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Эктопаразиты рукокрылых нередко выступают в роли носителей опасных для животных и человека ин-
фекционных агентов, что определяет актуальность изучения их сообществ. В этом отношении особый 
интерес представляют состав сообществ и межвидовые отношения эктопаразитов перелетных летучих 
мышей, поскольку они могут являться источником нетипичных для исследуемой территории членисто-
ногих, обладающих векторным потенциалом. Целью данного исследования было изучение видового 
состава, структуры сообществ и паразито-хозяинной специфичности эктопаразитов у синтопических 
популяций летучих мышей рода Nyctalus. Работы были проведены на территориях Жигулевского госу-
дарственного биосферного заповедника и национального парка «Самарская Лука». Всего было обследо-
вано 78 особей трех видов (48 Nyctalus noctula, 21 N. leisleri и 10 N. lasiopterus), отловленных орнитоло-
гическими сетями в летний период в 2017–2019 гг. Собранных эктопаразитов фиксировали в спирте, а 
затем изготавливали постоянные препараты, заключая их в жидкость Фора-Берлезе. У животных было 
найдено 19 видов эктопаразитов, в т.ч. один вид Cimicidae (Cimex lectularius), четыре вида Ischnopsyllidae, 
семь видов Spinturnicidae и семь видов Macronyssidae. Из них восемь видов эктопаразитов были впер-
вые обнаружены в России на видах рода Nyctalus. Отдельно для Nyctalus leisleri отмечено девять видов 
(из них два вида ядра), для N. noctula – 15 (пять видов ядра), для N. lasiopterus – 11 (четыре вида ядра). 
Самым массовым и распространенным паразитом вечерниц является Macronyssus flavus. Кроме того, у 
Nyctalus noctula выявлена высокая инвазивность видами Spinturnix acuminatus и Steatonyssus noctulus, у 
N. lasiopterus – инвазивность Spinturnix acuminatus, а у N. leisleri – инвазивность Steatonyssus spinosus. К 
числу случайных паразитов этих видов относятся Spinturnix plecotinus, S. myoti, S. helvetiae, Ischnopsyllus 
octactenus, I. variabilis, Macronyssus ellipticus и Steatonyssus periblepharus. Общая структура сопряженно-
сти паразито-хозяинных связей продемонстрирована в ходе анализа соответствия, где для каждого вида 
хозяина свойственен определенный комплекс паразитов, отличающийся качественным и количествен-
ным составом. Наибольшего разнообразия паразитарное сообщество достигает у Nyctalus noctula, что 
подтверждается моделью лог-нормального распределения обилия видов. По фаунистическому составу 
наиболее близки сообщества паразитов Nyctalus noctula и N. lasiopterus, наименее сходны – Nyctalus 
noctula и N. leisleri. Ключевыми компонентами, участвующими в дифференциации паразитарных со-
обществ, выступают виды Spinturnix acuminatus, S. kolenatii, Steatonyssus spinosus и Macronyssus flavus, 
обладающие разными значениями инвазивности у своих хозяев. При анализе совместной встречаемости 
выявлена сильная положительная связь для 28 пар видов эктопаразитов и сильно отрицательная связь 
для 26 пар видов. Приводятся обсуждения наблюдаемой ассортативности видов паразитов друг к другу.

Ключевые слова: Cimicidae, Ischnopsyllidae, Macronyssidae, Nyctalus lasiopterus, Nyctalus leisleri, Nycta-
lus noctula, Spinturnicidae, особо охраняемая природная территория, фауна эктопаразитов

Введение
В Европейской России обитает 20 видов 

рукокрылых (Chiproptera, Vespertilionidae) 
(Смирнов, 2013; Лисовский и др., 2019). Из 
них на территории Среднего Поволжья от-
мечено 17 видов, которые по характеру пре-
бывания делятся на перелетных (семь видов) 
и оседлых (десять видов) (Стрелков, Ильин, 

1990; Смирнов, Ильин, 2019). Среди пере-
летных видов особый интерес представляют 
три вида вечерниц: Nyctalus noctula (Schreber, 
1774), N. leisleri (Kuhl, 1817) и N. lasiopterus 
(Schreber, 1780). Все они являются типичны-
ми дендрофилами. В России они населяют ли-
ственные леса, а в качестве убежищ исполь-
зуют дупла деревьев, реже урбанистические 

https://orcid.org/0009-0006-7650-1858
https://orcid.org/0000-0002-9109-1344


2

постройки (Стрелков, Ильин, 1990; Il’in et al., 
2003; Смирнов, 2013). Трофические потреб-
ности у Nyctalus lasiopterus, N. noctula и N. 
leisleri также сходны. Так, все они типичные 
энтомофаги и охотятся преимущественно на 
относительно крупных и средних по разме-
ру летающих насекомых (Смирнов, Вехник, 
2011; Smirnov & Vekhnik, 2013, 2014; Соколо-
ва, Смирнов, 2019). Несмотря на сходные эко-
логические предпочтения (Смирнов, Вехник, 
2011), встречаемость и относительное обилие 
видов Nyctalus в Среднем Поволжье сильно 
различаются (Попов, 1960; Безруков, Смир-
нов, 2012; Смирнов, Вехник, 2012; Смир-
нов, 2013; Артаев, Смирнов, 2016). Nyctalus 
lasiopterus включен в ряд региональных Крас-
ных книг смежных регионов Российской Фе-
дерации, а Nyctalus leisleri считается редким 
со стабильной численностью и также включен 
в ряд региональных Красных книг (Лисовский 
и др., 2019). Nyctalus noctula гораздо более 
многочислен, чем два других, и формирует об-
лик летней фауны рукокрылых региона.

В конце лета все виды Nyctalus, обитаю-
щие в средней полосе Европейской России, 
покидают районы летнего обитания и переме-
щаются за сотни километров в южные регионы 
с более мягким климатом, где проводят зиму 
(Стрелков, Ильин, 1990) и весной возвраща-
ются обратно. Являясь прокормителями цело-
го комплекса групп эктопаразитов, предста-
вители рода Nyctalus участвуют в переносе их 
на огромные расстояния. Рукокрылые нередко 
заселяют постройки человека. Это обстоятель-
ство определяет не только биологическое, но и 
практическое значение, поскольку некоторые 
из эктопаразитов могут быть носителями опас-
ных зоонозных агентов, таких как клещевого 
энцефалита, боррелиоза, токсоплазмоза, пиро-
плазмоза и риккетсии (Hornok et al., 2012, 2016; 
Zabashta et al., 2019). Не исключено, что в ходе 
таких перелетов на территорию Среднего По-
волжья и средней полосы Европейской России 
в целом могут быть занесены эктопаразиты с 
комплексом патогенных векторов, не типичных 
для данного региона. Кроме того, исследования 
структуры сообществ эктопаразитов и модели 
заражения с точки зрения численности и специ-
фичности хозяина являются важными аспекта-
ми для понимания сложности системы парази-
то-хозяинных связей (Burazerović et al., 2018).

Особенности эктопаразитофауны у ком-
плекса видов рода Nyctalus изучены недоста-

точно полно, а ее влияние на экологическое 
состояние видов-хозяев остается до конца не 
выясненным. Работ, содержащих данные об 
эктопаразитах вечерниц, относительно много, 
но они, по большей части, разрознены, носят 
региональный характер и не описывают в до-
статочной степени структуру сообществ экто-
паразитов. Например, в известном определи-
теле гамазовых клещей (Stanyukovich, 1997), 
паразитирующих на рукокрылых, для Nyctalus 
leisleri приводится пять видов клещей и десять 
для Nyctalus noctula.

