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Резюме. На Западном и Северном Алтае, так же как
и в некоторых других гумидных районах Южной Сиби-
ри, встречаются виды, а также роды жужелиц (Carabidae)
и агиртид (Agyrtidae), в целом для Сибири нехарактер-
ные. Впервые для Алтая приводятся Metacolpodes bu-
channani (Hope, 1831) и Perileptus japonicus Bates, 1873
(Carabidae). Приводится новый локалитет и впервые опи-
сан самец Ipelates altaicus Nikolajev, 2002 (Agyrtidae).

Разорванный видовой ареал Notiophilus semistriatus
Say, 1823, N. impressifrons A. Morawitz, 1862, Perileptus
japonicus, Metacolpodes buchannani и Agonum subtrun-
catum (Motschulsky, 1860) в сочетании со стенотопнос-
тью этих видов, позволяет рассматривать их в Сибири
как реликтовые элементы. По-видимому, такие дизъюн-
кции обусловлены приуроченностью видов к районам с
влажным и относительно тёплым (в том числе в зимний
период) микроклиматом, в том числе — к черневым
лесам, которые считаются сибирскими аналогами широ-
колиственных лесов. Особенности распространения не-
моральных жужелиц Голарктики согласуются с вывода-
ми о молодом возрасте подобных разрывов ареалов.
Неморальные виды могли проникнуть в рефугиумы во
время климатического оптимума голоцена (8–6 тыс. лет
назад), а не сохранились там с плиоцена, как часто счи-
тается.

Более древние третичные реликты на Алтае извест-
ны среди жуков-жужелиц и агиртид. Роды Epaphiopsis,
Amerizus и Ipelates, с основным ареалом в Юго-Восточ-
ной Азии (Amerizus и Ipelates также в Северной Аме-
рике), представлены на Алтае обособленными видами
E. jacobsoni Sokolov et Shilenkov, 1987, A. teles Belousov
et Dudko, 2010 и I. altaicus, имеющими здесь локальный
ареал. Алтайские виды этих родов, которые можно на-
зывать палеоэндемиками, известны только в гумидных
районах Алтая и обитают в специфических местообита-
ниях — каменных россыпях. Видимо из-за похолодания
и осушения климата в плейстоцене, ареалы этих родов
сильно сократились. Только специализированные пет-
рофильные виды, терпимые к низким температурам,
смогли перенести колебания климата этой эпохи и со-
хранились в алтайском рефугиуме.

Abstract. In Western and Northern Altai, as well as in
some humid regions of Southern Siberia, species and genera
of ground beetles (Carabidae) and carrion beetles (Agyr-
tidae) occur which are unusual for the Siberian fauna, such
as Metacolpodes buchannani (Hope, 1831) and Perileptus
japonicus Bates, 1873 (Carabidae) which are newly record-
ed for Siberia. A further locality and description of the male
of Ipelates altaicus Nikolajev, 2002 are presented for the
first time.

The disjunctive ranges of Notiophilus semistriatus Say,
1823, N. impressifrons A. Morawitz, 1862, Perileptus japon-
icus, Metacolpodes buchannani and Agonum subtruncatum
(Motschulsky, 1860) together with stenotope features of the
species allows them to be considered as relic for Siberia.
Evidently, these disjunctions are caused by the species pref-
erence for humid and warm (even in winter time) habitats of
«chernevye lesa» («black forests» Pinus sibirica Du Tour +
Abies sibirica Ledeb.) considered as Siberian analog of
broad-leaf forest. Specifics of distribution of nemoral ground
beetles in Holarctic conform the conclusion about young
age of such areal disjunction. Nemoral species could pene-
trate the refugium during Holocene climatic optimum (8–6
thousand years ago), but not survive there from Pliocene,
as considered sometimes.

The ancient tertiary relics in Altai are known among
ground and carrion beetles. Epaphiopsis, Amerizus and
Ipelates mainly ranged in South-East Asia and North Amer-
ica (Amerizus and Ipelates) are represented in Altai by lo-
cally distributed E. jacobsoni Sokolov et Shilenkov, 1987,
A. teles Belousov et Dudko, 2010 and I. altaicus. These
species can be named «palaeoendemics», occur in stony
alluvial deposits of humid regions of Altai. Probably, areals
of the species strongly decreased after a cold and drying
period of the climate in Pleistocene. Only petrophilous spe-
cialized species tolerant of low temperatures could survive
in the Altai refugium during climate change of the Epoch.

Введение
В Южной Сибири известны различные по про-

исхождению и возрасту группы реликтовых жи-
вотных и растений. В гумидных районах Алтае-
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Саянской горной системы наиболее известны так
называемые неморальные реликты. Зона широко-
лиственных лесов в Евразии имеет широкий раз-
рыв — на всей территории Сибири, он обусловлен
континентальностью климата этого региона. Эле-
менты неморальной растительности, в том числе с
участием широколиственных пород (липа, ильм,
дуб), представлены в ряде мест юга Западно-
Сибирской равнины, Алтае-Саянской горной си-
стемы и Забайкалья. Так, ещё в конце XIX века,
были обнаружены липовые рощи в Горной Шории
и в окрестностях Красноярска [Крылов, 1891;
Прейн, 1895]. Кроме самой липы, в них произрас-
тает ряд видов травянистых растений, свойствен-
ных преимущественно широколиственным лесам и
считающихся неморальными реликтами. Ещё боль-
ше неморальных реликтов (62 вида) выявлено в
черневых лесах Южной Сибири [Крапивкина, 2007].
Черневые леса формируются в избыточно влаж-
ных (количество осадков превышает испаряемость)
и относительно тёплых (особенно в зимний период)
районах и рассматриваются иногда как сибирские
аналоги широколиственных лесов. В Алтае-Саян-
ской горной системе участки черневой тайги встре-
чаются на Западном и Северо-Восточном Алтае,
в Горной Шории, на Кузнецком Алатау, Салаир-
ском кряже, фрагментарно — на северном макро-
склоне Саян и на Хамар-Дабане.

Во многих группах членистоногих в Сибири так-
же выделяют группу неморальных (или субнемо-
ральных) видов, которые трофически или топичес-
ки связаны с широколиственными лесами и их
аналогами [Dubatolov, Zolotarenko, 1995; Dubatolov,
Kosterin, 2000; Князев, Костерин, 2003; Легалов
и др., 2006; Михайлов, Атучин, 2006; Костерин
и др., 2007; Марченко, 2010]. Поскольку широко-
лиственные леса в Сибири практически отсут-
ствуют, таких видов здесь немного. Многие из них
имеют дизъюнктивные ареалы, которые можно рас-
сматривать как реликтовые.

Исследования жесткокрылых насекомых семей-
ства жужелиц (Carabidae) на Алтае и в сопредель-
ных регионах выявили 5 видов, обитающих здесь
более или менее изолированно от их основного
ареала в Восточной Азии. Кроме того, здесь отме-
чены представители трёх родов из семейств Cara-
bidae и Agyrtidae, имеющих дизъюнктивный родо-
вой ареал с центром разнообразия в Юго-Восточной
Азии и представленных на Алтае эндемичными ви-
дами. В обоих случаях в Алтае-Саянском регионе
эти виды распространены в наиболее влажных гу-
мидных районах. Ниже обсуждаются особенности
распространения, биотопическая приуроченность
и возраст изоляции этих видов.

