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ЭВОЛЮЦИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ОСОБЕННОСТЕЙ 
ПАЛЕАРКТИЧЕСКИХ СЛЕПНЕЙ ЦМПТЕНА, ГАВАМЯАЕ)

Л. Е. ТЕРТЕРЯН

Институт зоологии АН Армянской ССР, Ерезан

Аннотация — Рассматривается происхождение ТаЬапи1ае. высказывается 
точка зрения, согласно которой личинки древних слепней первоначально 
обитали в полуводных средах, затем перечили в новые экологические ни­
ши—сухопутные (вдали от волы) и и текучие водоемы. Этот переход при­
вел к возникновению а процессе эволюции у реофнльных н эдафобионтных 
слепней новых приспособительных особенностей и их экологин и внешней 
морфологии. Кровососание у них, вероятно, обусловлено контактом с 
животными на «открытых пространствах». На современном этапе для 
слепней характерны растительиоядность и гематофагия.

11.4ոտացի՚ո — Քհնարքքվաճ .* 7օ1)ՈՈւմՕ£ ^աղումյւ, աւէ14քա^1(ված է կււէրծիր այն 
յսաիՆ, որ ‘.Ь<1)1}П1р։ ։էուք եր/։ ք1 րք)րէրներր սկզրնէսկան շրյււհւոււէ ապրեք են կի- 
սայրայքէե միյավայրոսէ, խւկ էեսէէսզայրոմ ւսնրեք են նոր Լէ/Ո քո ղխսկան որւէՆա- 
խորշեր' քյաւէար (ջրիր հեոու) և հոսող շրերր Էղաֆէէր1<ոնտ և ոեոֆխ մոզերի 
1.վս>քո։զիսւլոսէ այդ անցումր Հանդեցր!.ւ Լ Լկոյողքւական 1ւ արտաքին մորֆոյոդիւււ- 
կաե Նոր էարմարողւսկահ հսւտկսւնիչնէւրի սւոայացմ անր Մոզերի արյո-էն ծծեյոլ
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pbrjnibulfnipjnibp, puvt bpLnijP/’Ъ, uinuifuigL/ ( *pu>g иг a<p шстч p-niUb lipni J . l/ЬЪ- 
грнЪЬЬСрр ‘".Lui ЪриЛд п&ЬдшЬ Ijiuu/p jblt/rffttp bbplfUtjntJu Jaybp'p ‘u։Ju>p tiun՛- 
If iul, ui t/uiL I, pniuwtfLpntPf tulip L 'till!utinn^u/fffiuiij։

Abstract —The origin of the Tabanidae ha> been considered and the 
point of view has been put forward that the ancient larvae of 1։ rse-flies 
originally inhabited semlaquatlc surroundings, later they moved to new 
ecological niches, to land (far front water) and flowing streams. This 
transition resulted in the rise in the evolution oi rheophil and edaohobioni 
horse-flies of new adaptable peculiarities In their ecology and outward 
morphology. Blood-sucking in horse-flies has probably come into being 
in "open spaces** because of their contacts with animals. Today plant- 
eating and hematophagy are peculiar to horse-flies.

Ключевые слова: слепни, эволюция.

Различные группы водных (полуводных) и наземных двукрылых уже 
сформировались к верхнему мезозою. В палеогене и позже эволюцио­
нируют слепнеобразные двукрылые, отличающиеся большим разнооб­
разием [10. 11]. К ним относятся Rhagionidae. Straiiomyiidae, Ta­
banidae и др. В водной или полуволной средах отмечаются личинки 
стратиоминд. табанил и др. Появление палеогеновых водных растений, 
погруженных в воду (рдесты, болотннцы, урутп и др.), создает благо­
приятные ниши для откладки яиц водными и гемнгидробионтными слеп­
нями.

