блюдается и у личинок. Первыми появля-
ются личинки мух, питающиеся жидким 
и влажным субстратом, потом личинки 
скарабеид и стафилинид-копрофагов, стро-
ение челюстей которых позволяет питать-
ся подсыхающим пометом. Некоторые из 
них питаются в нижних слоях помета, где 
сохраняется влажность, другие под суб-
стратом на границе с почвой или в норках 
под субстратом, поедая корм, запасенный 
родителями.

У копрофильных Scarabaeidae, ката-
ющих пищевые шары из помета, отмечен 
клептопаразитизм, при котором они воруют 
запасы друг у друга, но такие виды харак-
терны для степных и аридных зон, среди 
западно-сибирских видов они отсутствуют.

В паразитоидном комплексе коадап-
тации проявляются в использовании раз-
ными видами для яйцекладки отдельные 
фазы развития копрофильных мух. Так, 
перепончатокрылые Figitidae, Eucoliidae 
инвазируют личинок мух I–II возрас-
тов, Ichneumonidae, Braconidae – личинок 
II–III возраста, Pteromalidae, Diapriidae, 

Aleochara из Staphylinidae откладывают 
яйца в пупарии мух. 

Для специализированных паразитои-
дов характерна синхронизация жизненно-
го цикла с циклом хозяев. Развитие копро-
фильных видов Hymenoptera заканчивается 
в среднем на 20–25 дней позже начала вы-
лета мух. Благодаря такой сопряженности 
в системе «паразит – хозяин», имаго пере-
пончатокрылых появляются на пастбищах 
после зимней диапаузы в тот момент, когда 
количество мух и их личинок в природе до-
статочно, чтобы обеспечить развитие ново-
го поколения паразитоидов. 

Известно, что в процессе эволюции у па-
разитических перепончатокрылых превра-
щение первого сегмента брюшка в тонкий 
вытянутый стебелек и сильное уплощение 
с боков последующих сегментов развивает-
ся как адаптация к заражению подвижных 
хозяев (Малышев, 1966; Викторов, 1976). 
У копрофильных паразитоидов из разных 
систематических групп степень развития 
стебелька неодинакова, и можно просле-
дить определенную зависимость строения 
брюшка от способа и места инвазирования 
хозяина. Figitidae, Eucoliidae, заражающие 
подвижных личинок I–II возраста в ходах, 
проложенных в помете, где двигательная 
активность ограничена, имеют короткий 
стебелек и брюшко с боковым уплощени-
ем. У Pteromalidae, откладывающих яйца 
в неподвижные пупарии мух, находящие-
ся в толще почвы или субстрата, брюшко 
овально-удлиненное, короче груди, с не-
много выдающимся яйцекладом, стебелек 
средней длины. Ichneumonidae, Braconidae, 
инвазирующие преимущественно активно 
двигающихся, способных сопротивляться 
личинок старших возрастов на поверхности 
или через тонкий слой субстрата, во время 
их расползания, имеют хорошо развитый 
длинный стебелек и удлиненное, подвиж-
ное брюшко.

Рассматривая взаимоотношения, скла-
дывающиеся в паразитоидном энтомоком-
плексе помета, можно отметить наличие 
приспособлений, снижающих конкуренцию 
между Hymenoptera и стафилинидами рода 
Aleochara. Наши данные показывают, что 
большая часть перепончатокрылых являют-
ся личиночно-куколочными паразитоидами, 
инвазирующими личинок мух в отдельных 
порциях помета на пастбищах и не встре-
чающихся в скоплениях навоза, в местах 
ночных стоянок скота. Куколочные пере-
пончатокрылые-паразитоиды (Spalangia 
spp., Diapria conica F., Trichopria spp.) при-
урочены к скоплениям навоза на небольших 
фермах, дойках, стоянках, где концентрация 
пупариев выше, чем на пастбищах. Стафи-
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линиды рода Aleochara, благодаря наличию 
мобильной личинки I возраста, которая 
способна к активному поиску пупариев, за-
ражают мух как на пастбищах, так и в ме-
стах скопления экскрементов, причем в по-
следнем случае степень инвазии пупариев 
выше (Псарев, 2002).