При цитировании материала указано количество
изученных экземпляров, в скобках — количество
препаратов гениталий самцов. Изученный матери-
ал хранится в следующих коллекциях: ЗИН — Зоо-
логический институт РАН, Санкт-Петербург;
МПГУ — Московский педагогический государ-

ственный университет; СЗМН — Сибирский зоо-
логический музей Института систематики и эколо-
гии животных СО РАН, Новосибирск; BICD —
Балтийский институт колеоптерологии (Baltic
Institute of Coleopterology), Даугавпилс, Латвия;
cDW — коллекция Дэвида Вразе (David W. Wrase),
Берлин, Германия.

Дизъюнкции видовых ареалов
Carabidae

Notiophilus semistriatus Say, 1823
Вклейка VI: 1; рис. 1–2.

Notiophilus semistriatus: Дудко и др., 2002 — Кузнецкий
Алатау, Горная Шория, Западный Алтай, Прибайкалье, северо-
восток России.

= Notiophilus solodovnikovi Barševskis, 2001: 38 — Саха-
лин. Синонимия установлена: Barševskis, 2006: 2.

Материал. ÐÎÑÑÈß. Àëòàéñêèé êðàé: Òèãèðåöêèé õð.,
12 êì Þ ñ. Òèãèðåê, âîäîðàçäåë ð. Ìàëûé Òèãèðåê è Èðêóòêà,
1500–1950 ì, 19–21.06.2000, Ð.Þ. Äóäêî — 1(1)#, 3$$
(ÑÇÌÍ); ×àðûøñêèé ð-í, âåðõ. ð. Ñåíòåëåê, ã. Ãîðüêèé Áåëîê,
1850–1950 ì, 51°04,5' ñ.ø., 83°35' â.ä., 26.06.2011, Ð.Þ. Äóäêî —
1$ (ÑÇÌÍ); ×àðûøñêèé ð-í, ð. Áåëîãîëîñîâ Êîðãîí, 1650–
1700 ì, 50°58' N, 83°42' E, 29.06.2011, Ð.Þ. Äóäêî — 1$
(ÑÇÌÍ). Êåìåðîâñêàÿ îáë.: Êóçíåöêèé Àëàòàó, ã. ×åìîäàí,
Í.Â. Äåìèäåíêî, 13.06.1993 — 1$, 27.06.1993 — 1$,
14.07.1993 — 1(1)#, 16.07.1994 — 1(1)#, 22.07.1994 — 1(1)#,
10.07.1995 — 1$ (ÑÇÌÍ); Ãîðíàÿ Øîðèÿ, ã. Ìóñòàã (Ïóñòàã),
1300 ì, 22.07.1999, Ä.Å. Åôèìîâ —1$ (ÑÇÌÍ), òàì æå, 1300–
1500 ì, 13–26.06.1999, Ä.Å. Ëîìàêèí — 3(2)##, 7$$ (ÑÇÌÍ).
Áóðÿòèÿ: Ñåâåðíîå Ïðèáàéêàëüå, Âåðõíåàíãàðñêèé õð., 30 êì
ÑÇ ï. Êóìîðà, 1600–1700 ì, ãîðíàÿ òóíäðà, 4.08.1995, À.Þ. è
Ð.Þ. Äóäêî, Ä.Å. Ëîìàêèí — 1(1)# (ÑÇÌÍ); òàì æå, 27 êì
ÑÇ ï. Êóìîðà, 1100 ì, 3.08.1995 — 1$ (ÑÇÌÍ). Êîðÿêñêèé
àâò. îêðóã: áóõòà Íàòàëèè, áåðåã ìîðÿ, 61°11’ ñ.ø., 172°10’ â.ä.,
Ñòàðîêàä, 25.09.1910 — 2 ýêç. (ÇÈÍ). Ìàãàäàíñêàÿ îáë.:
äåëüòà ð. Ìàëêà÷àí, 59°51’43’’ ñ.ø., 154°11’24’’ â.ä., 9.06.1997,
Osnabrück — 1(1)# (cDW). Ñàõàëèí: ã. ×åõîâà, 12.08.1995,
Èâàíîâñêèé — ãîëîòèï Notiophilus solodovnikovi, # (BICD);
Îõèíñêèé ð-í, çàëèâ Ïèëüòóí, 8 êì Â ñò. Ïîðîíàé, À. Áàñàðóêèí,
22.06–19.07.1991 — 1(1)#, 2$$ (ÑÇÌÍ), òî æå, 30.07–
10.08.1991 — 1$ (cDW).

ÊÀÇÀÕÑÒÀÍ. Âîñòî÷íî-Êàçàõñòàíñêàÿ îáë.: Èâàíîâ-
ñêèé õð., 12 êì Þ ã. Ëåíèíîãîðñê [Ðèääåð], 2000 ì, 31.05.1996,
Ð.Þ. Äóäêî, À.Â. Âîðîíöîâ — 11(4)##, 4$$ (ÑÇÌÍ), òî æå
1800–1900 ì — 2$$ (ÑÇÌÍ).

Распространение. Западный Алтай, Кузнецкий Ала-
тау, Прибайкалье, Дальний Восток России; Северная
Америка.

Местообитания. На Алтае и Кузнецком Алатау
встречается, преимущественно, на высокотравных суб-
альпийских лугах совместно с Notiophilus jakovlevi Tschit.

Замечания. Этот малоизвестный в Палеарктике вид
ранее считался неарктическим. В коллекциях смешивал-
ся с Notiophilus aquaticus L. и другими видами этой
группы, поэтому ниже приводится диагноз N.
semistriatus, составленный на основании изучения ази-
атского материала.

N. semistriatus в Азии встречается на нескольких уда-
лённых друг от друга территориях, которые, скорее всего,
представляют остатки обширного в прошлом ареала.
Изолированность некоторых фрагментов ареала (осо-
бенно в восточной части) может быть связана с недоста-
точной изученностью, но наличие значительных разрывов
в распространении вида подтверждено целенаправлен-
ными сборами. Так, на Западном Алтае, Кузнецком Ала-



351О реликтовых жесткокрылых с алтайско-восточноазиатским дизъюнктивным ареалом

тау и в Горной Шории этот вид нередок. В подходящих
местообитаниях он встречается примерно в таком же
количестве, как и N. jakovlevi. В других же частях Ал-
тае-Саянской горной системы, где развиты высокотрав-
ные субальпийские луга, N. jakovlevi по-прежнему обы-
чен, но N. semistriatus отсутствует.

Диагноз. Относится к группе видов с одноцветно-
тёмными надкрыльями (без жёлтых пятен), тёмными но-
гами (голени могут быть коричневыми); надкрылья на
диске и боках гладкие, без микроскульптуры, с одной
апикальной порой. К этой группе в Северной Азии от-
носятся также следующие виды: N. aquaticus, N. jakovlevi,
N. sibiricus Motsch., N. borealis Harris и N. hyperboreus
Kryzh. От перечисленных видов N. semistriatus отлича-
ется следующей комбинацией признаков: надкрылья по
бокам слегка выпуклые (не параллельносторонние); то-
чечные бороздки надкрылий глубокие, достигают их вер-
шины (вклейка VI: 1); второй промежуток надкрылий
умеренно широкий, примерно равен ширине 3-го и 4-го
вместе взятых; задние углы переднеспики острые, обыч-
но выступающие в стороны (рис. 1); щиток треуголь-
ный, его бока в базальной половине не параллельны;
голени коричневатые. Крупная дискальная пора надкры-

лий, имеющаяся у всех видов Notiophilus Северной Азии
в 4-м промежутке надкрылий, у N. semistriatus часто
отсутствует (примерно у половины изученных экземп-
ляров) (вклейка VI: 1), хотя бы односторонне. Для на-
дёжного определения желательно изучение гениталий
самца. Эдеагус N. semistriatus относительно маленький
и узкий, сильно изогнут при виде сбоку, ламелла харак-
терной формы (рис. 2)

Notiophilus impressifrons A. Morawitz, 1862
Материал. Ðåñïóáëèêà Õàêàñèÿ: «Àáàêàíú 31.V.1901»,

èç êîëëåêöèè Å.Ã. Ðîääà — 1$ (ÑÇÌÍ).
Распространение.  Прибайкалье, Забайкалье,

Юг Дальнего Востока России, Монголия, Северо-
Восточный Китай, Корея, Япония.

