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ЖУЖЕЛИЦЫ (COLEOPTERA, CARABIDAE) ОТКРЫТЫХ 
БИОЦЕНОЗОВ ВОЛЖСКО-КАМСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО 

ЗАПОВЕДНИКА 

Цель работы – изучение структуры сообществ жужелиц открытых ценозов Волжско-Камско-
го государственного природного биосферного заповедника. Жуков отлавливали в 2016-2021 гг. 
ловушками Барбера в 9 открытых биотопах (луга и прибрежные полосы). Было зарегистрирова-
но 100 видов карабид, относящихся к 35 родам. Доминировали Poecilus versicolor (Sturm, 1824), 
Amara plebeja (Gyllenhal, 1810), Pseudoophonus rufipes (De Geer, 1774) и Cicindela campestris Lin-
naeus, 1758. Высокая численность некоторых видов приурочена к определенным биотопам. Виды 
родов Poecilus, Amara, Bembidion, Pterostichus, Dyschirius, Harpalus, Pseudoophonus и Cicindela 
преобладали в большинстве исследованных биотопов. В составе сообществ большую долю име-
ли виды транспалеарктической группы ареалов, мезофиллы, по трофической группе − зоофаги и 
миксофитофаги. Наиболее часто отмечались виды с весенним типом размножения, макроптеры. 
Наибольшая динамическая плотность жужелиц отмечена на лугах низкого уровня, наименьшая 
– в прибрежных биотопах. Биоразнообразие жужжелиц выше на лугах среднего уровня (79 ви-
дов), меньше на лугах низкого уровня (61), в прибрежных биотопах отмечено 26 видов жужелиц. 
Большое влияние на структуру карабидокомплексов оказывает специфика местообитания. 
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Введение
Заповедные территории призваны формиро-

вать и поддерживать биологическое разнообразие. 
На это существенно влияют их пространственные 
характеристики (Lasky, Keitt, 2013). Размер охра-
няемой территории, ее форма, уровень фрагмен-
тированности и близость к другим охраняемым 
природным территориям – все это факторы, влия-
ющие на условия, которые могут способствовать 
как увеличению биоразнообразия за счет интен-
сификации круговорота веществ, так и поддержа-
нию этого биоразнообразия за счет увеличения 
количества местообитаний и ресурсов. Оценку 
биоразнообразия ООПТ следует вести не только 
с привлечением высших таксонов, но и обязатель-
но включать таксоны низкого порядка. 

Крупные беспозвоночные, обитающие в почве 
и подстилке, формируют часть сообщества жи-
вотных, функционирующего в непосредственной 
связи с растительными сообществами. В этом 
отношении особенно показательны жуки – жу-
желицы (Coleoptera, Carabidae), которых считают 

хорошими биоиндикаторами среды (Gobbi, Fonta-
neto, 2008; Rainio, Niemelä, 2003; Scalercioe et al., 
2009). Жужелицы, являясь неспециализирован-
ными хищниками, занимают разветвленные узлы 
сети трофической структуры и составляют один 
из наиболее важных компонентов сообщества. 
При этом минимизация влияния антропогенных 
факторов позволяет провести наблюдения их 
роли в естественной среде и рассмотреть особен-
ности структуры их сообществ. 

Цель работы – анализ таксономического, эко-
логического и ареалогического анализа фауны 
жужелиц луговых и прибрежных ценозов Раиф-
ского и Саралинского участков Волжско-Кам-
ского заповедника государственного природного 
биосферного заповедника, а также основных фак-
торов, влияющих на структуру этих карабидоком-
лексов. 

Материалы и методы исследования
Волжско-Камский государственный природ-

ный биосферный заповедник расположен на ле-
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вобережных террасах р. Волга и состоит из двух 
участков – Раифского (55.90028° N, 48.72667° E) 
и Саралинского (55.31861° N, 49.2475° E), распо-
ложенных в разных ландшафтных зонах (рис. 1). 

Раифский участок заповедника входит в За-
падно-Казанский низменный район с Восточ-
ноевропейскими сосновыми и широколиствен-
но-сосновыми лесами на дерново-подзолистых 
и светло-серых лесных почвах подтаежной под-
зоны бореальной ландшафтной зоны (Ермола-
ев и др., 2007). Саралинский участок относится 
к Волго-Мешинскому возвышенному району с 
Восточноевропейскими сосново-широколиствен-
ными (с преобладанием осинников и березняков) 
и сосновыми частично остепненными лесами на 
дерново-подзолистых почвах в широколиствен-
но-лесной подзоне суббореальной северной се-
мигумидной ландшафтной зоне. 

Учеты численности жужелиц проводили в 
2016–2021 гг. ловушками Барбера в весенне-лет-
ний период. Ловушки устанавливали на 5 суток 
по 10 ловушек на 9 биотопах дважды в сезон: в 
первой декаде июня и первой декаде сентября 
(табл. 1). Всего отработано 1694 ловушко-суток, 
отловлено 1564 экземпляров карабид. Динами-
ческая плотность жужелиц оценивалась в экзем-
плярах на 10 ловушко-суток. Градация лугов про-
ведена по степени их увлажнения и растительно-
му составу (Ипатов, Кирикова, 1999). 