Детальное исследование эктопаразитов 
вечерниц проводили в Центральной и Восточ-
ной Европе. Например, в Словакии у Nyctalus 
leisleri найдено семь видов паразитов, сре-
ди которых наиболее распространены клещи 
Spinturnix helvetiae (Koch, 1836) и Steatonyssus 
spinosus (Willmann, 1936) (Kaňuch et al., 2005); 
для N. lasiopterus было отмечено два вида 
клещей, Macronyssus flavus (Kolenatii, 1856) 
и Spinturnix acuminatus (C.L. Koch, 1836), и 
одна блоха, Ischnopsyllus elongatus (Curtis, 
1832) (Uhrin et al., 2006). Ранее на террито-
рии Чехословакии у Nyctalus noctula уже на-
ходили виды блох Ischnopsyllus elongatus, I. 
octactenus (Kolenatii, 1856) и I. intermedius 
(Rothschild, 1898), а для Nyctalus leisleri 
были отмечены Ischnopsyllus octactenus и I. 
intermedius (Hůrka, 1963). При изучении эк-
топаразитов рукокрылых Украинских Карпат 
у Nyctalus noctula обнаружено девять видов 
(Spinturnix vespertilionis (Linnaeus, 1758), 
Ixodes ricinus (Linnaeus, 1758), Ischnopsyllus 
octactenus, I. elongatus, I. intermedius, I. 
variabilis (Wagner, 1898), Nycteribia schmidti 
(Schiner, 1853), N. eusarca (Dampf, 1908) и 
Cimex lectularius (Linnaeus, 1758)) (Крочко, 
1995). На территории Приднепровской воз-
вышенности у Nyctalus noctula выявлено де-
вять видов, среди которых самые массовые 
Macronyssus flavus и Spinturnix vespertilionis 
(Никитченко, 1995). Остальной видовой со-
став представлен Ischnopsyllus intermedius, I. 
octactenus, I. elongatus, Ixodes ricinus, Argas 
sp., Cimex lectularius и, что примечательно, 
Laelaps pavlovskyi (Zachvatkin, 1948), пара-
зитирующим обычно на грызунах. В При-
балтике и в Средней Азии на Nyctalus noctula 
отмечен только один вид блох, Ischnopsyllus 
elongatus (Медведев и др., 1984; Медведев, 
Мазинг, 1987; Медведев, Полканов, 1997). 
Steatonyssus noctulus (Rybin, 1992) впервые 
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был собран с Nyctalus noctula в Киргизии (Ры-
бин, 1992). В Молдовии на Nyctalus noctula 
найден новый вид клещей – Willmannium 
cavus moldaviensis (Kudryashova, 1992), а в Ве-
ликобритании – Psorergatoides nyctali (Baker, 
2005) и Macronyssus macroscutatus (Baker & 
Beccaloni, 2006). В Польше на Nyctalus noctula 
отмечено высокое количество эктопаразитов 
(23 вида), среди которых Spinturnix helvetiae, 
Notoedres chiropteralis (Trouessart, 1896) и 
Demodex sp., а также Acanthophthirius noctulius 
(Radford, 1938), Acarus farris (Oudemans, 
1905), Argas vespertilionis (Latreille, 1796), 
Chiroptella muscae (Oudemans, 1906), 
Nycteriglyphus tuerkorum (Dusbábek, 1964), 
Ischnopsyllus hexactenus (Kolenati, 1856), а 
также еще семь видов клещей и семь видов 
других кровососущих насекомых, ранее от-
меченных на Nyctalus noctula и других видах 
рода Nyctalus (Haitlinger & Łupicki, 2008). В 
Испании на Nyctalus lasiopterus был собран 
Leptotrombidium russicum (Oudemans, 1902) 
(Stekolnikov et al., 2022).

В Европейской России исследования экто-
паразитов у Nyctalus noctula проводили пре-
имущественно в южных регионах. В Ставро-
польском крае и в Северной Осетии с вечерниц 
был собран только Nycteridopsylla eusarca 
(Dampf, 1908) (Иофф, Тифлов, 1954; Тифлов 
и др., 1977), а в Краснодарском крае и Даге-
стане – Macronyssus flavus (Orlova et al., 2021). 
В Ростовской области у Nyctalus noctula было 
обнаружено четыре вида клещей и два вида 
блох (Zabashta et al., 2019). В Тверской обла-
сти у Nyctalus leisleri отмечено три вида пара-
зитов (Spinturnix helvetiae, Macronyssus flavus и 
Steatonyssus noctulus) (Емельянова и др., 2022). 
В Дагестане на Nyctalus leisleri найден новый 
для России вид макрониссид, Macronyssus 
leislerianus (Fain, Walter, Heddergott, 2003) 
(Orlova et al., 2020). Имеются сведения о на-
ходках Ischnopsyllus elongatus на Nyctalus 
leisleri на юге России (Kotti & Stakheev, 2022). 
Эктопаразитов вечерниц исследовали также в 
Псковской области, где с Nyctalus noctula были 
собраны Spinturnix acuminatus, Steatonyssus 
noctulus, Macronyssus flavus, Ischnopsyllus 
elongatus и I. variabilis (Медведев и др., 2000).

На территории Среднего Поволжья экто-
паразитофауна рукокрылых до сих пор остает-
ся слабо изученной. Ильиным (1987) указано, 
что в лесостепной зоне Правобережного По-
волжья на Nyctalus noctula встречается только 

два вида спинтурницид, Spinturnix myoti (Koch, 
1839) и S. acuminatus. В Кировской области и 
Республике Мордовия на Nyctalus noctula най-
ден Macronyssus flavus (Orlova et al., 2021). В 
обзоре эктопаразитов позвоночных живот-
ных Самарской области у Nyctalus noctula от-
мечено два вида Ischnopsyllidae, Ischnopsyllus 
elongatus и I. obscurus (Wagner, 1898), а у 
Nyctalus leisleri только Ischnopsyllus octactenus 
(Кириллов, Кириллова, 2018). На террито-
рии Самарской Луки на Nyctalus noctula был 
обнаружен Macronyssus flavus, а у Nyctalus 
leisleri и N. lasiopterus – Macronyssus flavus и 
Steatonyssus noctulus (Orlova et al., 2021). Це-
лью данного исследования было изучение ви-
дового состава, структуры сообществ и пара-
зито-хозяинной специфичности эктопаразитов 
у синтопических популяций Nyctalus leisleri, 
N. noctula и N. lasiopterus, обитающих на тер-
ритории Жигулевского государственного био-
сферного заповедника имени И.И. Спрыгина и 
национального парка «Самарская Лука».

Материал и методы
Основу настоящей работы составили сбо-

ры эктопаразитов, проведенные на территории 
Жигулевского государственного биосферного 
заповедника и национального парка «Самар-
ская Лука» в июле 2017–2019 гг. (рис. 1). Се-
редина лета – это период, который сопряжен с 
высоким уровнем зараженности хозяев (Christe 
et al., 2000, 2003; Zahn & Rupp, 2004; Lourenço, 
2008) и высокой долей вероятности поимки 
редких и малочисленных видов паразитов.

Рукокрылых отлавливали в темное время 
суток паутинными орнитологическими сетя-
ми, которые устанавливали в предполагаемых 
местах пролета с помощью стоек (Jones et al., 
1996; Смирнов и др., 2017). В качестве стоек 
использовали телескопические удочки, уста-
новленные на растяжках с помощью металли-
ческих штырей, вбитых в землю. За указанный 
период было отловлено 1092 особи Nyctalus 
noctula, 73 особи N. leisleri и 17 особей N. 
lasiopterus, из них очесано 47 особей Nyctalus 
noctula (22♂, 25♀), 21 особь N. leisleri (9♂, 
12♀) и десять особей N. lasiopterus (4♂, 6♀). 
Пойманных животных помещали в тканевые 
мешочки для последующего осмотра и очеса. 
Во избежание контаминации эктопаразитов от 
разных видов-хозяев, животных рассаживали в 
индивидуальные мешочки. Очесывание прово-
дили не позже двух часов после поимки.
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Рис. 1. Район исследования и места отлова (кружки) Nyctalus leisleri, N. noctula и N. lasiopterus на территории Жигу-
левского государственного биосферного заповедника и национального парка «Самарская Лука» в 2017–2019 гг.
Fig. 1. Study area and capture sites (circles) of Nyctalus leisleri, N. noctula and N. lasiopterus in the Zhiguli State Nature 
Biosphere Reserve and Samarskaya Luka National Park in 2017–2019.

Все тело (перепонки крыльев и хвоста, мех, 
морду и уши) каждой особи животного-хозяина 
тщательно визуально осматривали на наличие 
эктопаразитов. С голых участков кожи сбор осу-
ществляли при помощи остроконечного пинце-
та и специального скребка, изготовленного из 
скальпеля. Шерсть осматривали в ходе проду-
вания спинной и брюшной сторон. Всех члени-
стоногих с одного хозяина помещали в индиви-
дуальную пластиковую пробирку с 70%-ным 
раствором этанола, которую помечали соответ-
ствующей маркировкой (место сбора, дата, код 
экземпляра). Всего для определения видового 
состава паразитофауны с 78 особей вечерниц 
было собрано 1137 экземпляров паразитов (га-
мазовых клещей, блох и клопов). При изготов-
лении постоянных препаратов клещей заключа-
ли в жидкость Фора-Берлезе. Блох просветляли 
в 10%-ном водном растворе KOH в течение 
суток и также помещали в жидкость Фора-Бер-
лезе (Whitaker, 1988). Определение паразитов 
производили при помощи светового микроско-
па с использованием актуальных определите-
лей и таксономических публикаций (Hopkins & 
Rothschild, 1956; Usinger, 1966; Theodor, 1967; 
Медведев, 1996; Stanyukovich, 1997; Orlova et 

al., 2015). Небольшая часть собранных эктопа-
разитов была проверена на правильность видо-
вой идентификации М.В. Орловой (Тюменский 
государственный медицинский университет, 
Россия). Все пойманные летучие мыши после 
осмотра были выпущены в местах их отлова. 
Изучение паразитофауны рукокрылых было 
проведено с соблюдением этических норм гу-
манного обращения с животными в соответ-
ствии с рекомендуемыми стандартами, описан-
ными в Директиве Европейского парламента 
и Совета Европейского Союза от 22.09.2010 г. 
«О защите животных, используемых в научных 
целях» (Directive, 2010). Приготовленные пре-
параты эктопаразитов хранятся на кафедре «Зо-
ология и экология» Пензенского государствен-
ного университета (Россия).

Для характеристики зараженности руко-
крылых использовали стандартные индексы: 
экстенсивность инвазии (ЭИ, в %), интенсив-
ность инвазии (ИИ, экз.), индекс обилия па-
разитов или относительная плотность (ИО). 
При оценке видового разнообразия эктопа-
разитов применяли индекс Шеннона (H’) 
и индекс выравненности по Пиелу (E). При 
расчете индексов разнообразия исходное рас-
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пределение значений показателей обилия 
видов эктопаразитов для каждого хозяина 
подвергали процедуре бутстрепизации. Бла-
годаря этому достигалась замена теоретиче-
ского распределения генеральной совокуп-
ности многовыборочным распределением и 
нормализация выборки. Для статистическо-
го сравнения индексов разнообразия экто-
паразитофаун у видов хозяев был применен 
t-критерий Хатчесона с использованием фор-
мулы, рекомендованной Magurran (1988).