У личинок насекомых-хозяев, в свою 
очередь, выявлены защитные физиологиче-
ские реакции против эндопаразитов в виде 
«меланирования» – образования капсул 
вокруг яиц и личинок младшего возраста 
с отложением меланина на их поверхности. 
Такие образования приводят к асфиксии 
паразитоида. Можно отметить и этологи-
ческие адаптации – образование скоплений 
при питании, что затрудняет выбор жертвы 
самке паразитоида; расползание перед оку-
кливанием, что также позволяет снизить 
риск нападения самок, инвазирующих ку-
колок.

Суммируя все вышесказанное, можно 
заключить, что основными и относитель-
но хорошо изученными приспособлениями 
насекомых к обитанию в помете животных 
являются морфологические. Рассмотрен-
ные примеры затрагивают стороны их орга-
низации, связанные с обитанием в помете, 
и позволяющие, в то же время, заселять эко-
логически сходные скопления мертвой ор-
ганики в случае временного его отсутствия. 
Вместе с тем, эфемерность субстрата, сро-
ки существования которого гораздо короче 
жизни имаго, являются причиной развития 
приспособлений, служащих для его поиска, 
перемещения в воздухе или по различным 
поверхностям – развитые органы обоняния, 
крылья, строение второй и третьей пары 
конечностей. Так формируется адаптивный 
комплекс, в котором габитуальные и эколо-
гические особенности копробионтов ока-
зываются тесно связанными и составляют 
единое целое. 

В заключение хочется заметить, что 
многие вопросы, касающиеся структурной 
и функциональной организации сообществ 
копрофильных насекомых, остаются еще 
слабо изученными. Большинство работ, 
посвященных этой тематике, носят фау-
нистическую направленность, однако по 
ряду территорий нашей страны существуют 
лишь отрывочные сведения по отдельным 
таксонам. Биология сравнительно хорошо 
изучена лишь у Diptera, главным образом 
имеющих медико-ветеринарное значение, 
и отдельных представителей Scarabaeidae. 
Мало сведений о жизненных циклах 
Staphylinidae, Histeridae, Hydrophylidae. Из-
учение этологии копрофильных насекомых, 
начатое еще Ж. Фабром, к сожалению, мало 
подвинулось вперед, хотя это одна из ин-

тереснейших составляющих адаптивного 
комплекса копробионтов, для некоторых 
из них отмечено субсоциальное поведение 
(Hinton, 1944; Babenko, 2007). Между тем, 
познание организации сообществ помета 
способствует пониманию механизмов про-
цессов, протекающих не только в отдельной 
порции экскрементов, но и определяющих 
функционирование систем более высокого 
ранга.

Список литературы

1. Ахметова Л.А. Жесткокрылые насекомые трибы 
Aphodiini (Coleoptera, Scarabaeidae) России: автореф. дис. ... 
канд. биол. наук. – СПб., 2011. – 23 с. 

2. Беклемишев В.Н. Популяции и микропопуляции 
паразитов и нидиколов // Зоол. журн. – 1959. – Т. 38. – 
Вып. 8. – С. 1128–1136.

3. Берлов В.Я, Калинина О.И., Николаев Г.В. 
Scarabaeidae – Пластинчатоусые / Определитель насекомых 
Дальнего Востока СССР. Т.3. Жесткокрылые, или жуки. 
Ч. 1 – 1989. – С. 380–434.

4. Викторов Г.А. Экология паразитов-энтомофагов – 
М.: Наука, 1976. – 152 с.

5. Гапонов С.П. Морфология яиц некоторых семейств 
круглошовных двукрылых (Diptera, Cyclorhapha) // Зоол. 
журн. – 1999. – Т. 78. – № 4. – С. 467–472.

6. Гиляров М.С. Особенности почвы как среды обита-
ния и ее значение в эволюции насекомых. – М.-Л.: Изд-во 
АН СССР, 1949. – 280 с.

7. Гиляров М.С. Закономерности приспособлений чле-
нистоногих к жизни на суше. – М.: Наука, 1970. – 276 с.

8. Джиллер П. Структура сообществ и экологическая 
ниша. – М.: Мир, 1988. – 184 с.

9. Досжанов Т.Н., Бусалаева Н.Н. Мухи-жигалки Казах-
стана – Алма-Ата: Наука, 1989. – 64 с.

10. Зимин Л.С. Фауна СССР. Насекомые Двукрылые. Се-
мейство Muscidae. – М.-Л.: Наука, 1951. – Т. 18. – Вып. 4. – 287 с.

11. Крыжановский О.Л., Рейхард А.Н. Фауна СССР. 
Жуки надсемейства Histeroidea (семейства Spaeritidae, 
Histeridae, Synteliidae) – Л.: Наука, 1976. – 435 с.