При идентификации жужелиц использовали 
определитель жужелиц А.К. Жеребцова (2000). 
Статистическая обработка результатов выполне-
на в программном пакете Excel, Statistica 6.0 и 
Past. 

Результаты их обсуждение
Исследования фауны жужелиц Раифского 

участка Волжско-Камского заповедника прово-
дятся уже более 40 лет (Жеребцов, 1978; Жереб-
цов, Гринько, 2000; Жеребцов и др., 2005; Вави-
лов и др., 2017, 2021). 

Всего на лугах и прибрежных биотопах Волж-
ско-Камского заповедника встречены представи-
тели 100 видов жужелиц, относящихся к 35 родам. 
Доминировали Poecilus versicolor (Sturm, 1824) 
(18.1%), Amara plebeja (Gyllenhal, 1810) (7.2%), 
Pseudoophonus rufipes (De Geer, 1774) (5.8%) и 
Cicindela campestris Linnaeus, 1758 (5.7%). Сле-
дует также отметить такие довольно многочис-
ленные виды как Dyschirius arenosus Stephens, 
1827 (4.9%), Bembidion lampron Jakobson, 1906 
(4.7%) и Bembidion quadrimaculatum (Linnaeus, 
1760) (3.4%). Высокая численность некоторых 
из них приурочена к определенным локалитетам 
или точкам учета. К примеру, D. arenosus (20.5%), 

Pterostichus nigrita (Paykull, 1790) (7.1%), Pteros-
tichus strenuus (Panzer, 1796) (7.1%), Pterostichus 
vernalis (Panzer, 1796) встречаются преимуще-
ственно в прибрежных биотопах, где они доми-
нируют.

Преобладающими видами являлись предста-
вители родов Poecilus, Amara, Bembidion, Pteros-
tichus, Dyschirius, Harpalus, Pseudoophonus и 
Cicindela (рис. 1). На долю восьми самых обиль-
ных родов приходилось более 75% от выявленно-
го видового разнообразия. 

Структура сообществ жужелиц лугов и при-
брежных биотопов Волжско-Камского заповедни-
ка представлена на рисунке 2. В исследованных 
биотопах преобладали виды транспалеарктиче-
ской группы ареалов, меньшую долю состави-
ли виды европейско-сибирской и европейской 
групп. Наименее многочисленными были виды с 
циркумбореальным типом ареала (рис. 2a).

Фауна жужелиц в открытых биотопах пред-
ставлена видами разной приуроченности. Пре-
обладали виды открытых местообитаний (рис. 
2b), обозначенные как луговые. Эврибионтные и 
лесные виды встречались примерно в равной сте-
пени. В прибрежных биотопах присутствовали 
виды соответствующего топического преферен-
дума (прибрежные).

Мезофилы были наиболее многочисленны 
(рис. 2c), также велика была доля ксерофилов, 
что связано с открытостью биотопов. Гигрофилы 
были приурочены преимущественно к прибреж-
ным биотопам.

В трофической структуре исследованных ка-
рабидокомплексов преобладали миксофитофаги 
и крупные зоофаги (рис. 2d). К первым относятся 
преимущественно виды родов Harpalus и Amara, 
а также вид P. versicolor. Мелкие зоофаги соста-

Рис. 1. Соотношение представителей родов 
жужелиц в луговых и прибрежных биотопах 

Волжско-Камского заповедника, % 
Fig. 1. Ratio of beetles genera in meadow and 
riverine associations of the Volga-Kama State 

Natural Biosphere Reserve, %
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Таблица 1. Характеристика исследованных участков Волжско-Камского заповедника
Table 1. Description of areas surveyed in the Volga-Kama Reserve

Биотоп 
Biotope 

Код 
биото-

па
Biotope 

code 

Расположение 
Location

Координаты 
учетных 
линий

Coordinates 
of survey 

lines

Почва 
Soil 

Мощ-
ность дер-
нины, см
Turf thick-
ness, cm

Площадь ненару-
шенного травя-
ного покрова, %

Area of undis-
turbed grass cover, 

%

Кровохлёбково-лисохво-
стовый луг среднего уров-
ня 

ЛСУ1 Раифский участок, кв. 
33

55.9003 N 
48.7228 E Суглинистая 3 90

Разнотравный луг средне-
го уровня ЛСУ2 Саралинский участок, 

кв. 30
55.3139 N 
49.2994 E Суглинистая 1 90

Овсяницево-узкомятлико-
во-разнотравный луг сред-
него уровня

ЛСУ3 Саралинский участок, 
кв. 32, кордон

55.3081 N 
49.2389 E Песчаная 2 60

Пахучеколосниково-раз-
нотравный луг среднего 
уровня

ЛСУ4
Саралинский участок, 
охранная зона у д. Та-
тарские Саралы

55.3244 N 
49.2867 E Суглинистая  1 90

Таволгово-лисохвостовый 
луг низкого уровня ЛНУ1 Раифский участок, кв. 