Сравнение степени зараженности видов-
хозяев проводили по интенсивности зараже-
ния, показывающей среднее количество осо-
бей паразитов каждого вида на одной особи 
хозяина. Для этого применяли однофакторный 
дисперсионный анализ (ANOVA) и проводили 
построение таблицы апостериорных парных 
сравнений (post-hoc comparison) с помощью 
параметрического критерия статистически зна-
чимой разности Тьюки-Крамера (при p < 0.05). 
Для возможности применения критерия Тью-
ки-Крамера проводили проверку данных на 
однородность групповых дисперсий с помо-
щью теста Левена. Критерий Тьюки считался 
применимым, если групповые дисперсии были 
однородны, т.е. при p ≥ 0.05.

Широко применяемые в паразитологии ин-
дексы инвазивности характеризуют среднюю 
пораженность популяции хозяина отдельными 
видами, но не раскрывают структуры сооб-
ществ паразитов. Для раскрытия этих особен-
ностей был применен комплекс методов, вклю-
чающий как стандартные расчеты индексов 
разнообразия и сходства, так и многомерный 
статистический анализ данных. Говоря о сооб-
ществе, мы понимали здесь определенный уро-
вень организации, который ограничен отдель-
но взятой таксономической группой (Бигон и 
др., 1989), т.е. популяциями видов организмов, 
обладающих экологически сходными потреб-
ностями и обитающих в пределах некоторого 
ограниченного объема жизнепригодного про-
странства (вид-хозяин).

Для установления различий в характере 
видовой структуры сообществ эктопаразитов 
проводили анализ рангового распределения 
(importance-value) обилий видов (Whittaker, 
1972; Magurran, 1988; Бигон и др., 1989). С 
этой целью отдельно рассчитывали показа-
тель относительного обилия видов в сообще-
стве, как число учтенных особей каждого вида 
эктопаразита в суммарных сборах на данном 

виде-хозяине, выраженное в процентах. Про-
верку соответствия фактических данных тео-
ретически ожидаемым моделям распределения 
(геометрический ряд, лог-ряд, логнормальное, 
разломанный стержень) осуществляли с помо-
щью критерия согласия Пирсона (χ2). Наиболее 
верно описывающей распределение обилий ви-
дов признавали ту модель, которая имела мини-
мальное значение χ2-статистики.

Уровень сходства фаун эктопаразитов ви-
дов Nyctalus устанавливали с помощью коэф-
фициента Жаккара (СJ). Степень сходства оце-
нивали по шкале 0.00–0.33 (низкое), 0.34–0.66 
(среднее), 0.67–1.00 (высокое) (Кириллова и 
др., 2022). В составе сообществ эктопаразитов 
мы различали виды ядра, сателлиты и случай-
ные (Балашов и др., 2007). Принадлежность 
видов к группе устанавливали на основании 
показателей экстенсивности (ЭИ) и интен-
сивности инвазии (ИИ). Видам паразитов со 
значениями ЭИ ≥ 10% и ИИ ≥ 3 присваивали 
статус видов ядра; ЭИ < 10% и ИИ > 3 – статус 
видов сателлитов; ЭИ < 10% и ИИ < 3 – статус 
случайных видов.

Для характеристики совместной встречае-
мости эктопаразитов использовали коэффици-
ент ассортативности, который вычисляли по 
таблице размером 2 × 2 (Животовский, 1991) с 
некоторыми изменениями (Smirnov & Vekhnik, 
2009). Тенденцию к объединению оценивали в 
сравнении у всех видов попарно как 0.00–0.33 
– слабая связь, 0.34–0.66 – средняя и 0.67–1.00 
– сильная. Установление конкурентных связей 
между паразитами разных размеров (блохи–
клещи) проводили, вычисляя корреляционную 
зависимость с помощью рангового критерия 
Спирмена (p < 0.05).

Структуру распределения видов экто-
паразитов по отношению к видам-хозяевам 
изучали с помощью анализа соответствия 
(correspondence analysis). В качестве крите-
рия проверки значимости связи между пере-
менными «вид-эктопаразит» и «вид-хозяин» 
использовали непараметрический критерий 
Пирсона (χ2). По значениям критерия χ2 и ко-
личеству наблюдений определяли инерцию (of 
inertia) размерного пространства (Dim 1, Dim 
2), которую использовали при описании видо-
вых предпочтений. 

Мы попытались построить модель эко-
логической ниши каждого вида-хозяина. Под 
экологической нишей мы понимали специ-
ализацию популяции вида по отношению к 
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определенным параметрам окружающей сре-
ды (Уиттекер, 1980). В качестве средового 
параметра рассматривали биотический ком-
понент, представленный комплексом экто-
паразитов. Такой подход позволил получить 
характеристику не всей реализованной ниши 
(Пианка, 1981), а лишь ее части, представлен-
ной отношением сообщества эктопаразитов 
к видам-прокормителям. С целью построе-
ния нишевой модели и выявления различия 
экологических ниш видов-хозяев был прове-
ден пошаговый дискриминантный анализ, в 
который были включены все виды эктопара-
зитов, обнаруженные на вечерницах. В ана-
лизе использовали ранжированные значения 
численности эктопаразитов, отмеченных на 
отдельных особях-хозяинах, что позволило 
исключить нулевые значения чисел и стандар-
тизировать данные. Ранжирование проводи-
ли по возрастанию, начиная с наименьшего. 
Каждому совпадающему значению присва-
ивали наименьший из рангов, совпадающих 
значений. Различия считали статистически 
значимыми при p < 0.05. Статистическую об-
работку данных проводили с помощью паке-
тов Google Sheets, PAST 4.09 (Hammer et al., 
2001) и STATISTICA для Windows v. 6.0.

Результаты
Видовой состав, встречаемость и обилие
Всего у Nyctalus leisleri, N. noctula и N. 

lasiopterus, пойманных на территории Жигу-
левского заповедника и национального пар-
ка «Самарская Лука», было найдено 19 ви-
дов эктопаразитов: один вид Cimicidae (Cimex 
lectularius), четыре вида Ischnopsyllidae, семь 
видов Spinturnicidae и семь видов Macronyssidae. 
Отдельно для Nyctalus leisleri отмечено девять 
видов эктопаразитов, для N. noctula – 15, для 
N. lasiopterus – 11. Из этого числа восемь видов 
эктопаразитов обнаружено на вечерницах на 
территории России впервые. Полный список со-
бранных беспозвоночных и видов хозяев, с кото-
рых они были сняты, представлен в табл. 1.

Паразитарный груз, приходящийся на инва-
зированных особей, распределяется неравномер-
но. Количество эктопаразитов всех видов, одно-
временно находившихся на одной особи хозяина, 
варьировало от 3–10 до 100 (Nyctalus lasiopterus, 
N. noctula). На некоторых особях рукокрылых, 
на которых было обнаружено максимальное 
число (80–100) особей паразитов, было отмече-
но до пяти видов паразитов. С учетом всех ви-
дов эктопаразитов общая зараженность Nyctalus 
lasiopterus, N. noctula и N. leisleri составила 100%.

Таблица 1. Список кровососущих беспозвоночных и суммарное количество их особей (∑), собранных на особях 
разных видов рода Nyctalus (с учетом половой принадлежности хозяев) в Жигулевском государственном биосферном 
заповеднике и национальном парке «Самарская Лука» в 2017–2019 гг.
Table 1. List of blood-sucking invertebrates and the number of their individuals (∑) collected from Nyctalus species (taking into 
account the gender of the hosts) in the Zhiguli State Nature Biosphere Reserve and Samarskaya Luka National Park in 2017–2019