Местообитания. На Дальнем Востоке свойствен
широколиственным лесам, в подстилке.

Замечания. Впервые приводится для Алтае-Саянс-
кого региона. В современных материалах не обнаружен.
В Сибири редок, в Прибайкалье известен по единичным
находкам: Малый Амалат, Култук, Ильинка, Давше
[Шиленков, Кабаков, 1978; Шиленков, 1979; Шиленков,
Ананина, 2001].

Perileptus japonicus Bates, 1873
Рис. 3–6.

Perileptus areolatus (Creutzer, 1799): Еремеева, Ефимов,
2006 — Кузнецкая котловина. (Ошибочное определение).

Материал. ÐÎÑÑÈß. Êðàñíîÿðñêèé êðàé: Ñàÿíû,
õð. Êðûæèíà, 30 êì Â ×åðåìøàíêè, áåðåã ð. Òàáðàò, 500–
700 ì, 1.07.2000, À.Þ. è Ð.Þ. Äóäêî — 1(1)# (ÑÇÌÍ).

ÊÀÇÀÕÑÒÀÍ. Âîñòî÷íî-Êàçàõñòàíñêàÿ îáë.: Àëòàé,
25 êì ÑÂ Óñòü-Êàìåíîãîðñêà, áåðåã ð. Óëüáà, îêð. ä. Òîïèõà —
2(2)##, 1$ (ÑÇÌÍ).

Распространение. Юг Дальнего Востока России
(Южное Приморье), Восточный и Северо-Восточный
Китай, Северная Корея, Япония, Тайвань [Лафер, 1989;
Löbl, Smetana, 2003]. Впервые приводится для Алтае-
Саянского региона.

Местообитания. Галечниковые берега рек в пред-
горьях.

Замечания. В роде Perileptus Schaum известно око-
ло 25 палеарктических видов, в основном из южных
районов Азии. Широко распространённый в Европе
Perileptus areolatus приводился также и для Алтае-

Ðèñ. 1–2. Notiophilus semistriatus, Àëòàé, Èâàíîâñêèé õð.:
1 — ïåðåäíåñïèíêà, 2 — âåðøèíà ýäåàãóñà äîðñàëüíî.

Figs 1–2. Notiophilus semistriatus, Altai, Ivanovskij Mountain
Range: 1 — pronotum, 2 — apex of aedeagus, dorsal view.

Ðèñ. 3–5. Perileptus spp., ìèêðîñêóëüïòóðà äèñêà íàäêðûëèé: 3 — P. areolatus, Êðàñíîäàðñêèé êðàé; 4–5 — P. japonicus: Àëòàé,
ð. Óëüáà (4), Ïðèìîðñêèé êðàé (5).

Figs 3–5. Perileptus spp., microsculpture of elytra: 3 — P. areolatus, Krasnodarskij Krai; 4–5 — P. japonicus: Altai, Ul’ba River (4),
Primorskij Krai (5).
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Саянского региона [Kryzhanovskij et al., 1995; Еремеева,
Ефимов, 2006]. Исследованые нами экземпляры алтае-
саянских Perileptus и P. japonicus из Южного Приморья
не имеют значимых различий (в том числе по строению
эдеагуса) и являются конспецифичными (рис. 6).
От P. areolatus они хорошо отличаются, в частности,
отсутствием микроскульптуры на надкрыльях (рис. 3–5).

Agonum (Europhilus) subtruncatum
(Motschulsky, 1860)

Agonum subtruncatum: Дудко, Ломакин, 1996 — Северо-
Восточный Алтай; Шиленков, Анищенко, 1999 — Большемур-
тинский и Емельяновский районы Красноярского края; Дудко
и др., 2002 — Кузнецкий Алатау, Горная Шория; Дудко, Любе-
чанский, 2002 — Салаирский кряж.

Материал. Íîâîñèáèðñêàÿ îáë.: Íîâîñèáèðñê, Àêàäåì-
ãîðîäîê, áåðåã ð. Çûðÿíêà, 19.09.1993, Ð.Þ. Äóäêî — 2$$
(ÑÇÌÍ), 24.04.1994 — 1(1)# (ÑÇÌÍ); Èñêèòèìñêèé ð-í,
îêð. ñ. Ñòàðîñîñåäîâî, áåðåã ð. Áåðäü, 1–3.05.1997, Ð.Þ. Äóäêî —
8(3)##, 9$$ (ÑÇÌÍ); Òîãó÷èíñêèé ð-í, 3 êì ÑÇ ã. Ïèõòîâûé
ãðåáåíü, áåðåã ð. Áîëüøàÿ Åëîâêà, 2.09.1995, Ð.Þ. Äóäêî — 1$
(ÑÇÌÍ); Òîãó÷èíñêèé ð-í, îêð. ñ. Ïëîòíèêîâî, áåðåã ð. Èíÿ,
11.05.2002, Ð.Þ. Äóäêî — 1#, 1$ (ÑÇÌÍ); Ìàñëÿíèíñêèé ð-í,
7 êì ÞÇ ã. Ïèõòîâûé ãðåáåíü, áåðåã ð. Áîëüøàÿ Åëîâêà,
3.09.1995, Ð.Þ. Äóäêî — 1(1)#, 1$ (ÑÇÌÍ). Êåìåðîâñêàÿ
îáë.: îêð. ã. Ìåæäóðå÷åíñê, ïðàâ. áåðåã ð. Óñà, 3 êì âûøå
óñòüÿ, áåðåã ðó÷üÿ, 23.09.1997, Ð.Þ. Äóäêî, È.È. Ëþáå÷àíñêèé —
1# (ÑÇÌÍ). Ðåñïóáëèêà Àëòàé: Òóðî÷àêñêèé ð-í, 10 êì Þ
ñ. Áèéêà, áåðåã ð. Êëûê, 12.06.1994, Ð.Þ. è À.Þ. Äóäêî,
Ä.Å. Ëîìàêèí — 1(1)#, 1$ (ÑÇÌÍ).

Местообитания. В Сибири встречается на берегах
ручьёв и мелких речек в предгорьях.

Распространение. Юго-восток Западной Сибири,
Алтай, Кузнецкий Алатау, Южное Прибайкалье, Даль-
ний Восток России (Магаданская обл., Камчатка, Саха-
лин, Монерон, Курильские о-ва, Хабаровский и При-
морский края), Япония.

Замечания. В западной части ареала приурочен к
районам с гумидным климатом, преимущественно в об-
ласти распространения черневых лесов. В восточной —
свойствен регионам, климат которых смягчён близостью
морей, более обычен на островах (Сахалин, Монерон,
Курильские).

Metacolpodes buchannani (Hope, 1831)
Вклейка VI: 2.

Metacolpodes buchannani: Шиленков, 1974 — Иркутск;
Ефимов, 2000 — Междуреченск, р. Уса; Горная Шория,
г. Мустаг.

Материал. Êåìåðîâñêàÿ îáë.: ã. Ìåæäóðå÷åíñê, ïðàâûé
áåðåã ð. Óñà, 3,5 êì âûøå óñòüÿ, 9.08.1999, Ä.À. Åôèìîâ — 1#
(ÑÇÌÍ). Ðåñïóáëèêà Àëòàé: 7 êì Þ ïîñ. Àðòûáàø, áåðåã
ð. Èîãà÷, 51,72° ñ.ø., 87,26° â.ä., Ð.Þ. Äóäêî, 18.07.2004 — 1$
(ÑÇÌÍ).