38
55.8981 N 
48.7242 E Суглинистая 1 90

Ежевично-кострецовый 
луг низкого уровня ЛНУ2 Саралинский участок, 

кв. 32
55.3081 N 
49.2381 E Песчаная 6–10 80

Разнотравный луг низкого 
уровня ЛНУ3

Саралинский участок, 
охранная зона, берег 
озера

55.3242 N 
49.2914 E Суглинистая 1 90

Песчаный берег реки, при-
брежная полоса ПП1 Саралинский участок, 

кв. 32
55.3075 N 
49.2375 E Песчаная 0 0

Лисохвостово-разнотрав-
ный луг, прибрежная по-
лоса

ПП2 Раифский участок, кв. 
38

55.8975 N 
48.7244 E

Суглинистая, ме-
стами торфяни-
стая

70 100

вили в два раза меньше видов. В ходе анализа 
данных выявлено преобладание видов с весен-
ним типом размножения (рис. 3e). Иногда, в силу 
специфики биотопа, например, в засушливых ме-
стах, данное соотношение смещается в сторону 
осенних видов. Например, в одном из биотопов 
квартала 32 Саралинского участка заповедника 
(ЛСУ3) доля осенних видов в сборах превышала 
50%. Мультисезонных видов зарегистрировано 
гораздо меньше. В исследованных биотопах пре-
обладали макроптеры (рис. 2f).

Среднегодовая численность видов карабид ис-
следованных биотопов представлена в таблице 

2. Численность, рассчитанная по динамической 
плотности, значительно варьировала по участкам 
как во временном, так и в пространственном от-
ношении.

Средняя динамическая плотность карабид 
(рис. 3) статистически значимо не различалась на 
лугах среднего и низкого уровня, но была ниже в 
прибрежных биотопах.

Индексы видового сходства между карабидо-
комплексами в целом оцениваются как низкие 
(коэффициент Жаккара 0.22‒0.46): наибольшее 
сходство наблюдается между сообществами лу-
гов, наименьшее – между сообществами лугов 
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Рис. 2. Структура сообществ жужелиц луговых и прибрежных ценозов заповедника: a) по типам 
ареала – Ц – циркумбореальный, Е – Европейский, Е-С – Европейско-сибирский, ТП – транспалеар-
ктический; b) по биотопической приуроченности; c) по гигропреферендуму; d) по типу питания; 

e) по типу размножения; f) по степени развитости крыльев
Fig. 2. Structure of ground beetles communities of meadow and riverine cenoses of the Volga-Kama Reserve: 

a) by types of area – C – circumboreal, E – European, E-S – European-Siberian, TP – transpalaearctic; 
b) by biotopic characteristic c) by hygro-preferendum; d) by trophic characteristic; e) by breeding season;

 f) by degree of hind wings development
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Рис. 2. Структура сообществ жужелиц луговых и прибрежных ценозов 

заповедника: a) по типам ареала – Ц – циркумбореальный, Е – Европейский, Е-

С – Европейско-сибирский, ТП – транспалеарктический; b) по биотопической 

приуроченности; c) по гигропреферендуму; d) по типу питания; e) по типу 

размножения; f) по степени развитости крыльев 
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нижнего уровня и прибрежных биотопов. 
Структурные показатели комплексов жужелиц 

на лугах различного типа и прибрежных биото-
пах представлены в таблице 3. Наибольшее видо-
вое богатство жужелиц встречено на лугах сред-
него уровня, меньше на лугах низкого уровня, в 
прибрежных биотопах отмечено всего 26 видов 
жужелиц.  При этом последние характеризуются 
меньшей степенью устойчивости.

Далее была приведена серия из пяти дискри-
минантных анализов, где поочередно брали в ка-
честве зависимой переменной (предиктора) фак-
торы, которые могли влиять на структуру караби-
докомплексов: 1) «ландшафтная зона» ‒ участок 
заповедника (Раифский, Саралинский); 2) «тип 
биотопа» вне зависимости от участка заповед-
ника (луг среднего уровня, луг низкого уровня, 
прибрежная полоса); 3) «тип биотопа в связке с 
участком заповедника»; 4) «квартал заповедни-
ка»; 5) «локалитет» (конкретный биотоп в опре-
деленном квартале).