Виды эктопаразитов
Nyctalus leisleri Nyctalus noctula Nyctalus lasiopterus

♂ ♀ ∑ ♂ ♀ ∑ ♂ ♀ ∑
Cimex lectularius (Linnaeus, 1758)* – – – 2 3 2♂, 3♀ – – –
Ischnopsyllus plumatus (Ioff, 1946)* – 1 1 ♂ 2 1 9♀ – 1 1 ♀
Ischnopsyllus octactenus (Kolenatii, 1856) – – – 2 1 6 ♀ – 1 2 ♀
Ischnopsyllus intermedius (Rothschild, 1898)* – 1 1 ♂ , 1 ♀ 2 1 2 ♂, 4 ♀ – – –
Ischnopsyllus variabilis (Wagner, 1898) 2 – 2 ♀ – – – – – –
Spinturnix acuminatus (C.L. Koch, 1836) – 2 1 ♂, 2 ♀ 16 15 34 ♂, 53 ♀, 5 N 1 5 9 ♂, 9 ♀,
Spinturnix kolenatii (Kolenatii, 1856) – – – 4 2 5 ♂, 1 ♀ 2 3 10 ♂, 2 ♀
Spinturnix mystacinus (Kolenatii, 1857) – – – 4 6 1 ♂, 8 ♀ 1 2 5 ♀
Spinturnix myoti (Koch, 1839) – – – – – – 1 – 1 ♂
Spinturnix plecotinus (Koch, 1839)* – – – – – – – 1 1 ♀
Spinturnix helvetiae (Koch, 1836) – – – 1 2 3 ♀ – – –
Spinturnix nobleti (Deunff, Volleth, Keller & Aellen, 1990)* – – – 3 1 4 ♂, 4 ♀ – – –
Steatonyssus spinosus (Willmann, 1936) 8 6 8 ♂, 36 ♀, 7 N 6 7 12 ♂, 26 ♀, 13 N 1 1 2 ♂, 2 ♀, 1 N
Steatonyssus noctulus (Rybin, 1992) 1 1 1 ♂, 1 ♀ 10 10 4 ♂, 34 ♀, 133 N 1 1 2 ♀
Steatonyssus periblepharus (Kolenatii, 1858) – – – – 1 2 ♀, 3 N – – –
Macronyssus flavus (Kolenatii, 1856) 11 9 17 ♂, 71 ♀, 71 N 8 12 23 ♂, 58 ♀, 43 N 3 4 24 ♂, 208 ♀, 46 N
Macronyssus kolenatii (Oudemans, 1902)* – – – 5 5 2 ♂, 29 ♀, 31 N 1 2 1 ♂, 18 ♀, 1 N
Macronyssus ellipticus (Kolenatii, 1856)* – 1 1 ♀ – – – – – –
Macronyssus crosbyi (Ewing & Stover, 1915)* 1 1 3 ♀ 2 3 2 ♂, 9 ♀ – – –
Примечание: Звездочкой (*) обозначены виды эктопаразитов, отмеченные впервые на территории России на вечерницах. Для каждого вида экто-
паразита в столбце ∑ указано количество самцов (♂), самок (♀) и нимф (N).
Note: An asterisk (*) indicates ectoparasites found for the first time in Russia on Nyctalus species. For each ectoparasite species, the number of males (♂), 
females (♀) and nymphs (N) is shown in a column ∑.
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Рис. 2. Показатели зараженности Nyctalus leisleri, N. noctula и N. lasiopterus эктопаразитами (A – экстенсивность 
инвазии (ЭИ), ���������������������������������������������������������������������������������������������B – �����������������������������������������������������������������������������������������интенсивность инвазии (ИИ), �������������������������������������������������������������C – ���������������������������������������������������������относительное обилие видов, выраженное в процентах, в со-
обществах эктопаразитов у видов-хозяев и их значения индекса обилия (ИО)). Обозначения: Cim�������������������.������������������lec��������������� – ������������Cimex������� ������lectu-
larius, Isch.plu – Ischnopsyllus plumatus, Isch.oct – Ischnopsyllus octactenus, Isch.int – Ischnopsyllus intermedius, Isch.var 
– Ischnopsyllus variabilis, Sp.acu – Spinturnix acuminatus, Sp.kol – Spinturnix kolenatii, Sp.mys – Spinturnix mystacinus, 
Sp.myo – Spinturnix myoti, Sp.ple – Spinturnix plecotinus, Sp.hel – Spinturnix helvetiae, Sp.nob – Spinturnix nobleti, S.spi – 
Steatonyssus spinosus, S.noc – Steatonyssus noctulus, S.per – Steatonyssus periblepharus, M. fla – Macronyssus flavus, M.kol 
– Macronyssus kolenatii, M.ell – Macronyssus ellipticus, M.cro – Macronyssus crosbyi.
Fig. 2. Indicators of the infestation of Nyctalus leisleri, N. noctula and N. lasiopterus by ectoparasites (A – the extent of the infesta-
tion, B – the intensity of the infestation, C – relative abundance of species (%) and their abundance index values in ectoparasite 
communities in host species). Designations: Cim.lec – Cimex lectularius, Isch.plu – Ischnopsyllus plumatus, Isch.oct – Ischnopsyllus 
octactenus, Isch.int – Ischnopsyllus intermedius, Isch.var – Ischnopsyllus variabilis, Sp.acu – Spinturnix acuminatus, Sp.kol – Spin-
turnix kolenatii, Sp.mys – Spinturnix mystacinus, Sp.myo – Spinturnix myoti, Sp.ple – Spinturnix plecotinus, Sp.hel – Spinturnix hel-
vetiae, Sp.nob – Spinturnix nobleti, S.spi – Steatonyssus spinosus, S.noc – Steatonyssus noctulus, S.per – Steatonyssus periblepha-
rus, M. fla – Macronyssus flavus, M.kol – Macronyssus kolenatii, M.ell – Macronyssus ellipticus, M.cro – Macronyssus crosbyi.

У Nyctalus leisleri по одному виду эктопарази-
тов было обнаружено у 40.9% особей, по два вида 
– у 31.8% особей. На 27.3% хозяев одновременно 
находились 3–4 вида эктопаразитов. Максималь-
ное число видов, одновременно находящихся на 
одной особи хозяина, не превышало четырех. У 
Nyctalus noctula по одному виду обнаружено на 
24.6% осмотренных особях; на 28.1% одновремен-
но паразитировали два вида; на 26.3% – три вида и 
на 21.15% особей – 4–5 видов эктопаразитов. Мак-
симальное число видов эктопаразитов на одной 
особи достигало пяти. На Nyctalus lasiopterus по 
одному виду было обнаружено у 10% очесанных 
особей, по два – у 20%, у 70% особей одновремен-

но было найдено 3–5 видов эктопаразитов. Макси-
мальное число видов, одновременно находящихся 
на одной особи, не превышало пяти.

В эктопаразитофауне исследованных вечерниц 
преобладают клещи семейства Macronyssidae (рис. 
2). Они локализуются преимущественно на откры-
тых участках хиро- и уропотагиума, а также в шер-
сти на границе перепонки и тела. При высокой ин-
тенсивности заражения (у Nyctalus lasiopterus) они 
распределяются по всему телу, даже на поверх-
ности шерсти, на морде и ушах. Экстенсивность 
инвазии представителями этих клещей у Nyctalus 
leisleri, N. noctula, N. lasiopterus достигает 100%, а 
ИО – 9.68, 5.09 и 30.30, соответственно.
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Macronyssus flavus – один из самых массо-
вых и распространенных в эктопаразитофауне 
видов. В наших исследованиях он отмечен на 
всех видах Nyctalus. Однако его значения встре-
чаемости оказались неоднозначными (рис. 2). 
У Nyctalus leisleri по уровню экстенсивности 
этот вид занимает первое место (ЭИ = 90.91%), 
за которым следует Steatonyssus spinosus (ЭИ 
= 63.64%). Самый высокий индекс экстенсив-
ности инвазии у Nyctalus lasiopterus также при-
надлежит Macronyssus flavus (ЭИ = 70.00%). 
Однако у Nyctalus noctula этот вид стоит на вто-
ром месте (ЭИ = 35.09%) вместе с Steatonyssus 
noctulus (ЭИ = 35.09%), тогда как наиболь-
шую встречаемость демонстрирует Spinturnix 
acuminatus (ЭИ = 54.39%).

По показателю интенсивности инвазии у 
двух видов Nyctalus наибольшие значения были 
отмечены также у Macronyssus flavus (Nyctalus 
leisleri – 7.80, N. lasiopterus – 40.14). У Nyctalus 
noctula вид Macronyssus flavus занимает вто-
рое место (ИИ = 6.50). Наибольшее значение 
ИИ (8.65) определено для Steatonyssus noctulus 
(рис. 2). По индексу обилия Macronyssus flavus 
лидирует у всех видов вечерниц (Nyctalus 
leisleri – 7.09, N. noctula – 2.28, N. lasiopterus 
– 28.10). Высокие значения ИО (>  1.0) заре-
гистрированы у Nyctalus leisleri также для 
Steatonyssus spinosus, у Nyctalus noctula – для 
Steatonyssus noctulus и Spinturnix acuminatus, у 
Nyctalus lasiopterus – для Spinturnix acuminatus, 
S. kolenatii (Kolenatii, 1856) и M. kolenatii 
(Oudemans, 1902) (рис. 2). Сравнение степени 
заражения видов Nyctalus эктопаразитами с по-
мощью теста Тьюки-Крамера не показало ста-
тистически значимых различий.

Значительную часть в эктопаразитофауне 
вечерниц занимают представители семейства 
Spinturnicidae. Их локализация на теле хозяев 
связана исключительно с летательной перепон-
кой. Специально адаптированные когти и ноги 
позволяют им легко цепляться за перепонку и 
прочно на ней удерживаться. У Nyctalus noctula 
и N. lasiopterus, которые часто занимают одно 
дневное убежище, самый встречаемый пред-
ставитель семейства – Spinturnix acuminatus 
(рис. 2), однако интенсивность заражения им 
не столь велика, как это характерно, например, 
для Macronyssus flavus. У Nyctalus leisleri инва-
зивность этим видом сравнительно низкая.

Общая зараженность представителями се-
мейства Ischnopsyllidae в целом небольшая. 
Блохи для обитания используют обволоснен-

ную часть тела хозяина, где чаще локализуют-
ся в густой шерсти загривка, около ушей и на 
шее. Максимальная экстенсивность инвазии 
отмечена для Ischnopsyllus plumatus (Ioff, 1946) 
и I. octactenus у Nyctalus lasiopterus; однако 
значения показателя ЭИ не превышают 20%. 
Встречаемость других видов блох у вечерниц, 
как правило, не более 10%. По интенсивно-
сти заражения и индексу обилия блохи, как и 
Spinturnicidae, демонстрируют низкие показа-
тели.