Распространение. Юг Хабаровского и Приморский
края, Корея, Япония, Юньнань, Индия, Непал, Пакис-
тан, Индокитай, Бирма, Шри-Ланка, Филиппины [Лафер,
1992; Löbl, Smetana, 2003]. Интродуцирован в США
(штат Орегон) [Bousquet, Larochelle, 1993]. Изолиро-
ванно отмечен в Иркутской области [Шиленков, 1974],
на Кузнецком Алатау и в Горной Шории [Ефимов, 2000;
Дудко и др., 2002]. Впервые приводится для Северо-
Восточного Алтая.

Местообитания. Обитает в кронах деревьев и кус-
тарников [Лафер, 1992], на юге Дальнего Востока часто
прилетает на свет. На Алтае и Кузнецком Алатау обна-
ружен на галечниковых берегах рек.

Замечания. Включён в Красную книгу Кемеровской
области [Ефимов, 2000], где рассматривается как ре-
ликт неморальных лесов. В.Г. Шиленков [2010] считает
находки Metacolpodes buchannani в Сибири как резуль-
тат интродукции или активного расселения вида. В поль-
зу этого предположения приводится ряд аргументов.
Во-первых, вид хорошо летает. Во-вторых, известен
лишь по одной находке в Кемеровской области и двум
экземплярам, найденным на пустыре в Иркутске. Нако-
нец, обнаружение в Орегоне показывает, что этот вид
может быть случайно интродуцирован.

На наш взгляд, предположение об активном расселе-
нии выглядит малоубедительным, в первую очередь из-
за широкой дизъюнкции ареала, а реликтовый характер
распространения вида в Южной Сибири вполне вероя-
тен. В пользу этого свидетельствует топическая приуро-
ченность вида к широколиственным и субтропическим
лесам, при этом все находки вида в Сибири (Кузнецкий
Алатау, Горная Шория, Северо-Восточный Алтай и
Южное Прибайкалье) сделаны в регионах с очень влаж-
ным и умеренно тёплым микроклиматом. Относительно
малое число находок может объясняться как редкостью
вида в регионе, так и его скрытым образом жизни —
в кронах деревьев и кустарников. Находки на Северо-
Восточном Алтае и в Горной Шории, на значительном
удалении от населённых пунктов, являются дополни-
тельными фактами, оспаривающими интродукцию это-
го вида в Южной Сибири.

Дизъюнкции родовых ареалов
Agyrtidae

Ipelates Reitter, 1885: 90
Ipelates Reitter, 1885: 90. Type species Hadrambe latissima

Reitter, 1884.
Распространение. Род Ipelates распространён в гол-

арктической и ориентальной областях, но его ареал ра-
зорван на несколько изолированных фрагментов [Newton,
1997; Růžička, 2004; Schawaller, 2005; Růžička, Pütz, 2009]
(рис. 10). Основное по площади и числу видов ядро
приходится на Тибетско-Гималайский горный узел
(Сино-Тибетские горы и Гималаи). Здесь обитает 8 из 14
известных видов рода Ipelates, два из них имеют более
широкие ареалы, заходящие в ориентальную область
(I. sikkimensis (Portevin, 1905) и I. indicus (Hlisnikovský,
1963)). Два вида имеют локальные ареалы в Средизем-
номорье — в Греции (I. latissimus (Reitter, 1884)) и Юж-

Ðèñ. 6. Perileptus japonicus, ýäåàãóñ, âèä ñëåâà, Àëòàé, ð. Óëüáà.
Fig. 6. Perileptus japonicus, aedeagus, left lateral view, Altai,

Ul’ba River.
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ной Турции (I. ruficollis Fairmaire, 1895). Ещё два вида —
в Японии (Хонсю): I. striatipennis (Lewis, 1893) и I. curtus
Portevin, 1919. Один вид (I. latus (Mannerheim, 1852))
широко распространён на западе Северной Америки.
И один — I. altaicus Nikolajev, 2002 — описан с Цент-
рального Алтая.

Описаны также два эоценовых вида рода Ipelates из
балтийского и саксонского янтарей [Перковский, 2005,
2007].

Ipelates altaicus Nikolajev, 2002
Вклейка VI: 4–6; рис. 7–9.

Ipelates altaicus Nikolajev: Николаев, Козьминых, 2002: 29,
рис. 23.

Материал. Ãîëîòèï, $ (âêëåéêà VI: 4): Àëòàé, Òåðåê-
òèíñêèé õð., 10 êì ÞÞÇ ï. Îíãóäàé, 2000 ì, 18.07.1997,
Â.Â. Ñèíèöèí (ÑÇÌÍ). Ðåñïóáëèêà Àëòàé: Òåðåêòèíñêèé õð.,
âåðõ. ð. Íèæíèé Èíåãåíü, 1400–1800 ì, 50°20’ ñ.ø., 86°32’ â.ä.,
16.06.2003, Ð.Þ. è À.Þ. Äóäêî — 1$ (ÑÇÌÍ). Àëòàéñêèé
êðàé: ×àðûøñêèé ð-í, âîäîðàçäåë ðåê Èíÿ è Áåëîãîëîñîâ
Êîðãîí, 2250 ì, 50°57’ ñ.ø., 83°39’ â.ä., 28.06.2011, Ð.Þ. Äóäêî —
1# (ÑÇÌÍ) (âêëåéêà VI: 5).

Замечания. Был известен по одной самке с Цент-
рального Алтая [Николаев, Козьминых, 2002]. Ниже при-
водится описание самца и уточняется диагноз этого вида
по новому материалу.

Диагноз. Тело широкоовальное, сильно выпуклое,
с сильным стеклянным блеском (вклейка VI: 4–5). Всё
тело почти одноцветно коричневое, голова слегка тем-
нее, а ноги, усики и, особенно, щупики — светлее.

Голова относительно маленькая, в 1,72–1,78 раз уже
переднеспинки. Голова сверху с изодиаметрической мик-
роскульптурой, сильно сглаженной на лбу и довольно
грубой на наличнике, темени и висках. Пунктировка го-
ловы неравномерная, точки сильно различаются по раз-
меру (от очень крупных и грубых до небольших). Налич-
ник (особенно по бокам) покрыт небольшими торчащими
щетинками. Двулопастная верхняя губа с рядом более
крупных щетинок по переднему краю. Глаза небольшие,
слабовыпуклые, их длина в 4,8–5,3 раза меньше шири-

ны головы. Усики тонкие и длинные, со слабой 4–5-
члениковой булавой, членики 9–10 на вершине обруб-
лены. Челюстные щупики с длинным (нерасширенным)
4-м члеником.

Переднеспинка слабовыпуклая, в 1,63–1,71 раза шире
своей длины. Боковые края равномерно округлены до
задних углов или едва выемчаты перед ними, тонко окай-
млены и довольно широко распластаны. Передние углы
округлённые, сильно выдаются вперёд, задние тупоу-
гольные. Диск переднеспинки без микроскульптуры, не-
равномерно пунктирован точками различной величины.

Надкрылья сильно выпуклые, назади совместно ок-
руглённые. Каждое с девятью глубокими точечными
бороздками. Промежутки надкрылий без микроскульп-
туры и пунктировки, нечётные с 1-го по 7-й — с неболь-
шими, но чёткими щетинконосными порами, несущими
очень короткие и тонкие щетинки. Такие же точки-поры
имеются между 9-й бороздкой и боковым краем. Кры-
лья редуцированы.

