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Амфибиотические насекомые Курильских островов
В. А. Тесленко
Фауна амфибиотических насекомых, составляющих основу разнообразия биоты пресноводных экосистем Курильского архипелага специфична и уникальна по видовому составу. К началу осуществления Международного Курильского проекта (МКП) на Курильских островах было зарегистрировано 65 видов двукрылых хирономид (Diptera: Chironomidae) из 41 рода; 94 вида ручейников (Trichoptera) из 43 родов и 18 семейств; 24 вида поденок (Ephemeroptera) из 14 родов и 6 семейств; 36 видов веснянок (Pleco​ptera) из 17 родов и 6 семейств (Леванидова, 1982; Жильцова, Леванидова, 1984; Makarchenko, Makarchenko, 1994; Vshivkova, et al., 1994; Tiunova, 1995), причем большинство видов указывалось только с Кунашира, а данные о видовом разнообразии амфибионтов на остальных островах архипелага были неполными или отсутствовали. В течение шести летних экспедиций (1994-1999 гг.) участниками МКП собран уникальный материал в 196 водотоках и водоемах на 30 островах Курильской гряды: около 20 тыс. личинок и имаго насекомых хранятся в коллекции Биолого-почвенного института ДВО РАН и частично в School of Fisheries, University of Washington, Seattle, Washington, USA. По результатам обработки собранного материала общий список исследуемых отрядов амфибиотических насекомых Курил увеличен на 91 вид, в том числе хирономид - на 49 видов, ручейников - 27, поденок - 10 и веснянок - на 5 видов.
Хирономиды найдены почти на всех островах гряды, за исключением островов-вул​ка​нов, где водотоки и водоемы отсутствовали (рис. 1). Впервые эти двукрылые были обнаружены на островах Полонского, Юрий, Зеленый, Шикотан, Уруп, Симушир, Кетой, Расшуа, Матуа, Шиашкотан, Харимкотан, Онекотан, Парамушир, Шумшу и Атласова. В настоящее время список хирономид насчитывает 114 видов и личиночных форм из 55 родов и 5 подсемейств (Makarchenko, Makarchenko, 2000; Зорина, 2000). Анализ геогра​фического распространения хирономид показал, что заселение южных и средних Курил этими амфибионтами происходило со стороны Хонсю и Хоккайдо, в то время как Камчатка сыграла важную роль в формировании фауны хирономид северных островов (Makarchenko, Makarchenko, 2000).

Ручейники зарегистрированы на 21 из 30 обследованных островов архипелага, где при​сутствовали любые постоянные водотоки и водоемы. На островах Анучина, Танфиль​ева, Анциферова, Полонского, Юрий, Зеленый, Кетой, Расшуа, Матуа, Экарма, Шиашкотан, Харимкотан, Онекотан и Атласова они найдены впервые (рис. 2). Впервые для Курил указано сем. Psychomyiidae и 8 родов: Orthotrichia, Palaeagapetus, Hydroptila, Wormaldia, Lype, Ecclisocosmoecus, Nothopsyche, Ceraclea, описан новый для науки вид Ceraclea valentinae с о-ва Зеленый, впервые для фауны России приводится Hydropsyche albicephala. Таким образом, ручейники на Курилах представлены 121 видом, принадле​жащим к 52 родам из 19 семейств (Arefina, 1997; Arefina et al., 1999; Minakawa et al., 2001). Почти все виды родов Rhyacophila, Dolophilodes и Goerodes, а также Palaeaga​petus flexus, Stactobia makartschenkoi, Parapsyche shikotsuensis, Eubasilissa regina, Ecclisocos​moecus spinosus, Apatania insularis, Ceraclea valentinae являются эндемиками Курильско​го архипелага. Наиболее разнообразно представлены семейства Limnephelidae (32 вида) и Phryganeidae (12 видов), остальные 17 семейств включают менее 10 видов, причем 7 - по 1 виду. С помощью кластерного анализа показано, что фауна ручейников северных островов гряды близка к фауне Камчатки, а фауна Курильских островов к югу от Симушира имеет много общего с фауной Хоккайдо и Сахалина (Minakawa et al., 2001).