Структура сообществ
Было установлено, что сообщество экто-

паразитов Nyctalus leisleri содержит девять 
видов, среди которых два вида (Steatonyssus 
spinosus и Macronyssus flavus) составляют ядро 
сообщества, один вид (Ischnopsyllus variabilis) 
относится к сателлитам; остальные шесть ви-
дов являются случайными паразитами (табл. 
П1). Среди 15 видов паразитов, найденных 
на Nyctalus noctula, к группе ядра отнесены 
пять видов (Spinturnix acuminatus, Steatonyssus 
spinosus, S. noctulus, Macronyssus flavus и M. 
kolenatii), к группе сателлитов – два вида 
(Spinturnix kolenatii и S. mystacinus), к случай-
ным – восемь видов. Для сообщества эктопара-
зитов Nyctalus lasiopterus отмечено четыре вида 
ядра (Spinturnix acuminatus, Macronyssus flavus, 
M. kolenatii и Ischnopsyllus octactenus), шесть 
сателлитов и один случайный вид.

Самые высокие показатели индексов 
Шеннона и выравненности зарегистрирова-
ны для сообществ паразитов Nyctalus noctula 
(p < 0.001), что объясняется более богатым, чем 
у других вечерниц, видовым составом эктопа-
разитов и выравненностью их по относитель-
ному обилию (рис. 3). В паре Nyctalus leisleri – 
N. lasiopterus разнообразие эктопаразитофауны 
немного выше у первого вида за счет большого 
числа относительно хорошо выровненных по 
обилию случайных видов. Критерий достовер-
ности различий (t) между сообществами экто-
паразитов у этой пары рукокрылых минималь-
ный.

Полученные результаты по разнообразию 
хорошо согласуются с кривыми значимости 
видов (рис. 4). Так, для сообщества эктопара-
зитов Nyctalus noctula ранговое распределе-
ние видов приближается к лог-нормальному 
(табл. 2), при котором снижение показателя 
относительного обилия от первого к после-
дующим 3–4 видам происходит постепенно, а 
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Рис. 3. Индексы видового разнообразия Шеннона (H’) 
и выравненности Пиелу (E) сообществ эктопаразитов 
Nyctalus leisleri, N. noctula и N. lasiopterus. Ось ординат 
общая для значений индексов H’ и E.
Fig. 3. Shannon species diversity indices (H’) and Pielou 
alignment (E) of the ectoparasite communities in Nyctalus 
leisleri, N. noctula, and N. lasiopterus. The ordinate axis is 
the same for values of H' and E indices.

Рис. 4. Кривые рангового распределения видового обилия 
эктопаразитов у Nyctalus leisleri, N. noctula и N. lasiopterus.
Fig. 4. Rank distribution curves of ectoparasite species abun-
dance in Nyctalus leisleri, N. noctula, and N. lasiopterus.

виды со средним обилием (сателиты и часть 
случайных видов) более или менее обычны 
(Magurran, 1988). Ранговое распределение 
обилий видов эктопаразитов в сообществах 
хозяев Nyctalus leisleri и N. lasiopterus сход-
но. И оно приближается к модели лог-ряда, 
в котором падение показателя относительно-
го обилия от первого ко второму и третьему 
видам, наоборот, происходит резко, так как 
количество высоко обильных видов меньше, 
чем у Nyctalus noctula, но численность каждо-
го из них сравнительно больше.

Процедура сравнения сообществ экто-
паразитов по фаунистическому составу по-
казала наибольшее сходство между самыми 
крупными вечерницами – Nyctalus lasiopterus 
и N. noctula (CJ = 0.53), у которых из 17 ви-
дов, паразитирующих на них, девять – общие 
(Macronyssus flavus, M. kolenatii, Steatonyssus 
noctulus, S. spinosus, Spinturnix acuminatus, 

S. kolenatii, S. mystacinus (Kolenatii, 1857), 
Ischnopsyllus octactenus, I. plumatus) (рис. 5). 
Меньший уровень сходства отмечен меж-
ду Nyctalus noctula и N. leisleri (CJ = 0.41), 
у которых семь общих видов (Ischnopsyllus 
plumatus, I. intermedius, Spinturnix acuminatus, 
Steatonyssus spinosus, S. noctulus, Macronyssus 
flavus, M. crosbyi (Ewing & Stover, 1915)). В 
целом, степень сходства паразитарных со-
обществ у обоих пар хозяев оценивается как 
средний. Самую низкую общность и слабую 
степень сходства эктопаразитофаун демон-
стрируют Nyctalus leisleri и N. lasiopterus (CJ 
= 0.33), у которых из 13 видов только пять 
– общие (Macronyssus flavus, Steatonyssus 
noctulus, S. spinosus, Spinturnix acuminatus, 
Ischnopsyllus plumatus). 

Таблица 2. Значения χ2-статистики, демонстрирующие соответствие характера распределения значимости видов эк-
топаразитов в сообществе их хозяев гипотетическим моделям разнообразия
Table 2. A chi-square (χ2) statistics demonstrating the correspondence of the distribution nature of the significance of ecto-
parasite species in communities of their hosts to hypothetical models of the diversity

Вид-хозяин Геометрический ряд Лог-ряд Лог-нормальное Разломанный стержень
Nyctalus leisleri 518.0 73.6 – 216.6
Nyctalus noctula 57.4 41.2 4.1 127.3
Nyctalus lasiopterus 750.6 166.6 – 486.6
Примечание: Жирным шрифтом выделены наименьшие значения χ2-статистики, означающее соответствие модели видового распределения.
Note: The smallest chi-square (χ2) statistics values are highlighted in bold, indicating the fit of the species distribution model.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2024. 9(2): 1–23		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2024.009



10

Рис. 5. Дендрограмма сходства (метод UPGMA) сооб-
ществ эктопаразитов по видовому составу у видов Nyctalus 
leisleri, N. noctula и N. lasiopterus, добытых в Жигулевском 
государственном биосферном заповеднике и националь-
ном парке «Самарская Лука», по индексу Жаккара (СJ).
Fig. 5. Dendrogram of species composition similarity (UP-
GMA method) of ectoparasite communities in species of Nyc-
talus leisleri, N. noctula and N. lasiopterus, collected in the 
Zhiguli State Nature Reserve and Samarskaya Luka National 
Park, based on the Jacсard index (СJ).

Распределение видов эктопаразитов по их 
хозяевам наиболее точно иллюстрирует ана-
лиз соответствия (рис. 6). В ходе стандартиза-
ции данных между переменными эктопаразит 
– хозяин выявлена достаточно сильная связь 
(χ2 = 529.6, df = 38, p < 0.001). Поэтому она мо-
жет использоваться как анализирующая при 
описании предпочтений. В пространстве полу-
ченных размерностей (Dim 1 и Dim 2) все виды 
эктопаразитов сгруппированы согласно своим 
ассоциациям к видам Nyctalus. Наибольший 
вклад в статистику χ2 Пирсона вносит первая 
размерность, объясняющая почти 80% инерции.

Максимальную связь по первой размер-
ности демонстрирует Nyctalus noctula. С этим 
видом-хозяином наибольшую положительную 
корреляцию показали Steatonyssus noctulus, S. 
periblepharus (Kolenatii, 1858), Ischnopsyllus 
plumatus, Spinturnix acuminatus, S. nobleti (Deunff, 
Volleth, Keller & Aellen, 1990), S. helvetiae и Cimex 
lectularius. В тоже время, мощную, но уже отри-
цательную корреляцию имеет Macronyssus flavus, 
что связано с наименьшими значениями инвазив-
ности этого вида у Nyctalus noctula по сравнению 
с другими видами Nyctalus. Тем не менее, доля 
его встреч среди всех паразитов данного хозяина 
относительно высока, что подтверждается экс-
тенсивностью заражения и индексом его обилия 
(рис. 2). Два других вида Nyctalus занимают в 
системе координат противоположное положе-
ние по отношению к Nyctalus noctula и немного 
расходятся по второй размерности. С Nyctalus 
leisleri максимально ассоциированы Macronyssus 
ellipticus (Kolenatii, 1856) и Ischnopsyllus variabilis, 

найденные только на этом хозяине и представлен-
ные в сообществе единичными экземплярами. 
Наибольшую коллинеарность показали Spinturnix 
myoti и S. plecotinus (Koch, 1839), которые тоже 
отмечены только на одном виде-хозяине (Nyctalus 
lasiopterus) с низкой интенсивностью заражения. 
Macronyssus flavus почти в равной степени ассоци-
ирован с Nyctalus lasiopterus и N. leisleri. Но из-за 
одинаково высокой интенсивности инвазии (рис. 
2), он имеет умеренные положительные значения 
корреляции к их векторам. Все виды Nyctalus так-
же заражены Steatonyssus spinosus. Однако из-за 
этого обстоятельства значимая ассоциация дан-
ного эктопаразита с конкретным видом-хозяином 
не наблюдается.

Таким образом, каждый вид-хозяин характе-
ризуется определенным набором эктопаразитов. 
Их видовой состав и численное соотношение 
сильно неоднозначны, что определяется как эко-
логией самих хозяев, так уровнем специализаци-
ей и конкурентными отношениями их паразитов. 
Общий «облик» таких паразито-хозяиных связей 
может отражать экологическую нишу прокормите-
ля, которую очень хорошо показывают результаты 
дискриминантного анализа (рис. 7, табл. 3).