Самец заметно уже самок и имеет более длинные
конечности (табл. 1). Надкрылья в длину в 1,35 раз боль-
ше ширины у самца и в 1,24–1,27 раза — у самок. Шири-
на надкрылий больше ширины переднеспинки у сам-
ца — в 1,48 раз, у самок — в 1,53–1,63 раз. Усики самца
заметно заходят за середину надкрылий и не достигают
её у самок. Длина усиков больше ширины головы у
самца в 3,6 раз, у самок — в 2,8–3,2 раза. 1–3 членики
передних лапок самца слабо расширены и покрыты ад-
гезивными волосками.

Эдеагус самца (рис. 7–8) удлинённый, его основание
скошено на левую сторону, с кольцеобразным базаль-
ным участком и без парамер. По бокам вблизи основа-
ния имеется пара глубоких поперечных бороздок. Вер-
шина эдеагуса сильно оттянута, узко округлена, слегка
изогнута в дорсальном направлении.

Распространение. Западный и Центральный Алтай
(рис. 9).

Местообитания. Голотип был собран почвенными
ловушками, установленными у верхней границы леса
вблизи снежника на каменной россыпи. В этой же серии
ловушек был пойман петрофильный вид Nebria sajana
dubatolovi [Dudko, Shilenkov, 2001]. Экземпляр с р. Ниж-
ний Инегень собран на берегу реки в лиственничном
лесу. Берега в этом месте реки крутые и представляют
собой нагромождение замшелых валунов. Самец I. altai-
cus собран на водораздельном гребне, состоящем из ку-
румника (вклейка VI: 6). Два последних экземпляра си-
дели на нижней поверхности камней.

По-видимому, I. altaicus облигатно связан с камени-
стыми местообитаниями. Такие особенности наружной
морфологии, как слабая пигментация и уменьшенный
размер глаз, позволяют предположить, что этот вид оби-
тает в глубине каменных россыпей и почти не выходит
на поверхность. Возможно, из-за скрытого образа жиз-
ни этот вид редковстречается в сборах.

Ðèñ. 7–8. Ipelates altaicus, ýäåàãóñ äîðñàëüíî (7) è ëàòå-
ðàëüíî (8).

Figs 7–8. Ipelates altaicus, aedeagus, dorsal view (7) and
lateral view (8).

Локалитет Пол ОДТ ШГ ШП ШО ШН ДГ ДП ДН ДУ ДЗГ

Онгудай
(голотип) $ 5,14 0,92 1,62 1,27 2,70 0,86 1,00 3,35 2,92 1,67

Нижний
Инегень $ 4,55 0,86 1,53 1,29 2,34 0,77 0,89 2,92 2,44 1,44

Верх.
р. Иня # 4,95 0,91 1,56 1,27 2,32 0,86 0,96 3,13 3,25 1,89

Òàáëèöà 1. Ìîðôîìåòðè÷åñêèå ïðèçíàêè Ipelates altaicus (ìì)
Table 1. Morphometric characters of Ipelates altaicus (mm)
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Carabidae
Amerizus Chaudoir, 1868

Amerizus Chaudoir, 1868: 216. Типовой вид Trechus spec-
tabilis Mannerheim, 1852.

Состав и распространение. Номинативный под-
род Amerizus s.str. включает 4 неарктических вида, оби-
тающих в Скалистых горах и Аппалачах, и 1 вид из
Северо-Восточного Алтая [Belousov, Dudko, 2010].
В подроде Tiruka Andrewes, 1935 известно 25 видов из
Сино-Тибетских гор и Гималаев [Löbl, Smetana, 2003;
Sciaky, Toledano, 2007] (рис. 11).

Amerizus teles Belousov et Dudko, 2010
Amerizus teles Belousov et Dudko, 2010: 64, Figs 1–6.
Распространение. Описан из трёх локалитетов в

северных и западных окрестностях Телецкого озера
(Северо-Восточный Алтай) (рис. 9).

Замечания. Amerizus teles хорошо отличается от дру-
гих представителей рода по сочетанию признаков: круп-
ные размеры (5,2–5,8 мм) и светлая окраска тела, отно-
сительно крупная голова. По наличию складки в задних
углах переднеспинки и, особенно, по строению генита-
лий самца этот вид сходен с американскими видами
подрода Amerizus и хорошо отличается от тибетско-
гималайских Tiruka [Belousov, Dudko, 2010].

Местообитания. Встречается в большом интерва-
ле высот (от 400 до 1900 м). В нижней части лесного
пояса собран в прибрежной зоне в узкой затенённой
долине ручья с замшелыми камнями. В высокогорьях
встречается на россыпях камней, частично или полнос-
тью скрытых мохово-лишайниковым покровом [Belo-
usov, Dudko, 2010: Figs 5–6].

Epaphiopsis Uéno, 1953
Epaphiopsis Uéno, 1953: 32. Типовой вид Epaphiopsis fukukii

Uéno, 1953.
Состав и распространение (рис 12). В роде Epa-

phiopsis известно 58 видов, которые относятся к 5 под-
родам [Belousov, Kabak, 2003; Löbl, Smetana, 2003].
Номинативный подрод включает 7 видов из Японии
(Хонсю). Ареал подрода Pseudepaphius Uéno, 1962 дизъ-
юнктивный: 7 видов известно из Южной и Центральной
Японии и 9 — из Сино-Тибетских гор. Эндемичный
тайванский подрод Formosiellus Uéno, 1989 включает
12 видов. Монотипический подрод Allepaphiama Uéno
et Pawłowski, 1983 имеет локальный ареал в Централь-
ных Гималаях. Подрод Epaphiama Jeannel, 1962 вклю-
чает наибольшее число видов, его ареал довольно об-
ширный, но разорванный на фрагменты: Сино-Тибетские
горы (15 видов), Хоккайдо (5), Южное Приморье (1)
и Западный Алтай (1).

Epaphiopsis (Epaphiama) jacobsoni
Sokolov et Shilenkov, 1987

Вклейка VI: 3.

Epaphiopsis (Epaphiama) jacobsoni: Shilenkov, Sokolov,
1987: 102, Figs 1–6.

Материал. Ðåñïóáëèêà Àëòàé: õð. Õîëçóí, âåðõ. ð. Áàí-
íàÿ, 1300–1600 ì, 12–14.06.1999, Ð.Þ. è À.Þ. Äóäêî —
6(6)##, 7$$ (ÑÇÌÍ, ÌÏÃÓ).

Замечания. Вид описан по одному самцу с этикет-
кой «SW Altai, chain Kholzun, 800 m, Abies forest, under
stone, 10.VII.1983, leg. I.M. Sokolov» (ЗИН), предполо-
жительно сбор сделан с казахской части хребта Холзун.

Распространение. Эндемик хр. Холзун (Западный
Алтай) (рис. 9).

Местообитания. Вся серия на р. Банная собрана на
небольшой россыпи камней, вблизи ручья.