Обработка материала по фауне поденок завершается. Сейчас список этого отряда включает 34 вида, принадлежащих к 14 родам и 6 семействам (Tiunova, 2000). Домини​руют поденки из семейств Heptageniidae и Ephemerellidae (по 10 видов), Baetidae (9), Ameletidae представлены 2 видами, а семейства Ephemeridae и Leptophlebiidae - по 1 виду. Получены дополнительные сведения по фауне поденок наиболее изученных островов Кунашир и Шикотан. На Кунашире впервые зарегистрировано 5 видов: Ecdyonurus aspersus, Baetis fuscatus, B.pseudothermicus, Ephemerella ignita и Serratella setigera, на Шикотане - Cinygma hirasana, Rhithrogena lepnevae, Baetis fuscatus, B. pseudothermicus, B. bicaudatus, Drunella cryptomeria и Leptophlebia chocolata. Сборы участников МКП позволили значительно расширить знания о распространении поденок на средних и северных Курильских островах. Впервые поденки обнаружены на островах Уруп, Маканруши, Харимкотан, Онекотан, Парамушир, Шумшу и Атласова (рис. 3).

Распространение веснянок ограничено холодными, быстро текучими горными водо​токами в основном материковых островов архипелага, на Средних Курилах веснянки не найдены (рис. 4). По нашим сборам и литературным данным (Жильцова, Леванидова, 1984; Teslenko, Minakawa, 2001) фауна веснянок Курил представлена 41 видом, из 22 родов и 7 семейств (табл.1). Преобладают веснянки сем. Nemouridae (4 рода, 17 видов). Далее следуют Perlodidae (5 родов и 5 видов), Capniidae (4 и 7), Chloroperlidae (3 и 5), Leuctridae (2 и 4), Perlidae (2 и 2) и Taeniopterygidae (1 род и 1 вид). Описан новый для науки вид Stavsolus ainu (Teslenko, Minakawa, 1999), указанный ранее с Кунашира как S. japonicus и S. scriptus (Жильцова, Леванидова,1984; Teslenko et al., 1997). Впервые для фауны России указан Nemoura uenoi, ранее известный с Хоккайдо. Отмеченный для Кунашира Amphinemura quadribranchiata (Жильцова, Леванидова, 1984), перенесен в род Zapada Ricker, 1952 (Zhiltzova, Teslenko, 2001) и исключен из списка фауны Курил как ошибочно определенный. Семейство Taeniopterygidaea, пять родов (Taenionema, Podmosta, Arcynopteryx, Eucapnop​sis и Mesocapnia) и 8 видов веснянок оказались новыми для фауны Курильских островов (табл. 1). Расширены седения по распространению для 16 видов. Список видов веснянок Шикотана увеличен на 2, Кунашира - на 6, Итурупа - на 2, Парамушира - на 5, Шумшу - на 4 вида. Впервые веснянки были найдены на островах Анучина, Зеленый и Онекотан. 

Считается, что веснянки не могут колонизировать океанические острова через проливы в силу некоторых особенностей физиологии, экологии (стенотермность и оксифильность личинок) и слабых способностей к полету (Stark, Gaufin, 1976; Surdick, 1985). Находка веснянок Capnia levanidovae и Skwala pusilla на океаническом острове Онекотан объясняется историческими особенностями формирования данного острова в геологическом прошлом.

Для сравнения фауны веснянок островов Курильской гряды (Шикотан, Кунашир, Иту​​руп, Парамушир, Шумшу) между собой и соседними территориями: Хоккайдо (61 вид - Shimizu, 1994, 1998; собственные сборы); Сахалином (47 видов - Жильцова,1999; собственные данные); Камчаткой (21 вид - Жильцова, Леванидова, 1984) и Приморским краем (94 вида - Жильцова, Леванидова, 1984, собственные данные) использован клас​терный анализ, выполенный с помощью программы NTSYS (версия 1.70). В качестве меры сходства использован коэффициент Жаккара, (Udvardy, 1969). Значения группирования фаун проверены с применением бутстреп (bootstrap) анализа (Felsenstein, 1985). Локальные фаунистические комплексы веснянок Курильских островов и окружаю​щих территорий образуют два кластера (рис. 5). Первый кластер включает фауны южных Курильских островов, Хоккайдо, Сахалина и относительно обособленную фауну Приморского края. Компактную группу внутри первого кластера составляют Кунашир, Хоккайдо и Сахалин, сходство фаун которых - 42 % (уровень достоверности связи достаточно высок - 86.3 %), причем фауна Кунашира в большей степени близка к фауне Хоккайдо. Достоверность общего объединения фаун Шикотана и Итурупа с фаунистичес​кими комплексами Кунашира, Хоккайдо и Сахалина также высока (81.4%), хотя уровень сходства составлял лишь 25 %. Фауна Приморского края стоит особняком и ее сходство с Южными Курилами, Хоккайдо и Сахалином незначительно (11 %). Второй кластер включает Северные Курильские о-ва (Парамушир, Шумшу) и Камчатку; коэффициент сходства около 20 %, бутстреп значение - 62.2 %. Таким образом, относительно низкий уровень сходства видового состава северных и южных островов архипелага позволяет предположить, что становление и формирование их фаун происходило обособленно.