12. Малышев С.И. Становление перепончатокрылых 
и фазы их эволюции. – М.-Л.: Наука, 1966. – 330 с.

13. Медведев С.И. Личинки пластинчатоусых жуков 
фауны СССР. – М.-Л.: Изд-во АН СССР, 1952. – 242 с.

14. Николаев Г.В. Пластинчатоусые жуки Казахстана 
и Средней Азии. – Алма-Ата: Наука, 1987. – 232 с.

15. Потоцкая В.А. Определитель личинок коротконад-
крылых жуков (Staphylinidae) европейской части СССР. – 
М.: Наука, 1967. – 120 с.

16. Проценко А.И. Пластинчатоусые жуки Киргизии 
(Coleoptera, Scarabaeidae). – Фрунзе, 1968. – 258 с.

17. Псарев А. М. К полевой оценке роли Aleochara spp. 
(Coleoptera, Staphylinidae) в динамике численности популя-
ций копрофильных мух. – Проблемы ресурсосбережения 
и природопользования Алтайского региона // Известия Ал-
тайского отдела Русского географического общества РАН. – 
2002. – В. 21. – С. 129–134. 

18. Псарев А.М. Сравнительная характеристика усло-
вий обитания и особенностей локализации насекомых-ко-
пробионтов в разных типах субстрата // Энтомологические 
исследования в Западной Сибири. Труды Кемеровского от-
деления Русского энтомологического об-ва. – Вып. 4. – Ке-
мерово, 2006. – С. 53–58.

19. Тихомирова А.Л. Морфо-экологические особенно-
сти и филогенез стафилинид (с каталогом фауны СССР). – 
М.: Наука, 1973. – 190 с.



42

FUNDAMENTAL RESEARCH    №11, 2012

BIOLOGICAL SCIENCES
20. Штакельберг А.А. Синантропные мухи фауны 

СССР. – М.-Л., 1956. – 238 с.
21. Яблоков-Хнозорян С.М. Пластинчатоусые // Фа-

уна Армянской ССР. Т. 6. – Ереван: Изд-во АН АрмССР, 
1967. – 225 с.

22. Babenko A., Life history and habits of rove betles 
(Coleoptera, Staphylinidae): laboratory study / 22nd Internetional 
meeting on biology and systematics of Staphylinidae. – Stuttgart, 
2007. – P. 2–4.

23. Blackwelder R.E. Morphology of Coleopterous family 
Staphylinidae // Smithsonian Misc. Collect. – 1936. – Vol. 94. 
№ 13. – P. 2–202.

24. Hinton, H.E. Some general remarks on sub-social 
beetles with notes on the biology of the staphylinid, Platystethus 
arenarius // Proc. R. Ent. Soc. Lond. (A). – 1944. – Vol. 19. – 
P. 115–128.

25. Hinton H.E. How some insects, especially the egg stage, 
avoid drowning when it rain // Proc. South London entomol. and 
Natur. Hist. Soc. – 1961. – P. 138–152.

26. Hinton H.E. Biology of insecta eggs. – Oxford: 
Pergamont press, 1981. – Vol. 2. – P. 118–120.

References

1. Akhmetova L.A. Avtoref. diss. kand. biol. nauk. S-Peter-
burg, 2011, 23 p.

2. Beklemichev V.N. Zoologocheskiy zhurnal (Zoological 
Journal), 1959, Vol. 38, no. 8, pp. 1128–1136.

3. Berlov V.Ya., Kalinina O.I., Nikolaev G.V. Opredelitel 
nasekomykh dalnego vostoka SSSR (Identifi cation key of insects 
Far East SSSR), Vol. 3, Part 1, 1989, pp. 380–434.

4. Victorov G.I. Oekologiya parazitov-entomophagov 
(Ecology of parasites-entomophagous). Moscow, Nauka, 
1976, 152 p.

5. Gaponov S.P. Zoologocheskiy zhurnal (Zoological Jour-
nal), 1999, Vol. 78, no.4, pp. 467–472.

6. Gilyarov M.S. Osobennosti pochvy kak sregy obitaniya 
I ee rol v evolyutsii nasekomykh (Features of the soil as habi-
tats and its value in evolution of insects). Moscow-Leningrad, 
1949, 280 p. 

7. Gilyarov M.S. Zakonomernosti prisposobleniy chlenis-
tonogikh k zhizni na sushe (Regularities of adaptations of arthro-
pods to life on a land). Moscow, 1970, 270 p.