Обсуждение
Дизъюнкции видовых ареалов. Все рассмотрен-

ные выше виды распространены в наиболее влаж-
ных гумидных районах Алтае-Саянской горной сис-
темы изолированно от основной части ареала в
Восточной Азии, однако топическая приурочен-
ность у них различна. Metacolpodes buchannani
обитает преимущественно в кронах деревьев ши-
роколиственных листопадных и вечнозелёных суб-
тропических лесов. Notiophilus impressifrons —
в подстилке широколиственных листопадных ле-
сов. Оба эти вида могут рассматриваться в Сибири
как неморальные реликты. Очень похожее распро-
странение имеет Perileptus japonicus, хотя он при-
урочен к галечниковым берегам рек, его основная
часть ареала находится в зоне широколиственных
лесов. Среди жужелиц известны также немораль-
ные виды с основой частью ареала в Восточной
Азии, доходящие на западе до Тобольска —
Pterostichus laticollis (Motschulsky, 1844) [Бухкало
и др., 2010] или до Урала — Synuchus congruus
(A. Morawitz, 1862) [Kryzhanovskij et al., 1995]. Оба
эти вида известны также с Западного или Северо-
Восточного Алтая. Гораздо больше неморальных
восточноазиатских видов жужелиц, распространён-
ных на западе до Прибайкалья (например, Carabus
smaragdinus Fischer von Waldheim, 1823, Pristosia
nitidula (A. Morawitz, 1862), Eotrechodes larisae
Uéno, Lafer et Sundukov, 1995), до Забайкалья или
Приамурья. Таким образом, многие виды жуже-
лиц, свойственные преимущественно широколист-
венным лесам Восточной Азии, в своём распрост-
ранении выходят за пределы этой зоны и достигают
на западе различных рубежей. В Южной Сибири
они приурочены к районам с наиболее влажным и
умеренно тёплым микроклиматом (юго-запад За-
падно-Сибирской равнины, Салаирский кряж,
Западный и Северо-Восточный Алтай, Горная Шо-
рия, Кузнецкий Алатау, северный макросклон Саян,
Хамар-Дабан, Юго-Восточное Забайкалье). Мно-
гие из этих видов имеют дизъюнкции ареала и мо-
гут рассматриваться как реликты.

Проблема неморальных реликтов во флоре и
фауне Южной Сибири (в частности, её черневых
лесов) активно обсуждается, но о времени изоля-
ции этих видов нет единой точки зрения. Чаще
всего элементы неморальной флоры и фауны в этом
регионе называют третичными реликтами, без кон-
кретизации возраста образования дизъюнкции, либо
же указывают плиоцен [Ermakov, 1998; Крапив-
кина, 2007]. Известно, что в плиоцене по всей тер-
ритории Сибири всё ещё сохранялись остатки мно-
гопородных широколиственных лесов тургайской
флоры [Белова, 1985], а в конце плиоцена про-
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изошло сильное похолодание, когда на северо-вос-
токе Сибири появились и горное оледенение, и зона
тундры [Фрадкина, 1995]. В последующих плей-
стоцене и голоцене в Сибири суровые ледниковые
эпохи чередовались с относительно тёплыми меж-
ледниковьями. Распространено мнение, что в Юж-
ной Сибири в ледниковые периоды сохранялись
рефугиумы неморальной растительности [Крапив-
кина, 2007]. Другая точка зрения высказывалась
Г.Э. Гроссетом [1962], который считал, что на Урал
и в Сибирь виды неморальной флоры проникли из
Европы после оледенения. Осторожную и в какой-
то степени компромиссную точку зрения высказал
А.Л. Эбель [2011]: «Признавая в большинстве слу-
чаев довольно почтенный (по меньшей мере, плио-
ценовый) возраст этих видов, всё же считаем, что
вопрос о времени вхождения этих элементов в сос-
тав флоры АСП [Алтае-Саянской провинции]
(и Южной Сибири в целом) пока остаётся откры-
тым».

По мнению В.В. Дубатолова и О.Э. Костерина
[Dubatolov, Kosterin, 2000], возраст изоляции не-
моральных видов в сибирских рефугиумах счита-
ется со времени климатического оптимума голо-
цена, т.е. примерно от 8 до 6 тысяч лет (речь здесь
идёт только о видовых ареалах, т.е. о тех случаях,
когда в Сибири отмечены те же виды, что и в ос-
новной части ареала). При этом расселение немо-
ральных видов (по крайней мере, в отряде чешуе-
крылых) в Сибири проходило преимущественно в
западном направлении, т.е. из восточноазиатского
центра. Эта точка зрения была обоснована как па-
линологическими данными, так и анализом рас-
пространения различных таксонов чешуекрылых,
связанных с широколиственными лесами.

На основании анализа палинологических дан-
ных показано, что во время климатических опти-
мумов четвертичного периода как минимум два
раза устанавливался единый пояс широколиствен-
ных лесов в Евразии: в плейстоцене (казанцевский
период) и голоцене (атлантический и суббореаль-
ный периоды), когда создавались все условия для
широкого транспалеарктического распространения
неморальных видов чешуекрылых, а также для их
миграций в широтном направлении. Напротив,
реальных доказательств наличия рефугиумов ши-
роколиственной флоры и фауны в Сибири во время
последних, самых сильных, оледенений плейсто-
цена до сих пор не существует. В это время широ-
колиственные леса существовали в районе Крыма –
Кавказа, Приаралья – Балхаша и гор Тянь-Шаня на
западе и в Северном Китае, Корее, и Южной Япо-
нии — на востоке Палеарктики, но отнюдь не на
Алтае или в Забайкалье [Dubatolov, Kosterin, 2000].

Большая часть неморальных элементов в рефу-
гиумах Южной Сибири, в частности, все отмечен-
ные на Алтае неморальные виды жужелиц, пред-
ставлены теми же видами, что и в основной части
ареала. В некоторых случаях их считают отдель-
ными подвидами (например, бабочки Limenitis

helmanni Led., L. sydyi L. — Nymphalidae, Acronicta
major (Bremer) — Noctuidae) или близкими видами
(например, липа сибирская Tilia sibirica Bayer, 1862
и липа Нащёкина T. nasczokinii Stepanov, 1993).
Известно, что скорость видообразования в разных
группах существенно отличается и зависит от внеш-
них условий, тем не менее, степень дивергенции
таксонов может использоваться для фауногенети-
ческих построений. В частности, считается, что у
высших чешуекрылых, как не очень древней
группы, формирование основного современного ви-
дового состава происходило в плейстоцене, а кон-
фигурация современных видовых ареалов отража-
ет лишь самые последние геологические события,
относящиеся к голоцену и верхнему плейстоцену
[Dubatolov, Kosterin, 2000; Дубатолов, 2004]. С этим
хорошо согласуются факты о распространении не-
моральных видов в Северной Америке и Евразии.
Известно много примеров, когда по разные сторо-
ны от Тихого океана обитают разные, хорошо обо-
собленные, виды из монофилетических групп, но не
известно ни одного примера неморальных голарк-
тических видов. По-видимому, возможность для
обмена неморальными видами Евразии и Северной
Америки существовала в миоцене и первой поло-
вине плиоцена, когда был общеголарктический пояс
широколиственных лесов тургайского типа. Этого
времени у чешуекрылых было достаточно для фор-
мирования хорошо обособленных видов. Анало-
гичное распространение наблюдается и у голарк-
тических групп жужелиц. Все трансголарктические
виды свойственны тундровой зоне, и не известно
примеров неморальных видов (за исключением ин-
тродуцированных) общих между Евразией и Се-
верной Америкой.

На наш взгляд, точка зрения о молодом возрасте
(со времени климатического оптимума голоцена)
дизъюнкций неморальных видов в Южной Сибири
наиболее обоснована и согласуется с данными о
распространении неморальных видов жужелиц.

Распространение Agonum subtruncatum, также
как и некоторых неморальных видов, разорвано
между юго-востоком Западной Сибири и Дальним
Востоком России, но на севере этот вид достигает
Магаданской области. Ещё более холодовыносли-
вый голарктический Notiophilus semistriatus в Азии
распространён до севера Корякского автономного
округа. На востоке Азии оба вида известны только
в относительной близости от морей и более обыч-
ны на островах. В западной части ареала — из гу-
мидных районов Алтае-Саянской горной системы.
По-видимому, эти виды свойственны регионам с
влажным климатом, терпимы к короткому и про-
хладному лету, но не выносят холодной и мало-
снежной зимы. Разрывы их ареалов могут быть свя-
заны с ледниковыми периодами конца плейстоцена.