Приведем результаты одного из них, где в ка-
честве зависимой переменной был взят фактор 
«тип биотопа». Этот пример позволяет пояснить 
ход анализа результатов изменчивости структу-
ры карабидокомплексов под влиянием тех или 
иных факторов среды (рис. 4). Путем пошаговой 
дискриминации выборок в зависимости от типа 
биотопа выявлено 12 видов из 50, которые вносят 
наибольший вклад в дискриминацию (табл. 4). 
Установлено, что тип биотопа оказывает влияние 
на структуру карабидокомплексов (Wilks' Lamb-
da: 0.08055 approx. F (24.52) = 5.4673 p<0.0000). 
Наибольший вклад в дискриминацию вносят 
следующие виды: D. arenosus (на лугах среднего 
уровня ‒ 3.7% обилия жужелиц, на лугах низкого 
уровня ‒ 0%, в прибрежных биотопах ‒ 56.5%), 
B. latreille (0.5%, 3.2% и 1.1% соответственно), N. 
dumeril (5.4%, 0% и 0%), A. famelica (0.4%, 0% и 
0%), A. binotatus (0%, 2% и 0%), P. rufipes (6.4%, 
6.9% и 0.5%), A. eurynota (0.9%, 0.5% и 0%). Ква-
драт расстояния Махаланобиса варьирует от 9.0 
до 26.1 и статистически значим. Следователь-
но, тип биотопа оказывает значимое влияние на 
структуру сообществ жужелиц.

На рисунке 5 представлены данные, характери-
зующие изменчивость квадрата расстояния Маха-
ланобиса при выборе того или иного предиктора: 
наибольшие различия между структурой караби-
докомплексов наблюдаются при дискриминации 
с предиктором «локалитет».

Большинство открытых биотопов в заповед-
никах, по классификации А. Б. Ручина (Ruchin et 
al., 2021), фактически представляют сухие участ-
ки, окруженные лесными массивами. Края леса 
обычно позиционируются как экотон, транзитная 
зона, характеризующаяся уникальными свойства-
ми среды, выражающимися в изменениях фи-
зических и биологических условий, масштабов 
пространства и времени и силе взаимодействий 
между соседними биотопами (Lindenmayer, Fisch-
er, 2006). На абиотический компонент края леса 
влияет микроклимат из-за значительных колеба-
ний освещенности, температуры воздуха, отно-
сительной влажности почвы (Kapos et al., 1997), 
в то время как биотический компонент в виде 
хищничества, паразитизма и взаимодействия ви-
дов в целом меняется также (Lahti, 2001). Такие 
изменения могут иметь значительное влияние на 
распределение видов и биоразнообразие, дина-
мику сообществ и функционирование экосистем 
в целом (Watling, Orrock, 2010).  

Жужелицы особенно чувствительны к краево-
му эффекту как на уровне популяций, так и сооб-
ществ (Taboada et al., 2004). Это было подтверж-
дено во многих работах (Magura, 2002; Taboada et 

Рис. 3. Средняя динамическая плотность 
жужелиц в различных биотопах 

Fig. 3. Mean dynamic density of beetles in different 
types of biotopes

Рис. 4. Ординация структуры карабидокомлексов 
Волжско-Камского заповедника по типам 

биотопа в плоскости двух дискриминантных осей
Fig. 4. Ordination of carabid assemblages structure 

by biotope types in the plane of two discriminant axes
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Таблица 2. Фауна и численность жужелиц луговых ценозов заповедника, экз./10 ловушко-суток
Table 2. Ground beetles fauna and its abundance in the meadows of the reserve, ind./10 trap-days

Вид
Species

ЛСУ1
MLM1

ЛСУ2
MLM2

ЛСУ3
MLM3

ЛСУ4
MLM4

ЛНУ1
LLM1

ЛНУ2
LLM2

ЛНУ3
LLM3

ПП1
R1

ПП2
R2

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Agonum lugens (Duftschmid, 1812) 0 0 0.16 0 0 0 0 0 0