Дискриминантный анализ проведен методом 
пошагового включения переменных, в ходе кото-
рого из 19 видов эктопаразитов были исключены 
11, вносящих малозначимый вклад в дискримина-
цию. В ходе дальнейшей процедуры классифика-
ции разделение ниш, сформированных эктопара-
зитарных сообществ у особей трех видов Nyctalus, 
происходит по первым двум функциям, которые 
имеют почти равную долю объясненной диспер-
сии (табл. 3). Значения лямбды Уилкса (λ) заметно 
отличается от единицы (при p < 0.001), что сви-
детельствует об адекватности модели. Наиболь-
ший вклад в разделение экологических ниш по 
первой функции вносят такие виды как Spinturnix 
acuminatus, S. kolenatii и Steatonyssus spinosus. Раз-
ные знаки их коэффициентов объединенной вну-
тригрупповой корреляции может быть результа-
том конкурентного исключения одних видов при 
высокой численности других. Слева направо по 
первой оси у особей разных видов Nyctalus про-
исходит увеличение встречаемости и относитель-
ного обилия Spinturnix acuminatus и S. kolenatii, а 
с другой стороны уменьшение этих показателей у 
Steatonyssus spinosus. В результате относительно 
неплохо разделенными оказались экологические 
ниши Nyctalus noctula и N. leisleri с общей обла-
стью трансгрессии около 40%. По второй функции 
наибольший положительный вклад в дифференци-
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Рис. 6. Распределение видов эктопаразитов видов 
Nyctalus leisleri, N. noctula и N. lasiopterus в простран-
стве двух размерностей (Dim 1 и Dim 2), построенных 
на основе данных по их встречаемости методом анализа 
соответствий. Обозначения: Cim.lec – Cimex lectularius, 
Isch.plu – Ischnopsyllus plumatus, ��������� ������������� Isch����� ������������� .���� ������������� oct� �������������  – �����������Ischnopsyl-
lus octactenus, Isch.int – Ischnopsyllus intermedius, Isch.
var – Ischnopsyllus variabilis, ������� �������������������  Sp����� �������������������  .���� �������������������  acu� �������������������   – ����������������� Spinturnix�������  ������acumi-
natus, Sp.kol – Spinturnix kolenatii, Sp.mys – Spinturnix 
mystacinus, Sp.myo – Spinturnix myoti, Sp.ple – Spinturnix 
plecotinus, Sp.hel – Spinturnix helvetiae, Sp.nob – Spinturnix 
nobleti, S.spi – Steatonyssus spinosus, S.noc – Steatonyssus 
noctulus, S.per – Steatonyssus periblepharus, M�������������.������������fla��������� – ������Macro-
nyssus flavus, M.kol – Macronyssus kolenatii, M.ell – Macro-
nyssus ellipticus, M.cro – Macronyssus crosbyi.
Fig. 6. Distribution of ectoparasite species living on Nyctalus 
leisleri, N. noctula and N. lasiopterus in the space of two 
dimensions (Dim 1 and Dim 2), based on data on their fre-
quency of occurrence by correspondence analysis. Designa-
tions: Cim.lec – Cimex lectularius, Isch.plu – Ischnopsyllus 
plumatus, Isch.oct – Ischnopsyllus octactenus, Isch.int – Is-
chnopsyllus intermedius, Isch.var – Ischnopsyllus variabi-
lis, Sp.acu – Spinturnix acuminatus, Sp.kol – Spinturnix ko-
lenatii, Sp.mys – Spinturnix mystacinus, Sp.myo – Spinturnix 
myoti, Sp.ple – Spinturnix plecotinus, Sp.hel – Spinturnix 
helvetiae, Sp.nob – Spinturnix nobleti, S.spi – Steatonyssus 
spinosus, S.noc – Steatonyssus noctulus, S.per – Steatonys-
sus periblepharus, M.fla – Macronyssus flavus, M.kol – Mac-
ronyssus kolenatii, M.ell – Macronyssus ellipticus, M.cro – 
Macronyssus crosbyi.

Рис. 7. Расположение экологических ниш (эллипсы рас-
сеяния с 95% доверительным интервалом) видов Nyctalus 
lasiopterus, N. noctula и N. leisleri, построенные на основе 
численности видов их эктопаразитофаун, в пространстве 
двух дискриминантных функций.
Fig. 7. The arrangement of ecological niches (scattering ellips-
es with a 95% confidence interval) of Nyctalus lasiopterus, N. 
noctula and N. leisleri, built on the basis of the number of their 
ectoparasite species, in space of two discriminant functions.

ацию вносит показатель численности Macronyssus 
flavus, который нарастает снизу вверх, достигая 
максимума у особей Nyctalus lasiopterus. Экологи-
ческая ниша этого вида обособлена от двух других 
с областью перекрывания не более 30%.

Полагаясь на лучшие значения параметров 
статистики первой дискриминантной функции, 
можно заключить, что наибольшей шириной эко-
логической ниши в отношении связи с эктопа-
разитами обладают особи Nyctalus noctula. Это 
заключение подтверждается значением индекса 
Шеннона и моделью лог-нормального распреде-
ления, демонстрирующих наибольшее разнообра-
зие эктопаразитофауны, а также анализом соот-
ветствия, показывающим широкую ассоциацию и 
специфичность паразитов к виду Nyctalus noctula.

Таблица 3. Коэффициенты объединенной внутригруп-
повой корреляции основных видов эктопаразитов, име-
ющих наибольшее значение в разделении экологических 
ниш трех видов Nyctalus, по двум дискриминантным 
функциям и результаты их значимости
Table 3. Coefficients of the combined intra-group correlation 
of the main ectoparasite species, characterising by the high-
est importance in division of ecological niches of the three 
Nyctalus species by two discriminant functions and the re-
sults of their significance

Виды и параметры статистики DF1 DF2
Spinturnix kolenatii 0.43 0.36
Macronyssus flavus -0.16 0.53
Steatonyssus spinosus -0.41 0.19
Spinturnix myoti 0.20 0.31
Spinturnix acuminatus 0.50 -0.12
Steatonyssus noctulus 0.19 -0.26
Ischnopsyllus octactenus 0.26 0.31
Macronyssus kolenatii 0.26 0.03
Лямбда Уилкса (λ) 0.32 0.60
χ2-тест 92.4 41.5
Объясненная дисперсия 0.566 1.000
p-уровень < 0.0001 < 0.0001

При исследовании частоты совместной 
встречаемости эктопаразитов была выявле-
на статистически значимая сильная положи-
тельная связь в 28 парах видов (табл. П2). 
Чаще всего с другими видами встречаются 
Macronyssus flavus (с 15 видами), Steatonyssus 
spinosus (с 11 видами), Spinturnix kolenatii (с 
десятью видами), Steatonyssus noctulus (с де-
вятью видами) и Ischnopsyllus octactenus (с 
пятью видами). Их участие в ассоциациях, ве-
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роятно, может быть связано с высокой их то-
лерантностью к конкурентам. Статистически 
значимая средняя положительная связь от-
мечена между Steatonyssus noctulus и Cimex 
lectularius, Ischnopsyllus plumatus и Macronyssus 
flavus, Spinturnix mystacinus и S. acuminatus, 
Steatonyssus noctulus и Spinturnix acuminatus, 
Macronyssus flavus и Spinturnix acuminatus, S. 
mystacinus и Steatonyssus spinosus, Spinturnix 
mystacinus и Steatonyssus noctulus. Слабая поло-
жительная связь выявлена лишь между видами 
Ischnopsyllus variabilis и Steatonyssus spinosus.

Сильная отрицательная связь установле-
на в 26 парах видов, а средняя отрицатель-
ная только у пар видов Ischnopsyllus variabilis 
– Macronyssus flavus и Spinturnix nobleti – 
Macronyssus flavus. Наибольшее число от-
рицательных ассортативных связей имеет 
Spinturnix myoti (с девятью видами). Это ши-
роко распространенный, транспалеарктиче-
ский вид, прокормителями которого являются 
преимущественно представители рода Myotis. 
Он был найден в единичном экземпляре толь-
ко на Nyctalus lasiopterus. Не исключено, что 
вечерницы являются случайными для него хо-
зяевами, а высокая численность специфичных 
паразитов, экологические предпочтения хозя-
ина и слабая физиологическая совместимость 
ограничивает его нишевой потенциал.

Блохи, как эктопаразиты рукокрылых, 
занимают нишевое пространство, которое 
отличается от такового у клещей. Мы не 
обнаружили корреляционной связи между 
численностью у этих таксономически раз-
ных групп членистоногих (блохи – клещи) 
(ранговый критерий Спирмена  =  0.042, при 
p = 0.695). Поэтому конкуренция между ними, 
если она есть, крайне низкая. Количество па-
разитирующих блох на одном хозяине ни-
когда не бывает столь высоким, как клещей 
(табл. 1). При этом совместное проживание 
двух или более видов блох на одной особи хо-
зяина маловероятно. Нами был зарегистриро-
ван лишь один случай, когда на одной особи 
Nyctalus noctula были одновременно найдены 
Ischnopsyllus plumatus и I. intermedius.