Палеогеновые слепни, на ранних стадиях становления, вероятно, 
имели узкий диапазон экологических условий. Мы полагаем, что ли֊ 
чинки древних групп слепней первоначально жили в полуводных сре­
дах (в наносах, иле, увлажненных почвах) [14, 37], как и большинство 
короткоусых прямошовных двукрылых [14], а затем только постепенно- 
стали вторично осваивать водную, сухопутную и другие экологические 
пиши. Как известно, большинство рецептных групп Tabanidae адап­
тированы к жизни в почвенной или полуволной средах. Это обстоятель­
ство лает ням основание предположить, что исходные формы слепней 
также проживали в сходной среде- Известно, что средн слепней имеют­
ся и гидробионты, их немного (часть Chrysops и Ta.bana.s-, Heptatoma). 
Они свободно плавают в толще воды, их личинки младших и стар­
ших возрастов нередко обнаруживаются в прибрежной полужидкой 
среде, в иле или на дне водоема. Многие представители рецептных 
ннспалсарктпчсских Pa'ngoniinae также обитают в полуводных средах, 
и лишь некоторые из них остались жить в крайних экологических ни­
шах (псаммофилы) [40].

Эволюция экологического облика слепней в течение кайнозоя, ве­
роятно, шла в направлении освоения новых местообитаний и приспособ­
лений к условиям водно-наземной среды. Вместе с тем в становлении 
семейства Tabanidae исключительную роль сыграла адаптация к кро- 
вососанпю, что позволило слепням приобрести ряд прогрессивных черт 
в их историческом развитии.

Слепни широко распространились по земному шару, заселив раз­
нообразные ниши. В холодных регионах Палеарктики, примерно до 
50° севе <:ой широты (север Европы, Европейская часть СССР, Сибирь^ 
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Дальний Восток) местообитания личинок слепней связаны с крупными 
равнинными водоемами реками и речками, мезотрофнымн и эвтрофны­
ми болотами, заболоченностями, озерами, старицами, мелкими и круп­
ными ручьями, открытыми пастбищами. Южнее, в лесном и лесостеп­
ной полосе заметно расширяется круг биотопов, молодые фазы зани­
мают в основном прибрежные полосы водоемов, увеличивается и коли­
чество гидробионтов. Средиземноморские горные элементы занимают 
в основном стации в поймах крупных горных рек и их притоков, низин­
ных текучих водоемах, плавнях и др. Наряду с ними, появляется ком­
плекс горных педореобионтов, свойственных текучим водоемам Кав­
каза, Средней Азии и других горных регионов. Наиболее примечите 
лев комплекс типичных эдафббионтов, развивающихся вдали от воды. 
В пустынных и степных ландшафтах Средней Азин в отчасти Кавка­
за, помимо речных и ручьевых биотопов, личинки слепней встречаются 
н поймах рек. в теплых болотах, озерах, образовавшихся дельтах рек, 
оазисах, тугаях. Личинки слепней умеренной зоны Палеарктики не­
обычайно пластичны в отношении сроков развития. В северных широ­
тах фаза личинки может длиться до 3 4 лет. при неблагоприятных 
климатических условиях она может затянуться до 5 7 лет, а на юге 
Палеарктики продолжительность ее 6,5—8 мес. [9, 24]. Личинки елей­
ней средних н старших возрастов обнаруживают удивительную гетеро­
генность в своих физиологических особенностях: фаза личинки не дна- 
паузирует. любое изменение режима питания и воспитания может на­
рушить нормальный ход развития. Вследствие этого искусственно 
удлиняются сроки развития личинок [15, 24].

В силу большой экологической пластичности облика гсмигидро- 
бирнтные и реофи.тьные слепни приобрели в южных широтах ряд отли­
чительных черт поведения в осенне-зимний период. В Армении, как 
п в других регионах, слепни зимуют в фазе личинки [1, 15, 16, 24, 29 
и др.]- В южных широтах гемигидробиоитиые слепни прекращают окук­
ление в конце сентября и постепенно начинают мигрировать в при­
брежные участки, как и личинки северных широт [1, 16. 24, 27, 28]. В 
большинстве теплых ьпзкогориых водоемов Армении с температурой 
поды 6—12е личинки гемигидробиоитных слепней активно нападают па 
жертву: некоторые были замечены даже в устье раковины моллюсков, 
которыми питались [25—28].