8. Jiller P. Structura soobschestv I ekologicheskaya ni-
sha (Structure of communities and ecological niche). Moscow, 
1988, 184 p.

9. Doszhanov T.N., Busalaeva N.N. Mukhi-zhigalki Ka-
zakhstana (Stable-fl y of Kazakhstan (Diptera, Muscidae, 
Stomopxidini). Alma-Ata, 1989, 64 p.

10. Zimin L.S. Fauna SSSR. Nasekomye Dvukrylye. Se-
meystvo Muscidae (Fauna SSSR. Diptera. Muscidae). Moscow-
Leningrad, 1951, Vol. 18, Iss.4, 287 p. 

11. Kryzhanovskiy O.L., Peychard A.N. Fauna SSSR. Zhu-
ki nadsemeystva Histeroidea (semeistva Spaeritidae, Histeridae, 
Synteliidae) Fauna SSSR. Superfamily Histeroidea (Spaeritidae, 
Histeridae, Synteliidae). Leningrad, 1976, 435 p.

12. Malyshev S.I. Stanovlenie pereponchatokrylych I fazy 
ikh evolutsii (Formation Hymenoptera and phases of their evolu-
tion). Moscow-Leningrad, 1966, 330 p.

13. Medvedev S.I. Lichinki plastinchatousykh Zhukov 
fauny SSSR (Larvae of Scarabaeidae of fauna SSSR). Moscow-
Leningrad, 1952, 242 p.

14. Nikolaev G.V. Plastinchatousye zhuki Kazakhstana 
I Sredney Azii (Scarabaeidae of Kazakhstan and Central Asia). 
Alma-Ata, 1987, 232 p.

15. Pototskaya V.A. Opredelitel lichinok korotkonadkry-
lykh Zhukov (Staphylinidae)evropeyskoy chasti SSSR (Identifi ca-
tion key of larvae Staphylinidae of European part of the SSSR). 
Moscow, 1967, 120 p.

16. Protsenko A.I. Plastinchatousye zhuki Kirgizii 
(Sracabaeidae of Kyrgyzstan). Frunze, 1968, 258 p.

17. Psarev A.M. Izvestiya Altayskogo otdela Russkogo geo-
grafi cheskogo obschestva RAN (News of the Altay department 
of Russian geographical society of the Russian Academy of Sci-
ences). Biysk, Vol. 21, pp. 129–134.

18. Psarev A.M. Trudy Kemerovskogo otdeleniya Russko-
go entomologicheskogo obschestva (Acta of the Kemerovo 
branch of Russian entomological society). Kemerovo, 2006, 
Vol. 4, 53–58 pp.

19. Tichomirova A.L. Morfo-ekologicheskie osobennosti I 
philogenez staphilinid (s katalogom fauny SSSR (Morfo-ekolog-
ical features and philogenez of Staphylinidae (with the catalog of 
fauna of the USSR)). Moscow, 1973, 190 p.

20. Shtakelberg A.A. Sinantropnye mukhi fauny SSSR 
(Sinantropic of a fl y of fauna of the USSR). Moscow-Leningrad, 
1956, 238 p.

21. Yablokov-Khnozoryan S.M. Fauna Armynskoy SSR 
(Fauna of Armenia). Vol. 6, Erevan, 1967, 225 p.

22. Babenko A. 22nd Internetional meeting on biology and 
systematics of Staphylinidae. Stuttgart, 2007, pp. 2–4.

23. Blackwelder R.E. Smithsonian Misc. Collect. 1936, 
Vol. 94, no. 13, pp. 2–202.

24. Hinton, H.E. Some general remarks on sub-social bee-
tles with notes on the biology of the staphylinid, Platystethus 
arenarius. Proc.R.Ent.Soc.Lond. 1944, Vol. 19 (A), pp. 115–128.

25. Hinton H.E. Proc. South London entomol. and Natur. 
Hist. Soc., 1961, pp. 138–152.

26. Hinton H.E. Oxford: Pergamont press, 1981, Vol. 2, 
pp. 118–120.

Рецензенты:
Рассыпнов В.И., д.б.н., профессор, Ин-

ститут природопользования Алтайского 
государственного аграрного университета, 
г. Барнаул;

Комарова Л.А., д.б.н., профессор, кафе-
дра биологии Алтайской государственной 
академии образования, г. Бийск.

Работа поступила в редакцию 24.08.2012.