Agonum moestum (Duftschmid, 1812) 0 0 0 0 0.03 0 0 0 0

Agonum obscurum (Herbst, 1784) 0.07 0.05 0 0 0.07 0.12 0.06 0 0

Agonum versutum Sturm, 1824 0 0.05 0 0 0 0 0 0 0

Amara aenea (DeGeer, 1774) 0.07 0.23 0 0.25 0.03 0.12 0.19 0 0

Amara apricaria (Paykull, 1790) 0 0 0 0.70 0 0 0 0 0

Amara bifrons (Gyllenhal, 1810) 0 0.05 0 0 0 0 0 0 0

Amara communis (Panzer, 1797) 0.07 0.09 0 0.55 0.07 0 0 0 0

Amara consularis (Duftschmid, 1812) 0.04 0.32 0.08 0.05 0.10 0.18 0 0 0

Amara convexior Stephens, 1828 0 0 0 0.05 0 0 0 0 0

Amara equestris (Duftschmid, 1812) 0.07 0 0 0.50 0.14 0 0.06 0 0

Amara eurynota (Panzer, 1796) 0.04 0.27 0 0 0.07 0 0.13 0 0

Amara famelica Zimmermann, 1832 0.07 0.05 0 0 0 0 0 0 0

Amara familiaris (Duftschmid, 1812) 0 0 0 0 0 0 0.06 0 0

Amara fulva (O.F.Müller, 1776) 0 0.18 0 0 0 0 0 0.06 0

Amara ingenua (Duftschmid, 1812) 0 0.09 0 0 0 0 0 0 0

Amara littorea C.G.Thomson, 1857 0.14 0 0 0 0 0 0 0 0

Amara lunicollis Schiødte, 1837 0.04 0 0 0 0 0.18 0.19 0 0

Amara nitida Sturm, 1825 0 0 0 0.05 0 0 0 0 0

Amara ovata (Fabricius, 1792) 0 0 0 0 0 0.06 0.06 0 0

Amara plebeja (Gyllenhal, 1810) 0.04 0 0 0.05 0 0.06 5.88 0 0

Amara similata  Gyllenhal, 1810 0 0 0 0 0 0.12 0 0 0

Amara spreta Dejean, 1831 0 0.05 0 0 0 0 0 0 0

Amara Stephens, 1827 0 0 0.16 0 0 0 0 0 0

Amara tibialis Paykull, 1798 0.04 0 0 0 0 0 0 0 0

Anisodactylus binotatus (Fabricius, 1787) 0 0 0 0 0.03 0.18 0.56 0 0

Anisodactylus signatus (Panzer, 1796) 0 0 0 0 0 0 0.13 0 0

Badister sodalis (Duftschmid, 1812) 0.04 0.05 0 0 0 0.06 0 0 0.13

Bembidion lampron Jakobson, 1906 0.04 0 0 0.20 0.54 0.12 3.00 0 0

Bembidion Latreille, 1802 0.07 0 0 0.15 0.03 0.12 0 0.06 1.60

Bembidion quadrimaculatum (Linnaeus, 1760) 0.04 0 0 0 0.00 0.24 1.94 0.62 0

Broscus cephalotes (Linnaeus, 1758) 0.04 0 0 0 0 0 0 0.17 0

Calathus erratus (C.R.Sahlberg, 1827) 0 0 0 0 0.10 0 0 0 0

Calathus fuscipes (Goeze, 1777) 0 0 0 0.05 0.07 0 0 0 0

Calathus melanocephalus (Linnaeus, 1758) 0 0 0.08 0.90 0 0.36 0.44 0 0.13

Callistus lunatus (Fabricius, 1775) 0 0 0 0 0 0 0.06 0 0

Calosoma inquisitor (Linnaeus, 1758) 0 0.14 0 0 0 0 0 0 0

Calosoma investigator (Illiger, 1798) 0 0 0 0 0 0 0 0.06 0

Carabus arvensis Herbst, 1784 0 0 0.33 0 0.03 0.48 0 0 0

Carabus cancellatus Illiger, 1798 0.39 0.05 0 0 0.75 0.06 0 0 0

Carabus convexus Fabricius, 1775 0 0 0 0 0.03 0 0 0 0
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Carabus granulatus Linnaeus, 1758 0 0.09 0 0 0.10 0 0 0 0