Жизненный цикл слепней неодинаков в разных географических ре­
гионах и полностью адаптирован к среде обитания. В северных шпротах 
Палеарктики [15, 16] развитие от яйца до имаго длится от 1 до 3 лет и 
больше, на Дальнем Востоке (Приморье) до 6,5 лет. Па наш взгляд, 
■ти данные требуют проверки. Южнее (средняя полоса Европейской 
части СССР, Украина) продолжительность никла равна 1 2 годам, у 
большинства средиземноморских видов развитие завершается в тече­
ние 1 года [1,2!. 22, 27]. В жарких и пустынных регионах (Узбекистан, 
Казахстан) развитие одного поколения ограничивается одним годом 
пли менее этого [9, 20]. Циклы развития слепней имеют и другие ин­
тересные особенности. Многолетние никлы (2—4-годичные) дальпс- 
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восточных видов характеризуются двойственным развитием: с разде­
лением и без разделения поколений [24]. Однако эта экологическая 
особенность присуща не только восточно-азиатским вшам, ею облада­
ют и слепни южных широт [9, 27].

Одним из важнейших направлений эволюции эколого-морфологи­
ческих особенностей слепней следует считать переход к обитанию в те­
кучих водоемах и в наземной среде (в почве вдали от воды). Переход 
в текучие водоемы происходил, вероятно, в неогене в горных странах 
Средиземья. Неарктики, Центральной Америки, Африки и в других ре- 
I ионах в период горообразовательных процессов [25].

Расселение по сухопутным нишам вызвало новый скачок в эволю­
ции слепней. Существенно изменился габитус почвенных личинок 
(форма тела, размеры ложноножек на брюшных сегментах, степень раз­
вития хетоидных полей, строение анального сегмента и др.1 [1. 25, 30, 
33, 38]. Вероятно, уменьшился природный пресс из-за снижения кру­
га паразитов и хищников, свойственных гемигидробионтным и рео- 
фнльным слепням. В Армении эдафобионтные слепни расселились по 
безводным участкам лесного и степного поясов и ксерофнльным участ­
кам предгории долины Аракса. Их численность, в частности взрослых 
насекомых, в пределах Закавказья очень велика.

Сопоставляя многочисленные данные отечественных исследовате­
лей. касающиеся экологического облика слепней, мы принимаем (пре­
имущественно для территории Палеарктики) следующие группировки 
местообитаний преимагииальных фаз, исходя из предложений Скуфьи- 
на [21], Лутты [15], Андреевой [1], Тертеряна [25. 27] (рис.).

ЛИЧИНКИ
_______ I

I
Гидробионты

ТАВАМОАЕ
I________

1
Педобкокты 

(почвообитающие личинки)
Типичные 

гидробионты
Реофилы Гемигидробионты Эдафобионты 

реопетробионты

՝ ՛

Обитают з воде в 
литорали или з приб­
режных зарослях бо­
лот и опер, а также 
и других стоячих и 
мел 1внло текучих 
водоемах. Саирофат 

Л хищники.

Обтают и ску­
чил водоёмах.

Хин-кики и сап­
рофаги.

Обитают п узлаж- 
нё । :--’х и переувлаж­
ненных субстратах 
прибрежной пол >СЫ 
стоячих и текучих 
водоёмов (старицы, 
заводи, болота, озе­
ра. лужи, тчб ыочек- 
иосги. оазисы, тугаи, 
планки и др.) Хшц 
никн и гаирофаги.

Обитают в почве 
вдали от поди.

Хищники и ган- 
р >ф<и и.

Экологические группы личинок слепней Палеарктики.