Случаи, когда на одном хозяине встреча-
ется только один вид паразитов, оказались 
редки (табл. П2). Максимальное количество 
конспецифичных скоплений было отмечено 
лишь у Macronyssus flavus. Как правило, их 
хозяевами были особи Nyctalus lasiopterus, у 
которых зафиксирована крайне высокая ин-

тенсивность инвазии. Только у двух особей-
хозяев были найдены Spinturnix acuminatus, 
где они присутствовали в качестве одного ви-
да-паразита. У всех остальных эктопаразитов 
вечерниц количество конспецифичных встреч 
не более одной, либо отсутствует.

Обсуждение
В результате исследования эктопарази-

тофауны синтопических популяций летучих 
мышей рода Nyctalus было выявлено 19 видов 
членистоногих, среди которых есть как типич-
ные паразиты вечерниц, так и паразиты, более 
характерные для других видов рукокрылых. 
Так, западнопалеарктический вид Ischnopsyllus 
octactenus, несмотря на то, что основными хозя-
евами являются виды родов Myotis и Pipistrellus, 
отмечен на Nyctalus noctula и N. lasiopterus. 
Встречающийся в Европе и в Средней Азии 
Macronyssus ellipticus преимущественно на 
педставителях рода Myotis в единичном коли-
честве обнаружен на Nyctalus leisleri. Исклю-
чительно на Nyctalus noctula нами найдены 
Steatonyssus periblepharus и Spinturnix helvetiae. 
Из них Steatonyssus periblepharus распростра-
нен в Евразии (Radovsky, 1967; Stanyukovich, 
1997) и в Африке (Benda et al., 2014), где па-
разитирует на широком спектре хозяев, пре-
имущественно на Pipistrellus и Myotis, в том 
числе на Nyctalus noctula. Spinturnix helvetiae, 
наоборот, считается специфичным парази-
том Nyctalus leisleri и известен только из Цен-
тральной и Восточной Европы (Deunff et al., 
1986; Stanyukovich, 1997). Поэтому его находку 
можно считать уникальной, т.к. она расширяет 
представление о распространении вида и о его 
возможных хозяевах. Такие находки подтверж-
дают идею о том, что многие паразиты могут 
быть специфичными в одних условиях, но при-
держиваться оппортунистической стратегии, 
оказавшись на другом хозяине (Krasnov et al., 
2010; Bezerra & Bocchiglieri, 2020). Возможно, 
инвазия Spinturnix helvetiae на Nyctalus noctula 
связана с использованием прокормителем 
общего убежища с Nyctalus leisleri. Наконец, 
Ischnopsyllus variabilis широко распространен 
и встречается на разных видах рукокрылых. На 
вечерницах он был обнаружен только в Болга-
рии и Италии, а нами найден на Nyctalus leisleri. 
Блохи Ischnopsyllus elongatus и I. obscurus, от-
меченные ранее на вечерницах Самарской об-
ласти (Кириллова, Кириллов, 2018), нами обна-
ружены не были.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2024. 9(2): 1–23		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2024.009



13

По экстенсивности и интенсивности 
заражения у всех видов-хозяев лидирует 
Macronyssus flavus, один из наиболее распро-
страненных и многочисленных в Палеаркти-
ке видов гамазовых клещей. Долгое время 
он считался моноксенным с единственным 
хозяином Nyctalus noctula (Radovsky, 1967; 
Dusbábek, 1972). В последние десятилетия 
доказано его распространение на широком 
спектре видов рукокрылых, принадлежащих 
родам Myotis, Pipistrellus и Eptesicus (Бобкова, 
2005; Орлова и др., 2011; Хицова, Шерстяных, 
2014). Отдельно для Nyctalus noctula выявлена 
высокая зараженность Spinturnix acuminatus и 
Steatonyssus noctulus, для Nyctalus lasiopterus 
– Spinturnix acuminatus, а для Nyctalus leisleri 
– Steatonyssus spinosus. Все три вида экто-
паразитов также широко распространены в 
Палеарктике. Из них Spinturnix acuminatus и 
Steatonyssus spinosus характерны для всех ве-
черниц, а Steatonyssus noctulus была ранее отме-
чена только на Nyctalus noctula (Stanyukovich, 
1997). К числу малоинвазивных паразитов 
вечерниц относятся семь видов. Среди них 
широко распространены Spinturnix plecotinus 
и S. myoti. На вечерницах они ранее были из-
вестны только у Nyctalus noctula (Walter, 1996; 
Stanyukovich, 1997; Бобкова, 2005), но нами 
найдены и на Nyctalus lasiopterus.

Самое высокое разнообразие паразито-
фауны выявлено у Nyctalus noctula, который 
относится к одному из многочисленных и 
широко распространенных видов рукокры-
лых в Европейской России. Наибольшее 
сходство по видовому составу эктопарази-
тов он демонстрирует с Nyctalus lasiopterus, 
одной из самых редких в Европе вечерниц. 
Наличие большого числа общих видов экто-
паразитов, а также присутствие на них па-
разитов, типичных для представителей рода 
Pipistrellus, объясняется способностью этих 
двух видов вечерниц в период размножения 
держаться в совместных колониях друг с 
другом (Панютин, 1969, 1983; данные авто-
ров), а иногда в группе с Pipistrellus nathusii 
(Keyserling & Blasius, 1839) (Кузякин, 1980; 
данные авторов). В этой связи показано, 
что разные виды рукокрылых, находящи-
еся в непосредственной близости, имеют 
самый высокий уровень горизонтальной 
передачи паразитов (Dick et al., 2003). Виды 
Nyctalus noctula и N. leisleri, наоборот, име-
ют существенные отличия в выборе убежищ 

(Ruczyński & Bogdanowicz, 2005), что сни-
жает вероятность горизонтальной передачи, 
и, как следствие, выражается в минималь-
ном сходстве своих сообществ паразитов.

Структура сообществ эктопаразитов у 
разных видов Nyctalus, несмотря на их жизнь 
в одних и тех же местообитаниях, неоднород-
на, отличается составом видов и численным 
их соотношением. Мы предполагаем, что 
причиной различий в качественном и коли-
чественном составе паразитарных сообществ 
вечерниц может быть исторически сложивша-
яся экологическая идентичность этих видов, 
связанная с демографическими процесса-
ми в популяциях и поведенческими особен-
ностями, физиологическими механизмами 
функционирования организма хозяина и его 
репродуктивным статусом, приуроченность 
к определенным местам зимовок и летнего 
обитания, что показано в исследованиях ряда 
авторов на примере других видов рукокры-
лых (Christe et al., 2000, 2003; Zahn & Rupp, 
2004; Lourenço, 2008; Czenze & Broders, 2011; 
Presley, 2011; Orlova et al., 2017).

Совместная встречаемость нескольких 
видов эктопаразитов на одном хозяине услож-
няет структуру сообщества и демонстрирует 
способность видов успешно конкурировать за 
ресурсный потенциал. Преобладание эктопа-
разитарных инфрасообществ с одним видом 
каждого из семейств паразитов указывает на 
различные предпочтения паразитов в локали-
зации на теле хозяина. Так, клещи семейства 
Macronyssidae преимущественно населяют 
пространство на границе шерстного покрова 
и необволосненной части летательной пере-
понки. Однако при высоком уровне инвазии 
они могут распространяться по всему телу 
хозяина, занимая всю летательную перепон-
ку и обволосненную часть тела, в том числе 
морду (Spears et al., 1999; данные авторов). 
Примечательно, что в таких случаях сообще-
ство паразитов часто состоит исключительно 
из видов Macronyssidae и не включает в себя 
представителей других семейств. 

Клещи семейства Spinturnicidae имеют 
более узкую локализацию на теле жертвы, и 
нами были встречены только на летательной 
перепонке, на что указывают и другие иссле-
дования (ter Hofstede & Fenton, 2005; Almeida 
et al., 2015). По данным нашего исследова-
ния, они проявляют высокую толерантность к 
представителям семейства Macronyssidae, ча-
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сто разделяющие с ними одного хозяина (силь-
но отрицательная связь отмечена только в па-
рах Spinturnix nobleti – Steatonyssus spinosus 
и Spinturnix myoti – Steatonyssus spinosus; 
вероятно, это связано с малой численностью 
клещей Spinturnix nobleti и S. myoti на дан-
ных видах хозяев). При этом представители 
Spinturnicidae никогда не достигают высокой 
численности на теле хозяина, как это иногда 
характерно для видов Macronyssidae. Пока-
зательным в этом отношении является зара-
женность Nyctalus noctula клещем Spinturnix 
acuminatus. Этот вид эктопаразита встреча-
ется практически на всех особях хозяина, 
однако по показателю среднего количества 
особей, приходящегося на одну зараженную 
особь вида-хозяина, он существенно уступает 
паразитам семейства Macronyssidae (рис. 2). В 
то же время толерантность Spinturnicidae по 
отношению к блохам Ischnopsyllidae остается 
не выясненной, поскольку из 15 отмеченных 
сильных связей 12 являются отрицательными 
и три – положительными. Однако на теле хо-
зяина блохи занимают только те части тела, 
которые покрыты густой шерстью, и вероят-
ность конкуренции между этими паразита-
ми должна быть крайне мала. Тем не менее, 
исследования Czenze & Broders (2011), про-
веденные на ночницах Северной Америки, 
показали, что распространенность и заражен-
ность некоторыми видами клещей может об-
ратно коррелировать с распространенностью 
и зараженностью блохами.