Carabus schoenherri Fischer von Waldheim, 1820 0 0.05 0 0 0 0 0 0 0

Chlaenius tristis (Schaller, 1783) 0 0.23 0 0 0 0 0 0 0

Cicindela campestris Linnaeus, 1758 0 4.73 0 0 0 0 0.06 0 0

Cicindela germanica Linnaeus, 1758 0 0 0.08 0 0 0 0 0 0

Clivina fossor (Linnaeus, 1758) 0 0.05 0 0 0 0.06 0 0.06 0.13

Curtonotus aulicus (Panzer, 1796) 0,07 0 0 0,05 0,10 0,06 0 0,06 0

Cymindis angularis Gyllenhal, 1810 0 0.45 0 0.05 0 0 0 0 0

Diachromus germanus (Linnaeus, 1758) 0 0.05 0 0 0 0 0.06 0 0

Dyschirius arenosus Stephens, 1827 0 0.64 0 0 0 0 0 2.32 0

Dyschirius globosus (Herbst, 1784) 0 0 0 0 0 1.57 0 0.23 0

Harpalus affinis (Schrank, 1781) 0.04 0 0 0 0 0 0.13 0 0

Harpalus atratus Latreille, 1804 0 0 0 0 0 0 0.06 0 0

Harpalus brevicornis Germar, 1824 0 0 0 0.15 0 0 0 0 0

Harpalus distinguendus (Duftschmid, 1812) 0 0 0 0 0 0 0.06 0 0

Harpalus Latreille, 1802 0 0.14 0 0.15 0 0 0 0 0.13

Harpalus latus (Linnaeus, 1758) 0 0 0 0 0 0 0.06 0 0

Harpalus luteicornis (Duftschmid, 1812) 0.18 0 0 0 0 0 0.13 0 0

Harpalus picipennis (Duftschmid, 1812) 0 0.05 0 0.50 0 0 0 0 0

Harpalus progrediens Schauberger, 1922 0.36 0 0 0.60 0.20 0 0.50 0 0

Harpalus quadripunctatus Dejean, 1829 0 0 0 0 0 0 0.13 0 0

Harpalus rubripes (Duftschmid, 1812) 0.04 0.09 0 0 0 0 0 0 0

Harpalus smaragdinus (Duftschmid, 1812) 0.04 0 0.08 0 0 0 0.06 0 0

Harpalus tardus (Panzer, 1796) 0 0.05 0.08 0.25 0 0 1.06 0 0

Harpalus xanthopus winkleri Schauberger, 1923 0.07 0.05 0 0 0.17 0 0.06 0 0

Leistus ferrugineus (Linnaeus, 1758) 0 0 0.25 0 0.03 0.06 0.06 0 0

Leistus rufescens (Fabricius, 1775) 0 0.09 0 0 0 0 0 0 0

Licinus depressus (Paykull, 1790) 0.04 0 0 0 0.07 0 0 0 0

Loricera pilicornis (Fabricius, 1775) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.13

Microlestes minutulus (Goeze, 1777) 0.18 0.09 0 0 0.31 0 0.44 0 0

Notiophilus Duméril, 1806 0 1.45 0.33 0 0 0 0 0 0

Notiophilus palustris Sturm, 1826 0 0 0 0.05 0 0 0.19 0 0

Olisthopus rotundatus (Paykull, 1790) 0 1.18 0 0 0 0 0 0 0

Omophron limbatum (Fabricius, 1777) 0 0 0 0 0 0 0 0.06 0

Oodes helopioides (Fabricius, 1792) 0.11 0 0 0 0.03 0 0 0 0

Ophonus puncticollis (Paykull, 1798) 0 0.27 0 0.05 0 0 0 0 0

Panagaeus bipustulatus (Fabricius, 1775) 0 0.09 0 0 0 0 0 0 0

Patrobus atrorufus (Ström, 1768) 0.07 0 0 0 0.03 0 0 0 0.13

Poecilus cupreus (Linnaeus, 1758) 0.07 0 0 0.05 0 0.06 0.44 0 0.27

Poecilus lepidus (Leske, 1785) 0.04 0 0 0.15 0.27 0 0.06 0 0

Poecilus versicolor (Sturm, 1824) 1.54 0 0.08 4.90 1.36 4.58 1.81 0 0.93

Pseudoophonus rufipes (De Geer, 1774) 0.86 0.05 0.82 0.40 0.51 1.02 1.13 0.06 0

Pterostichus aethiops (Panzer, 1796) 0.04 0.05 0 0 0 0 0 0 0

Продолжение таблицы 2 
Continuation of the table 2 
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al., 2004; Yu et al., 2010). 
Биоразнообразие жужелиц может быть значи-

тельно выше в экотонах по сравнению с лесом, но 
ситуация может быть и диаметрально противопо-
ложной (Molnár et al., 2001; Yu et al., 2010). 

Классическая гипотеза краевого эффекта не 
подтвердилась в работе хорватских исследовате-
лей (Brigić et al., 2014). В их исследованиях ком-
плексы жужелиц более походили на таковые в 
лесных биотопах, по сравнению с луговыми. Ви-
довое разнообразие на экотонах было меньшим, 
чем на лугах, и таким же, как внутри леса. Также 
одинаковыми в лесу и на экотоне были темпера-
тура почвы, влажность почвы и интенсивность 
освещения. Таким образом, встроенные опушки 
леса уменьшали эффект окраины, обеспечивая 
стабильные микроклиматические условия для со-
обществ жужелиц, близкие к таковым в глубине 
леса. Это исследование подтвердило, что струк-
тура и возраст растительности на опушках может 
играть ключевую роль в определении простран-
ственной структуры жужелиц в лесолуговых 
экотонах. По всей видимости, этими факторами 
определяется достаточно высокое биоразнообра-
зие, отмеченное в нашем исследовании для лугов 