Прогрессивные адаптации к кровососанню определили в основном 
эволюцию ТаЬагийае среди слепнеобразных двукрылых. По Олсуфьеву 
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[17]. слепни появились в мезозое, как кровососы рептилий. Фэрчайлъд 
[34] полагает, что семейство слепней существует е триаса» а Маккерас 
[36] отодвигает время его возникновения к началу мезозоя. Таким об­
разом, возникновение, кровососания, по этим авторам, приходится на 
: '. рнод между триасом и мезозоем. Однако нет никаких данных (ин 
палеонтологических, ни других), свидетельствующих о таком раннем 
появлении слепней. Первоначальный этап становления сем ТаЬагийае 
следует отнести к началу кайнозойского периода [12, 13]. Возможно, 
на отдельных островных архипелагах палеогеновой суши уже отмеча­
лось появление предковых форм слепней. На первых порах у крово­
сосущих двукрылых (слепней, мошек, комаров и др.) питание жидкими 
выделениями растительного и животного происхождения (слизь, пот и 
т.р ), вероятно, отвечало их жизненным потребностям, поскольку они 
были равноценны и близки по набору аминокислот и их калорийности 
(гистидин, аргинил, глицин и др.) [2]. Гематофагпя у предковых форм 
слепней могла, по-видимому, возникнуть на почве тесного контакта их 
с животными на открытых пространствах, «-пастбищах» [3. 4|. Непо­
средственней контакт с животными был, вероятно, вызван какими-то 
обонятельными и пищевыми стимуляторами (хеморсцепторами), кото­
рые находились на разных частях ротового аппарата < :.мки слепня. 
Эти стимулы, ио-видимому, в наибольшей степени соответствовали пи­
щевым реакциям слепней и их физиологическим потребностям. На па­
леогеновых ландшафтах были уже распространены разные млекопита­
ющие животные шредкн парнокопытных и непарнокопытных, предки 
лошадей, хищные креодонты и др.)

Однако взгляды на возникновение кровососанпя у кровососущих 
двукрылых разноречивы. У ЗйпиНМае исходным способом питания была 
нектарофагкя [19]. кровососанне у них возникло вторично, в связи с не­
достаточностью питания личинок, необходимого для развития яичников 
у самок мошек Ио мнению других исследователей [4, 18. 32]. у низ­
ших кровососущих двукрылых, с примитивным набором частей рото- 
ного аппарата, кровососание возникло на почве энтомофагии (хищни­
чества). Глухова [5, 6] высказывает предположение, согласно кото­
рому у низших двукрылых (в том числе и у мокрецов л слепней) кро- 
вососанис произошло непосредственно от мекоптероидиых предков дву­
крыл ых-сапрофагов. Эта гипотеза правомерна для семейства Сега!о- 
родоплАае, поскольку, как известно, сапрофагия свойственна большей 
л.стью длинноусым двукрылым [14]. У цератопогоннд отмечаются 
широкие адаптивные изменения в морфологии ротового аппарата, вы­
званные различными спектрами пищевых взаимоотношений (сапрофа- 
гия, хищничество, эитомофагня, паразитизм, кровососание). У некото­
рых предковых форм слепней, возможно, и был развит ротовой аппа­
рат грызущего тина, однако он не сыграл роли в эволюции елейней, так 
как оказался дополнительной, слепой ветвью среди слспнсобразных 
двукрылых. Наиболее прогрессивным оказался режуще-лнжуще-сосу- 
щий тип, который больше соответствовал исконно сложившимся пи- 
щеиым связям (мнксофагйя, нектарофагия, гемктофагия). Латофилия 
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вызвала большие трансформации в морфологии клипс-о-лабральной ча­
сти головы у предков слепней. Древние представители ТаЬап!л1аг, 
ио-видимому, обладали как короткими, так и относительно длинными 
хоботками. У ископаемых меловых короткоусых двукрылых хоботок 
был небольшим [12. 13. 18], как у рецентных пангонноидных слепней 
Заопйи'. Эго даст нам право пре гположить, что на заре возникновения 
ТаЬагш!ае (палеоген и позднее), наряду с короткохоботными слепнями, 
были группы, которые обладали сравнительно длинными хоботками. 
Слепни с короткими хоботками получали жидкую пишу с неглубоких 
поверхностей (нектарников), а также с разлагающихся продуктов жи­
вотного или растительного происхождения; длиннохоботные проникали 
в глубоколежащие нектарники цветов для получения углеводной пищи.