На северных Курильских островах (Шумшу, Парамушир, Онекотан) собрано 8 видов веснянок (табл. 1). Все они относятся к бореальному комплексу, а по происхождению и распространению объединены в три группы (рис. 6). Первая группа включает 5 восточно-палеарктических видов Arcynopterix polaris, Skwala pusilla, Alloperla mediata, Suwallia teleckojensis, Taenionema japonicum, ареалы которых находится в пределах бывшей Ангариды, располагавшейся в третичное время на месте Северо-Восточной Азии, северо-западной Америки и Берингова пролива. Берингийский элемент представлен амфиберингийским Podmosta weberi и западноберингийским Mesocapnia gorodkovi. Эти виды кроме Камчатского полуострова, обитают в водотоках окраинных морей Тихого океана, и, по-видимому, являются осколками берингийской фауны, оставшейся после окончательного распада древней Берингийской суши. К группе автохтонного проис​хо​жде​ния принадлежит эндемик Камчатки Capnia levanidovae. В целом, фауну веснянок северных Курильских островов следует рассматривать как дериват обедненной камчат​ской фауны, которая в свою очередь характеризуется как производная древней ангарской и берингийской (Леванидова, 1982; Teslenko, Minakawa, 2001). Очевидно, основным источником колонизации северных Курильских о-вов являлась Камчатка, которая до конца среднего плейстоцена была островом (Мелекесцев, 1974), причем фауна веснянок Камчатки и в современную эпоху сохраняет островные черты. 

На Южных Курилах (Уруп, Итуруп, Кунашир, Шикотан, Зеленый) зарегистрировано 38 видов веснянок (табл. 1), относящихся к двум комплексам: бореальному и палеархе​арктическому (рис. 7). 

Бореальный комплек включает 4 группы: транспалеарктическую, восточно-пале​акти​ческую, амфипацифическую и притихоокеанскую. На Кунашире и Итурупе найдены транспалеарктические Capnia nigra и Amphinemura standfussi. Оба вида отличаются широким экологическим диапазоном, обуславливающим крайне обширные ареалы (от Европы до Японии). Общая схема европейско-восточноазиатской дизъюнкции давно прослежена на разных объектах (Матюшин, 1976; Городков, 1984). Сведения о находках этих видов на южных Курилах подтверждают разделение фаунистических комплексов с последующим их расселением от центра континента к западной и восточной окраинам. Восточно-палеарктическая группа на Южных Курилах представлена большим числом видов, чем на севере (рис. 6). Присутствие в фауне Южных Курил амфипацифического (Eucapnopsis brevicauda) и притихоокеанского (Paraleuctra cercia) видов указывает на наличие древней связи Восточной Азии и Северной Америки. Все виды веснянок бо​реаль​ного комплекса обитают, помимо материковой части Дальнего Востока, также на Сахалине и Хоккайдо. По-видимому, заселение островов южной части Курильского архипелага веснянками бореального комплекса происходило с севера через Сахалин в конце позднего плейстоцена - начале голоцена, причем последнее отделение Сахалина от Хоккайдо произошло около 10 тыс. лет назад (Каррей, 1968; Fujii et al., 1971). Именно в эту эпоху восстанавливалась связь южной части архипелага с континентом через Хок​кай​до и Сахалин.