Pterostichus anthracinus (Illiger, 1798) 0 0 0 0 0.03 0 0 0 0.67

Pterostichus aterrimus (Herbst, 1784) 0 0 0 0 0.03 0 0 0 0

Pterostichus Bonelli, 1810 0 0.09 0 0 0 0 0 0 0

Pterostichus macer (Marsham, 1802) 0 0.05 0 0 0 0.06 0 0 0

Pterostichus magus (Mannerheim, 1825) 0 0.18 0 0 0 0 0 0 0

Pterostichus mannerheimii (Dejean, 1831) 0.04 0 0 0 0 0 0 0 0

Pterostichus melanarius (Illiger, 1798) 0.14 0.05 0 0 0.07 0.36 0.06 0.17 0

Pterostichus minor (Gyllenhal, 1827) 0 0.14 0 0 0 0 0 0.11 0

Pterostichus niger (Schaller, 1783) 0 0.55 0.08 0 0.03 0.12 0.25 0.11 0.13

Pterostichus nigrita (Paykull, 1790) 0 0 0 0 0 0 0 0 0.80

Pterostichus quadrifoveolatus Letzner, 1852 0 0.09 0 0 0 0 0 0 0

Pterostichus strenuus (Panzer, 1796) 0 0 0 0 0.07 0 0 0 0.80

Pterostichus vernalis (Panzer, 1796) 0.04 0 0 0 0.03 0.06 0.06 0 0.80

Syntomus truncatellus (Linnaeus, 1760) 0.50 0.09 0 0.10 0.07 1.51 0.25 0 0

Synuchus nivalis (Panzer, 1796) 0 0.05 0 0.05 0.07 0 0.38 0 0

Trechus secalis (Paykull, 1790) 0.18 0.77 0 0 0.10 0.42 0 0 0.40

Carabidae прочие 0 0.86 0.08 0 0 0 0 0 0

Сумма, экз./10 лов.-сут. 5.9 14.5 2.7 11.0 5.8 12.4 20.3 4.1 7.2

Примечание. Обозначения биотопов см. в таблице 1.
Note. biotope designations: MLM – middle level meadow, LLM – low level meadow, R – riparian biotope.

Окончание таблицы 2 
Ending of the table 2 
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Рис. 5. Амплитуда изменчивости квадрата 
расстояния Махаланобиса при проведении 

дискриминанного анализа с разными зависимыми 
переменными:

1 – «ландшафтная зона», 2 – «тип биотопа», 
3 – «ландшафтная зона + тип биотопа», 

4 – «квартал заповедника», 5 – «локалитет» 
Fig. 5. Degree of difference between the structure of 
caraidocomplexes depending on the effect of factors: 

1 – «landscape zone», 2 – «biotope type», 
3 – «landscape zone + biotope type», 4 – «reserve 

section», 5 – «locality»
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среднего уровня. Наши данные коррелируют с ре-
зультатами, полученными для карабидокомплек-
сов луговых ценозов в других регионах России 
(Коровина, 2007; Трушицына, 2010; Алексанов, 
Алексеев, 2019). Их ареалогическая и экологиче-
ская структура была схожей: наблюдался высо-
кий процент широко распространенных видов и 
видов с луговой приуроченностью.

Краевой эффект может быть идентифицирован 
с помощью определенных признаков, особенно 
связанных с приуроченностью к определенным 
биотопам (Elek, Tóthmérész, 2010). Бескрылые 
большие виды активно используют экотоны, а 
некоторые проникают в открытые биотопы (Elek, 
Tóthmérész, 2010; Heliölä et al., 2001). В нашем 
исследовании процент брахиптер в структуре 
населения жужелиц достаточно высок, что гово-
рит о том, что в случае «встроенности» в лесной 
массив эффект экотона несколько сглажен за счет 
сходства растительности с лесным массивом. И 
хотя мелкие и средние виды с высокой миграци-

онной способностью могут быть более чувстви-
тельны к условиям экотона (Koivula et al., 2004), 
на исследованных нами лугах процент таких ви-
дов был высоким.

Отдельного обсуждения заслуживают караби-
докомплексы в биотопах, обозначенных как «при-
брежные» и расположенных вблизи уреза воды. 
Особый режим увлажнения и обнаженный грунт 
делают эти местообитания уникальными, и зна-
чительный перечень видов жужелиц и некоторые 
группы жизненных форм бывают связаны именно 
с такими участками (Алексанов, Алексеев, 2019). 
В то же время, малые размеры участков и эфемер-
ность существования таких биотопов заставляют 
отказаться от их учета в качестве самостоятель-
ного типа местообитаний жужелиц. Изменения 
гидрологического режима являются одним из 
наиболее важных факторов, влияющих на сре-
ду обитания беспозвоночных на необлесенных 
берегах рек и водоемов, покрытых осоково-зла-
ковой растительностью, тростником, рогозом и 

Таблица 3. Индексы видового разнообразия и доминирования жужелиц в различных биотопах 
Table 3. Indices of species diversity and dominance in different biotops 

Индексы
Indices

Луга среднего уровня
Middle level meadows

Луга низкого уровня
Low level meadows

Прибрежные биотопы
Riparian biotopes

Все биотопы All 
biotopes

Количество видов 79 61 26 100

Dominance_D -0.05 0.01 -0.10 -0.06

Simpson_1-D 1.05 0.99 1.10 1.06

Shannon_H 8.05 5.35 4.91 8.66

Evenness_e^H/S 39.52 3.44 5.21 60.44

Menhinick 27.44 17.08 10.92 31.20

Margalef 112.5 43.28 0 0

Berger-Parker 0.12 0.16 0.18 0.11

Таблица 4. Вклад переменной «вид» дискриминантного анализа по фактору «тип биотопа»
Table 4. Contribution of variable «species» in discriminant analysis on the factor «biotope type»

Вид
Species Wilks' - Lambda Partial - Lambda F-remove - 

(2.26) p-level Toler. 1-Toler. - (R-Sqr.)