Наряду с этим, у примитивных неотроиическпх. неарктических и 
палеарктических Pan.gvtii.inae. С ЬгуЗорина ^заметно развилась клипео- 
лабральная часть в связи с приспособлением к нектарофагии и гема- 
тОфагпи. Возможно, наряду с нектаром древние насекомые питались 
также пыльцой растений [7, 8]. В ггой связи нельзя не привести сооб­
щение Уильсона и .'1ью [40] о том, что в кишечнике слепней они обна­
ружили многочисленные пыльцевые зерна дуба. Это позволяет пред­
положить, что и в прошлые геологические эпохи слепни, как и другие 
насекомые, были способны принимать наряду с жи гкон и твердую нишу.

У слеппеобразных двукрылых (ТаЬапр1(1еа) отмечаются редкие 
примеры экологической специализации к кровососанию внутри сем. 
Р'па^юпМае. Большинство видов рагионид питаются, как хищники и 
исктарофагн, ио из Палеарктики, Нсарктнки. Южной Америки и Ав­
стралии известны роды, перешедшие к кровососанию {Зигар:па. Ху/пр֊ 
крготпуса, Оазуошпш, Зрашорз}.

В дальнейшем, по мере усиления потребности в получении более 
питательной белковой пищи (крови), у разных систематических групп 
ТаЬагйдае постепенно [2. 22, 23] развивались колюще-режущие стилс- 
:ы мандибулы и макенллы) и формировалась морфология тех частей 
ротового аппарата (надглотичнпкл, шхдглоточцпка и слюнных протокоа), 
которые связаны с приемом жидкой пищи (крови, углеводной пищи, 
воды).

■՝ слепней отмечается большая избирательность к своим прокорми* 
телям. Одни нападают на теплокровных животных, другие на репти­
лий. Среди примитивных пангоииоид многие являются кровососами 
[31, 35].

В то же время в эволюции слепней, как и ’.ругих групп кровососу­
щих двукрылых । мошек, мокрецов), отмечаются отдельные филогене­
тические ветви. у которых так и не проявилась способность к кровосо- 
санпю [5]. По-видимо.му, некоторые примитивные и продвинутые груп­
пы слепней остались на исконном уровне жизненных՜ отправлений 
тофилии. Это шмечательно подтверждается на примере из сем. /?/га- 
ЗЮплЛие. Совсем недавно появилось сообщение Хвалы [31] о том, что 
один вид из рагионид -Зига£1па, широко распространенный и Пале­
арктике, является кровососом человека и животных в Средней Азии, в 
то время как самки европейской популяции этого вида не кровососы, 
так как у них ротовые органы недоразвиты. Такие же примеры мож- 
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ix> привести из сем. Tabanidae. У ряда рецептных примитивных групп 
сцнрннв (ноотропический Scepsis и эфиопский Adersia). самки которых 
имеют слаборазвитые, короткие хоботки и нижнечелюстные щупальца— 
не способны к кроврсосанню [36]. Такой же тип питания сохранили 
самки палеарктических слепней Nanorhy nchas [17]. Thaumasiocera 
и др., у которых отмечается атрофия мандибул и редукция кардо.

Таким образом, в становлении семейства Tabanidae главенствую­
щую роль сыграли следующие особенности их биологии и экологии: 
а) у взрослых насекомых как свободноживущнх кровососов (2) двой­
ственное питание (нектарофагия и кровососанис); б) освоение широко­
го круга стоячих водоемов; в) переход для развития в текучие водое­
мы и сухопутные ниши (вдали от воды).
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