Палеархеарктический комплекс веснянок Южных Курил представлен теплолюбивы​ми и умеренно-теплолюбивыми видами ориентальной третичной фауны и подразделяется на две группы: материково-островные и островные виды (рис. 6). К материково-островным видам относятся Nemoura fulva, N. geei, N. jezoensis, N. longicercia, N. papilla и Protonemoura ermolenkoi. Их ареалы охватывают северо-восточный Китай, п-ов Корея, юг Приморья, Сахалина, южные Курильские о-ва и Японию, что указывает на первоначаль​ное генетическое единство континентальной и островной фаун. Очевидно, становление материково-островных видов было завершено до открытия Цусимского, Сангарского проливов и пролива Лаперуза не позже конца плейстоцена. 

Вторая, наиболее специфичная группа палеархеарктического комплекса - островные виды, составляет 55% видового состава фауны Южных Курил. Входящие в эту группу автохтонные виды обитают в Японии, на Курилах и Сахалине и рассматриваются как островные эндемики. Развитию эндемизма на южных Курильских островах способство​вало особое географическое положение архипелага, открытое для инвазии ориентальных таксонов. Островная изоляция, вулканическая активность и в связи с этим, многообразие локальных микроклиматических условий, а также отсутствие покровных оледенений явились определяющими факторами видообразования. Обособленная группа сахалино-курило-японских эндемиков Takagripopteryx nigra, Amphinemura dentifera, Nemoura parafulva, N. transversospinosa и N. uenoi по возрасту старше сахалино-курило-хоккайд​ских видов Stavsolus ainu, Gibosia okamotoi, Sweltsa sapporoensis, Perlomyia insularis, Paraleuctra gracilis, Takagripopteryx immamurai, Nemoura kuwayamai, N. sachalinensis, становление которых происходило на некогда единой территории. Вероятно, курило-японские виды Kamimuria tibialis, Alloperla kurilensis, Amphinemura decemseta, A. flavostigma и Protonemura curvata имеют сходный возраст. Они отсутствуют на Сахали​не, но распространены на Японских островах и лишь у северной границы ареала заходят на Кунашир, реже на Шикотан и Итуруп. Самыми молодыми эндемиками, по-видимому, являются Takagripopteryx zhuikovae и Capnia iturupiensis с о-вов Кунашир и Итуруп. Окончательное отделение этих островов от Хоккайдо произошло сравнительно недавно, после отделения в голоцене (7.5 тыс. лет назад) (Велижанин, 1976).

 Оригинальность фауны веснянок южных Курил определятся родовым уровнем энде​мизма, поскольку роды Takagripopteryx и Gibosia ограничены в своем распространении Сахалином, Кунаширом, Итурупом и Японией.

Вследствие того, что амфибиотические насекомые (хирономиды, ручейники, поденки и веснян​ки) населяют общие биотопы, ведут сходный образ жизни и объединяются в один биологический тип, есть основания предполагать, что для них имеются общие региональ​ные закономерности становления фаунистических комплексов. Основная закономерность островной фауны амфибиотических насекомых – неравномерное распределении по архипелагу. Видовое богатство фауны водотоков и водоемов сокращается с продвиже​нием от южного и северного краев архипелага к центру. По-видимому, среди основных факторов, определяющих богатство фауны амфибиотических насекомых, помимо разме​ра острова, следует отметить связь с материком в прошлом, удаление от источников колонизации и пригодность среды обитания. Четкие фаунистические различия фауны амфибиотических насекомых северных и южных островов гряды свидетельствует об обособленном развитии и обусловлены их положением в разных подобластях Палеарктики, Восточно-Сибирской и Палеархеарктической, соответственно. Cоседство Восточно-Сибирской подобласти с Неарктикой, а Палеархеарктической - с Сино-Индийской биогеографической областью следует считать определяющим. Очевидно, становление фауны амфибиотических насекомых северных островов Курильского архипелага происходило под влиянием палеарктических и неарктических бореальных элементов; северо-курильская фауна рассматривается как дериват обедненной Камчатской фауны, которая в свою очередь характеризуется как производная ангарской и берингийской. Напротив, фауна южных Курильских островов имеет общее происхождение с таковой Хоккайдо и Сахалина, основная роль в ее формировании принадлежит теплолюбивым ориентальным третичным таксонам. Именно на южных Курилах, занимающих площадь всего 8560 кв. км, сосредоточена одна треть видового разнообразия фауны амфибиотических насекомых Дальнего Востока России с высоким уровнем специфичности. Южные Курильские острова являются одним из центров эндемизма, вследствие большого количества островных видов автохтонного происхождения.
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Рис. 1. Распределение видов хирономид (Diptera: Chironomidae) на островах Куриль​ского архипелага. 
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Рис. 2. Распределение видов ручейников (Trichoptera) на островах Куриль​ского архипелага. 
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Рис. 3. Распределение видов поденок (Ephemeroptera) на островах Куриль​ского архипелага. 
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Рис. 4. Распределение видов веснянок (Plecoptera) на островах Куриль​ского архипелага. 
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Рис. 5. Дендрограмма фаунистического сходства веснянок (Plecoptera) островов Курильского архипелага, полученной в UPGMA кластерным анализом (на основе коэффициента Жаккарда).
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Рис. 6.  Соотношение зоогеографических групп веснянок Курильских островов: А - северные о-ва, Б - южные о-ва. Группы: 1 - восточнопалеарктическая, 2 - амфиберингийская,  3 - западноберингийская, 4 - условные эндемики Камчатки, 5 - амфипацифическая, 6 - транспалеарктическая, 7 - притихоокеанская, 8 - палеархеарктические островные, 9 - палеархеарктические материково-островные. 