Дизъюнкции родовых ареалов. Epaphiopsis
jacobsoni, Amerizus teles и Ipelates altaicus хотя и не
являются родственными видами (относятся к раз-
ным трибам и/или семействам), имеют значитель-
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ное сходство в распространении и топической при-
уроченности.

Роды Epaphiopsis, Amerizus и Ipelates имеют
дизъюнктивный ареал: все три рода обитают в Юго-
Восточной Азии (преимущественно в Сино-Тибет-
ских горах и в Гималаях) и представлены здесь
наибольшим числом видов (рис. 10–12); Amerizus и
Ipelates также довольно широко распространены в
Северной Америке, но число обитающих здесь ви-
дов невелико — 4 и 1 соответственно; Epaphiopsis

и Ipelates кроме того известны из Японии, а также
имеют виды с очень локальными ареалами на юге
Дальнего Востока России (Epaphiopsis) и в Среди-
земноморье (Ipelates); наконец, известно по одно-
му виду из всех трёх родов — локальных эндеми-
ков Алтая. Эти алтайские виды морфологически
значительно обособлены от прочих представите-
лей соответствующих родов и образуют, так ска-
зать, монотипические видовые группы.

Epaphiopsis jacobsoni, Amerizus teles и Ipelates
altaicus распространены в гумидных районах Ал-
тая (рис. 9) и являются стенотопными видами —
специализированными обитателями каменных рос-
сыпей. Природные условия в глубине каменных
россыпей очень своеобразны. Во-первых, внутрен-
ние поверхности камней никогда не прогреваются,
а воздушная прослойка между камнями служит тер-
моизоляцией, обеспечивая довольно постоянную,
низкую температуру. Во-вторых, здесь достаточно
влажно. Даже при отсутствии осадков, влага по-
ступает из воздуха, конденсируясь на поверхнос-
тях камней, а воздух в полостях часто имеет сто-
процентную влажность. В-третьих, в глубине
россыпи всегда темно. Алтайские виды Epaphiopsis,
Amerizus и Ipelates имеют ряд морфологических
адаптаций к гипогейному (подземному) образу жиз-
ни в глубине россыпей: удлинённые конечности
(особенно усики), хорошо развитые щетинки, упло-
щённое тело и/или подвижно сочленённые перед-
неспинка и надкрылья, отсутствие крыльев, малый
размер глаз, бледная окраска покровов (вклейка
VI: 3–5) [Belousov, Dudko, 2010: fig. 4] .

Ðèñ. 9. Ðàñïðîñòðàíåíèå Ipelates altaicus, Amerizus teles è
Epaphiopsis jacobsoni.

Fig. 9. Distribution of Ipelates altaicus, Amerizus teles and
Epaphiopsis jacobsoni.

Ðèñ. 10. Ðàñïðîñòðàíåíèå ðîäà è ÷èñëî âèäîâ Ipelates â Åâðàçèè.
Fig. 10. Distribution and species number of the genus Ipelates in Eurasia.
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Ðèñ. 11. Ðàñïðîñòðàíåíèå ðîäà è ÷èñëî âèäîâ Amerizus â Àçèè.
Fig. 11. Distribution and species number of the genus Amerizus in Asia.

Ðèñ. 12. Ðàñïðîñòðàíåíèå ðîäà è ÷èñëî âèäîâ Epaphiopsis.
Fig. 12. Distribution and species number of the genus Epaphiopsis.

Специализированные петрофильные, а тем бо-
лее — гипогейные жужелицы, как правило, имеют
слабые расселительные способности. Считается, что
они формируются автохтонно от плезиотипичес-
ких подстилочных или напочвенных предше-

ственников. Такой адаптивный переход от одно-
го местообитания к другому, по-видимому, имеет
однонаправленный характер, а таксоны, по мере
приближения к апотипическому специализирован-
ному состоянию теряют мобильность, эволюцион-
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ный потенциал и демонстрируют реликтовые типы
пространственного распределения [Erwin, 1981;
Белоусов, 2008].

Перечисленные выше факты о распростране-
нии Epaphiopsis, Amerizus и Ipelates, а также об
образе жизни их алтайских видов убедительно сви-
детельствуют, что эти виды являются относитель-
но древними реликтами и могут рассматриваться
как палеоэндемики Алтая. Вероятно, в прошлом
эти роды были широко распространены, но в силу
каких-либо причин их основной ареал сократился,
и только некоторые специализированные виды
смогли сохраниться в рефугиумах. Представляют
интерес вопросы о путях и времени проникнове-
ния этих родов в Южную Сибирь, а также о причи-
нах и времени образования дизъюнкций.

Центр видового и таксономического разнооб-
разия Epaphiopsis, Amerizus и Ipelates расположен
в горах Юго-Восточной Азии, т.е. здесь найдено
максимальное число видов и видовых групп, а у
Epaphiopsis — и подродов. Кроме того, именно в
Юго-Восточной Азии эти роды представлены мак-
симальным числом экологических групп: здесь
встречаются не только виды, с более или менее
выраженными криптофильными чертами, но и ма-
лоспециализированные формы. Исходя из этого
можно предположить юго-восточноазиатское про-
исхождение родов Epaphiopsis, Amerizus и Ipelates.

Связь между фаунами гор Алтая и Юго-Восточ-
ной Азии могла осуществляться по двум основным
направлениям: юго-западному (через Джунгарский
Алатау, Тянь-Шань, Памир и Гималайско-Тибетский
горный узел) и восточному (через горы Южной
Сибири). При подходящих климатических услови-
ях предки алтайских видов Epaphiopsis, Amerizus и
Ipelates могли проникнуть на Алтай по одному из
этих путей. Первый из них кажется маловероят-
ным. Во-первых, влаголюбивым видам пришлось
бы преодолевать засушливые районы Центральной
Азии, которые, вероятно, с самого начала своего
наземного генезиса отличались аридными услови-
ями [Крыжановский, 1965]. В пользу такого пред-
положения говорит отсутствие в фауне этого реги-
она многих мезо- и гигрофильных групп, в том
числе и на родовом уровне. Во-вторых, в горах
Центральной Азии не обнаружено ни одного пред-
ставителя рассматриваемых таксонов, хотя там и
встречаются некоторые рецентные мезо- и гигро-
фильные виды бореального происхождения. Одна-
ко ещё более убедительными в этом отношении
являются данные по распространению представи-
телей родов Epaphiopsis, Amerizus и Ipelates на тер-
ритории Юго-Восточной Азии (рис. 10–12) [Дудко,
Белоусов, 2006; Belousov, Dudko, 2010]. Таким об-
разом, восточный путь расселения рассматривае-
мых групп представляется более вероятным.

Относительно близкое родство алтайского вида
Amerizus (Amerizus) teles с американскими предста-
вителями подрода Amerizus, а не с тибетско-гима-
лайскими Tiruka, во-первых, ещё раз подтверждает

восточный путь проникновения рода на Алтай,
а во-вторых, позволяет предположить этапы рассе-
ления этой группы. Считается, что основной обмен
между лесными фаунами Восточной Азии и Север-
ной Америки проходил через Берингийский мост в
миоцене – плиоцене. Вероятно, к этому времени
уже произошло разделение между Amerizus и Tiruka,
а предковая форма Amerizus teles проникла на
Алтай.