В некоторых исследованиях были описа-
ны отрицательные взаимосвязи между раз-
личными видами эктопаразитов рукокрылых 
посредством корреляционного анализа их 
плотности (Dick, 2005; Presley, 2007; Lourenço 
et al., 2020; Orta-Pineda et al., 2020). Нами 
сильная отрицательная связь была выявле-
на у 26 пар видов паразитов, из которых, как 
правило, хотя бы один относится к редким 
и встречается преимущественно на других 
видах рукокрылых. Для типичных и широко 
распространенных паразитов вечерниц, таких 
как Macronyssus flavus, Steatonyssus noctulus, 
Spinturnix acuminatus, характерно образова-
ние сильных и средних положительных свя-
зей с другими паразитами, либо полное их 
отсутствие. Полученные результаты согласу-
ются с исследованием взаимоотношений эк-
топаразитов рукокрылых, где на четырех из 
11 видов хозяев наблюдалось значительное 

положительное сосуществование для всей со-
вокупности или, по крайней мере, для одной 
пары видов в совокупности (Presley, 2011). 
Это свидетельствует либо о хорошей приспо-
собленности паразитов к взаимному влиянию, 
либо о незначительности конкурентных взаи-
моотношений ввиду обилия ресурса и преи-
мущественного воздействия других факторов 
на численность разных видов эктопаразитов. 
К таким факторам могут относиться различия 
в микроклимате летних убежищ животных, 
густота леса в местах их расположения и кли-
матические условия в целом, влияющие на 
преобладание одних видов над другими в со-
ставе комплекса паразитов на хозяине (Maestri 
et al., 2017; Ericksson et al., 2020; da Silva et al., 
2023). К тому же выводу пришли Tello et al. 
(2008), указывающие на отсутствие свиде-
тельств конкуренции в характере распреде-
ления и смешанного влияния на характер ва-
риации плотности среди видов Nycteribiidae, 
паразитирующих на различных видах руко-
крылых. Это также согласуется с исследова-
ниями других паразитических и свободножи-
вущих организмов (например, Combes, 2001; 
Houlahan et al., 2007; Kaplan & Denno, 2007), 
которые показывают, что в регуляции колеба-
ния численности видов внутри сообщества 
более важны абиотические факторы, чем кон-
курентные взаимодействия.

Заключение
На видах Nyctalus выявлено относитель-

но большое разнообразие эктопаразитов, 
принадлежащих двум семействам гамазовых 
клещей (Spinturnicidae и Macronyssidae), се-
мейству блох (Ischnopsyllidae) и семейству 
клопов (Cimicidae). Среди обнаруженных 
видов встречались как типичные паразиты 
вечерниц, неоднократно отмеченные други-
ми авторами, так и виды, предпочитающие 
представителей родов Pipistrellus и Myotis в 
качестве хозяев. Заражение такими нетипич-
ными эктопаразитами, вероятно, происходит 
при использовании двумя разными видами 
одного убежища.

Наибольшей инвазивностью как по экс-
тенсивности заражения (ЭИ), так и по ин-
тенсивности (ИИ), обладают клещи семей-
ства Macronyssidae, число которых на одной 
особи хозяина достигает 100. Из всех видов 
Macronyssidae в пробах гораздо чаще дру-
гих встречается Macronyssus flavus, который 
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входит в группу видов ядра сообществ экто-
паразитов, отмеченных нами на двух видах 
Nyctalus. Среди видов Spinturnicidae внима-
ния заслуживает клещ Spinturnix acuminatus, 
показавший высокие значения экстенсивно-
сти и интенсивности инвазии у двух видов: 
Nyctalus noctula и N. lasiopterus. В целом, об-
щая зараженность представителями семейств 
Ischnopsyllidae и Cimicidae небольшая.

Различия в зараженности вечерниц каса-
ются как качественных, так и количественных 
характеристик эктопаразитофауны. Сравни-
тельный анализ фаунистического состава со-
обществ эктопаразитов видов Nyctalus показал 
максимальную общность между паразитофа-
унами Nyctalus noctula и N. lasiopterus, кото-
рое в то же время по силе сходства оценива-
ется как среднее. Наименьшее и слабое по 
силе сходство было зарегистрировано для 
сообществ паразитов Nyctalus noctula и N. 
leisleri. При этом для Nyctalus noctula было 
отмечено наибольшее число видов эктопара-
зитов и выравненность их по численности, 
что подтверждается кривой рангового распре-
деления видового обилия членистоногих, со-
ответствующей лог-нормальному распределе-
нию. Кроме того, у Nyctalus noctula отмечено 
наибольшее (четыре) число видов сателлитов 
в сообществе паразитов. Такое сбалансиро-
ванное состояние сообщества паразитов у 
Nyctalus noctula, вероятно, связано с высокой 
численностью Nyctalus noctula и широкой ее 
распространенностью. У остальных видов 
Nyctalus модели распределения обилия экто-
паразитов близки к лог-ряду. Виды ядра в ком-
плексах эктопаразитов у трех видов Nyctalus 
различны. У Nyctalus leisleri значительно пре-
обладают по численности Macronyssus flavus 
и Steatonyssus spinosus, у Nyctalus noctula 
– только Steatonyssus noctulus, у Nyctalus 
lasiopterus – только Macronyssus flavus.

В ходе исследования сильная положитель-
ная связь была выявлена в 28 парах видов 
эктопаразитов. Как правило, это широко рас-
пространенные и массовые виды. Наблюдае-
мая зависимость может возникать вследствие 
сходных требований паразитов к ресурсам 
среды и довольно высокой толерантности к 
другим видам эктопаразитов. Отмечается так-
же и обратная тенденция, когда виды, наобо-
рот, не встречаются совместно на одном хозя-
ине. Такая сильная отрицательная связь была 
выявлена нами у 26 пар видов, которые, как 

правило, относятся к редким и встречаются в 
основном на других видах рукокрылых. Сло-
жившаяся картина, возможно, свидетельству-
ет о низком влиянии конкурентных взаимоот-
ношений в сообществе эктопаразитов на их 
численность и преобладающем воздействии 
на нее других факторов.

Дополнительная информация
Дополнительная информация к статье Ма-

лявиной, Смирнова (2024) может быть найде-
на в Электронном приложении.
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STRUCTURE OF ECTOPARASITE COMMUNITIES OF NYCTALUS SPECIES 
(CHIROPTERA: VESPERTILIONIDAE) IN THE ZHIGULI STATE NATURE 

RESERVE AND SAMARSKAYA LUKA NATIONAL PARK (EUROPEAN RUSSIA)
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The ectoparasites of the bats (Chiroptera) often act as carriers of infectious agents dangerous to animals and 
humans. This determines the relevance of studying ectoparasite communities. In this regard, the composition 
of communities and interspecific relations of ectoparasites of migratory bats are of particular interest, since 
they can be a source of arthropods with vector potential that are atypical in a studied area. This research was 
aimed to study the species composition, community structure and parasite-host specificity of ectoparasites 
in syntopic populations of bats of the genus Nyctalus. The study has been carried out in the Zhiguli State 
Biosphere Reserve and Samarskaya Luka National Park (Russia). A total of 78 individuals of Nyctalus were 
examined, namely Nyctalus noctula (47 individuals), N. leisleri (21 individuals) and N. lasiopterus (ten indi-
viduals). They were captured by ornithological nets in the summer period in 2017–2019. The collected ecto-
parasites were fixed in alcohol, and permanent preparations were made using Fora-Berlese liquid. In total, we 
found 19 ectoparasite species, namely one Hemiptera species (Cimex lectularius), four Ischnopsyllidae spe-
cies, and 14 species of Spinturnicidae and Macronyssidae families. Of these, eight ectoparasite species have 
been found for the first time in Russia on Nyctalus species. Nine ectoparasites species were found on Nyctalus 
leisleri, 15 species on N. noctula, and 11 species on N. lasiopterus. The most massive and widespread parasite 
on Nyctalus is Macronyssus flavus. In addition, we demonstrated a high infestation of Nyctalus noctula by 
Spinturnix acuminatus and Steatonyssus noctulus, of Nyctalus lasiopterus by Spinturnix acuminatus and of 
Nyctalus leisleri by Steatonyssus spinosus. Among casual parasites of Nyctalus, there are Spinturnix helve-
tiae, S. myoti, S. plecotinus, Ischnopsyllus octactenus, I. variabilis, Macronyssus ellipticus, and Steatonyssus 
periblepharus. The correspondence analysis of certain ectoparasite communities, differing in qualitative and 
quantitative composition, with the host species demonstrated the general structure of parasite-host relation-
ships. Nyctalus noctula has the highest diversity of ectoparasite communities and the model of the log-normal 
distribution of species abundance confirmed this. In terms of species composition, the parasite communities of 
Nyctalus noctula and N. lasiopterus were the most similar, while the parasite communities of Nyctalus noctula 
and N. leisleri were the least similar. The key components involved in the differentiation of ectoparasitic com-
munities were the following species: Spinturnix acuminatus, S. kolenatii, Steatonyssus spinosus, and Macro-
nyssus flavus, which have different infestation values in their hosts. Co-occurrence analysis revealed a strong 
positive relationship for 28 ectoparasite species pairs and a strong negative relationship for 26 species, which 
may be explained by weakened competitive relations between the ectoparasites. The observed assortativity of 
parasite species among themselves has been discussed.

Key words: Cimicidae, ectoparasite fauna, Ischnopsyllidae, Macronyssidae, Nyctalus lasiopterus, Nyctalus 
leisleri, Nyctalus noctula, Protected Area, Spinturnicidae
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