Dyschirius arenosus 0.19 0.42 18.2 0.00001 0.54 0.46

Bembidion latreille 0.16 0.51 12.6 0.0001 0.53 0.47

Notiophilus dumeril 0.13 0.64 7.4 0.003 0.17 0.83

Poecilus versicolor 0.10 0.81 3.1 0.06 0.14 0.86

Harpalus picipennis 0.10 0.84 2.4 0.11 0.19 0.81

Amara famelica 0.11 0.76 4.2 0.03 0.40 0.60

Anisodactylus binotatus 0.11 0.72 4.9 0.02 0.46 0.54

Pseudoophonus rufipes 0.11 0.71 5.2 0.01 0.35 0.65

Agonum obscurum 0.10 0.83 2.6 0.09 0.30 0.70

Amara eurynota 0.11 0.76 4.1 0.03 0.30 0.70

Amara consularis 0.10 0.81 3.1 0.06 0.40 0.60

Amara aenea 0.09 0.91 1.3 0.28 0.38 0.62
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др. (Hammond, 1998). В таких местообитаниях на 
распространение жужелиц влияют также биоген-
ный статус, насыщенность субстрата, высота над 
уровнем моря, и структура растительности (Brose 
2003; Holmes et al. 1993; Lott et al., 2002). Видо-
вой состав бывает обеднен (Moran et al., 2012), 
что было зарегистрировано и в нашем исследо-
вании. Большинство видов жужелиц, обитаю-
щих на заливных территориях, характеризуются 
определенными чертами жизненного цикла, спо-
собствующих выживанию в часто затопляемых 
местах. Это макроптеры или диморфные формы, 
размножающиеся ранней весной и зимующие на 
стадии имаго (Lott 2003), что также было показа-
но в нашем исследовании.

Особо стоит подчеркнуть, что по результатам 
дискриминантного анализа карабидокомлексы 
прибрежных биотопов значительно различают-
ся по структуре от таковых в лугах низкого и 
среднего уровня. Здесь стоит обратить внима-
ние на то, что независимо от предиктора в серии 
дискриминантных анализов, последние прошли 
успешно. При этом наибольшие различия были 
продемонстрированы, когда предиктором брался 
«локалитет». Это говорит в пользу точки зрения, 
что структура сообществ жужелиц зависит от 
комплекса условий, складывающихся в опреде-
ленном локалитете: почвенные характеристики 
(влажность, гранулометрический состав, рН сре-
ды и содержание органического вещества) и кли-
матические факторы (Ananina et al., 2023; Haila, 
Kouki, 1994; Luzyanin et al., 2023; Suter 1998).

Заключение
Сообщества животных флуктуируют в про-

странстве и времени. Определение потенци-
альных факторов, влияющих на их динамику, 
считается фундаментальной целью экологии, 
поскольку позволяет прогнозировать риск выми-
рания, взаимосвязь биоразнообразия с составом 
сообществ, степень зависимости от экзогенных и 
эндогенных причин. Результаты анализа взаимос-
вязи структуры сообществ жужелиц открытых 
ценозов Волжско-Камского заповедника от ряда 
факторов внешней среды позволили сделать вы-
вод, что она в большей степени зависит от усло-
вий, складывающихся в конкретной точке, чем от 
положения сообщества в ландшафтной зоне или 
квартале заповедника, а также типа биотопа. 
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The absence of long-term faunistic studies makes the 
study of the fauna of ground beetles relevant in its 
territory. In this connection, the aim of this work was 
to study the structure of the beetle communities of 
the Volga–Kama Reserve. In this report the results 
are presented only for the open cenoses. Beetles were 
sampled in 2016-2021 using Barber traps. In each 
of the biotopes studied, observations were made for 
three consecutive years. 100 species of carabids be-
longing to 35 genera were recorded. Poecilus ver-
sicolor (Sturm, 1824), Amara plebeja (Gyllenhal, 
1810), Pseudoophonus rufipes (De Geer, 1774) and 
Cicindela campestris Linnaeus, 1758 were domi-
nant. Species of genera Poecilus, Amara, Bembidion, 
Pterostichus, Dyschirius, Harpalus, Pseudoophonus 
and Cicindela dominated in most of the studied bio-

topes. In the composition of communities, species of 
the transpalaearctic habitat group, mesophylls had a 
large share, and by trophic group – zoophages and 
myxophytophages. Species with spring type of re-
production, macroptera were the most frequently re-
corded. The highest dynamic density of beetles was 
recorded in low-level meadows, the lowest in the riv-
erine zone. The greatest species richness of beetles 
was found in middle-level meadows (79 species), 
less in low-level meadows (61), and only 26 species 
of beetles were recorded in the riparian biotopes. The 
habitat specificity had the greatest influence on the 
structure of carabid complexes.

Keywords: Ground beetles; abundance; assem-
blages structure; meadows; riparian zone; Volga-Ka-
ma Reserve.