Обсуждая формирование алтайского рефугиу-
ма Epaphiopsis, Amerizus и Ipelates можно отме-
тить, что в плиоцене, когда климат был тёплым и
влажным, эти роды ещё могли быть широко рас-
пространены в Сибири. На Алтае в это время, ско-
рее всего, предковые формы Epaphiopsis jacobsoni,
Amerizus teles и Ipelates altaicus уже приобрели ги-
погейные черты и адаптировались к обитанию в
каменистых россыпях. Вероятно, из-за похолода-
ния и осушения климата в конце плиоцена и, осо-
бенно, в плейстоцене ареалы этих родов сильно со-
кратились. Специализированные петрофильные
виды, терпимые к низким температурам, смогли
перенести колебания климата этой эпохи, и сохра-
нились в алтайском рефугиуме.

Случаи дизъюнктивных родовых ареалов, подоб-
ные описанным выше, по-видимому, довольно
редки. Небольшой род Masuzoa Uéno включает два
вида из Японии и Южного Приморья и один вид,
M. baicalensis Shilenkov et Anichtchenko, недавно
описанный с Хамар-Дабана [Шиленков, Анищенко,
2008]. Все виды рода Masuzoa имеют гипогейные
черты и обитают в каменистых местообитаниях.
Похожее распространение имеет семейство Gryllo-
blattidae из реликтового отряда тараканосверчков.
Известно три изолированных фрагмента ареала се-
мейства: на западе Северной Америки, в Восточ-
ной Азии и на западе Алтае-Саянского региона (пре-
имущественно на Алтае) [Стороженко, 1998].
На Алтае и Западном Саяне известно три близких
вида, которые образуют отдельный род Grylloblat-
tella Storozhenko [Стороженко, Олигер, 1984; Storo-
zhenko, 1996; Bai et al., 2010]. Родственные связи
восточноазиатских тараканосверчков изучались так-
же молекулярными методами [Schoville, Kim, 2011].
Время расхождения американского рода Gryllo-
blatta Walker и дальневосточных видов Grylloblat-
tina Bey-Bienko оценивают, в среднем, в 18–26 мил-
лионов лет, что соответствует олигоцену – миоцену,
и не противоречит нашей оценке, исходя из пред-
ставлений об азиатско-американском обмене в ми-
оцене – плиоцене.

Заключение
На Западном и Северном Алтае, так же как и в

некоторых других гумидных районах Южной Си-
бири, встречаются виды, а также роды жужелиц,
в целом для Сибири нехарактерные. Разорванный
ареал в сочетании со стенотопностью видов позво-
ляет рассматривать их как реликтовые элементы.
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Так называемые «неморальные реликты» хоро-
шо известны в изучаемом регионе и среди других
групп животных и растений. Эти виды свойствен-
ны широколиственным лесам, а на Алтае характер-
ны для черневой тайги. Среди алтайских реликтов
выделяется группа с разорванным видовым ареалом
между юго-востоком Западной Сибири и Дальним
Востоком. Подобные ареалы показаны и у жужелиц,
причём не только из неморального комплекса.
По-видимому, такие дизъюнкции обусловлены при-
уроченностью видов не столько к черневым лесам,
сколько к районам с влажным и относительно тёп-
лым (в том числе в зимний период) микроклима-
том. Данные по распространению неморальных ви-
дов жужелиц голарктики согласуются с выводами
В.В. Дубатолова и О.Э. Костерина [Dubatolov,
Kosterin, 2000] о молодом возрасте разрывов ви-
довых ареалов. Неморальные виды могли про-
никнуть в рефугиумы во время климатического
оптимума голоцена (8–6 тыс. лет назад), а не со-
хранились там с плиоцена (2,6 млн. лет), как часто
датируют подобных реликтов.

Более древние третичные реликты на Алтае из-
вестны среди жуков-жужелиц и агиртид (Coleoptera:
Carabidae, Agyrtidae). Роды Epaphiopsis, Amerizus и
Ipelates, с основным ареалом в Юго-Восточной
Азии (некоторые также в Северной Америке), пред-
ставлены на Алтае обособленными видами, имею-
щими здесь локальный ареал. Алтайские виды этих
родов, которые можно называть палеоэндемиками,
известны только в гумидных районах Алтая и оби-
тают в специфических местообитаниях — камен-
ных россыпях. Ареалы этих родов сильно сократи-
лись, по-видимому, из-за похолодания и осушения
климата в конце плиоцена – плейстоцене. Специа-
лизированные петрофильные виды, терпимые к низ-
ким температурам, смогли перенести колебания
климата этой эпохи, и сохранились в алтайском
рефугиуме.
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Âêëåéêà V  Plate V
Ñ.Ý. ×åðíûø¸â. C.341–347. Âêëåéêà V: 1–8. Ãàáèòóñû âèäîâ Malachiidae, îòíîñÿùèõñÿ ê ïîäñåìåéñòâàì Carphurinae (1)

è Malachiinae (2–8), è òðèáàì Apalochrini (2), Attalini (3), Colotini (4), Ebaeini (5), Illopini (6), Malachiini (7), Troglopini (8).
1 — Carphuroides rosti (Pic, 1902); 2 — Troglocollops cinctus (Gebler, 1847); 3 — Attalus gracilentus Mulant et Rey, 1867; 4 — Colotes
anax Iablokoff-Khnzorian, 1978; 5 — Hypebaeina milkoi Tshernyshev, 1999; 6 — Condylops (s.str.) lopatini Wittmer, 1992; 7 —
Cordylepherus faustus (Erichson, 1840); 8 — Cephaloncus mordkovitshi Tshernyshev, 1997. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà 1,0 ìì.

S.E. Tshernyshev. P.341–347. Plate V: 1–8. Habiti of Malachiidae species of the subfamilies Carphurinae (1) and Malachiinae
(2–8), and tribes Apalochrini (2), Attalini (3), Colotini (4), Ebaeini (5), Illopini (6), Malachiini (7), Troglopini (8). 1 — Carphuroides
rosti (Pic, 1902); 2 — Troglocollops cinctus (Gebler, 1847); 3 — Attalus gracilentus Mulant et Rey, 1867; 4 — Colotes anax Iablokoff-
Khnzorian, 1978; 5 — Hypebaeina milkoi Tshernyshev, 1999; 6 — Condylops (s.str.) lopatini Wittmer, 1992; 7 — Cordylepherus faustus
(Erichson, 1840); 8 — Cephaloncus mordkovitshi Tshernyshev, 1997. Scale bar 1.0 mm.

Âêëåéêà VI  Plate VI
Ð.Þ. Äóäêî. Ñ.349–360. Âêëåéêà VI: 1–6. Ãàáèòóñû æóêîâ (1–5) è áèîòîï (6). 1 — Notiophilus semistriatus, #: Àëòàé,

Èâàíîâñêèé õð.; 2 — Metacolpodes buchannani, $: Àëòàé, ð. Èîãà÷; 3 — Epaphiopsis jacobsoni, #, ð. Áàííàÿ; 4–6 — Ipelates altaicus:
ãîëîòèï, $ (4), #, âîäîðàçäåë ð. Èíÿ è Áåëîãîëîñîâ Êîðãîí (5–6).

R.Yu. Dudko. P.349–360. Plate VI: 1–6. Habitus of beetles (1–5) and biotop (6). 1 — Notiophilus semistriatus, #: Altai, Ivanovskij
Mt.R.; 2 — Metacolpodes buchannani, $: Altai, Iogach River; 3 — Epaphiopsis jacobsoni, #, Bannaya River; 4–5 — Ipelates altaicus:
holotype, $ (4), #, watershed of Inya and Belogolosov Korgon Rivers (5–6).
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