Таблица 1. 

Распространение веснянок на Курильских островах
	№
	Виды
	Острова
	Тип распро-

	п/п
	
	ЗЕ
	 ШИ
	КУ
	ИТ
	УР
	ОН
	ПА
	ШУ
	странения

	1.
	Arcynopteryx polaris Klapalek, 1912( 
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	(
	(
	ВПА

	2.
	Megarcys ochracea Klapalek, 1912
	-
	(
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ВПА

	3.
	Skwala pusilla Klapalek, 1912
	-
	+
	+
	+
	-
	(
	-
	-
	ВПА

	4.
	Stavsolus ainu Teslenko, 1999(
	-
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	5.
	Isoperla altaica Samal, 1939
	-
	-
	(
	+
	-
	-
	-
	-
	ВПА

	6.
	Kamimuria tibialis Pictet, 1841
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	7.
	Gibosia okamotoi Zhiltzova 1979
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	8.
	Alloperla mediata (Navas, 1925)
	(
	+
	(
	+
	-
	-
	(
	(
	ВПА

	9.
	A. kurilensis Zhiltzova, 1978
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	10.
	Sweltsa insularis Zhiltzova , 1978
	-
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	11.
	Suwallia teleckojensis (Samal, 1939)
	-
	+
	+
	+
	+
	-
	+
	(
	ВПА

	12.
	S. kerzhneri Zhilt. et Zwick, 1971
	-
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ВПА

	13.
	Taenionema japonicum (Okamoto, 1922)(
	-
	-
	(
	-
	-
	-
	(
	(
	ВПА

	14.
	A.mphinemura standfussi  Ris, 1902
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ТПА

	15.
	A. dentifera Zhiltzova, 1979
	-
	-
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	16.
	A. decemseta  Okamoto,1922
	-
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	17.
	A. flavostigma Okamoto, 1922
	-
	+
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	18.
	Protonemura curvata Zhiltzova, 1981
	-
	-
	+
	-
	
	-
	-
	-
	ПАХ о

	19.
	P. ermolenkoi Zhiltzova, 1981
	-
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХм-о

	20.
	Nemoura geei Wu,1929
	-
	 -
	+
	(
	-
	-
	-
	-
	ПАХ м-о

	21.
	N. papilla Okamoto, 1922
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ м-о

	22.
	N. fulva  (Samal, 1921)
	-
	+
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ м-о

	23.
	N. jezoensis (Okamoto,1922)
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	24.
	N.  longicercia (Okamoto,1922)
	-
	(
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	25.
	N. parafulva  Zhiltzova, 1981
	-
	-
	+
	(
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	26.
	N. sachalinensis Matsumura, 1911
	-
	+
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	27.
	N. transversospinosa Zhiltzova, 1979
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	28.
	N. uenoi  Kawai, 1956(
	-
	-
	(
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	29.
	N. kuwayamai Kawai, 1966
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	30.
	Podmosta weberi Ricker, 1952(
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	(
	-
	АМБ

	31.
	Capnia nigra (Pictet, 1833)
	-
	-
	+
	+
	-
	-
	-
	-
	ТПА

	32.
	C. iturupiensis Zhiltzova, 1980
	-
	-
	(
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	33.
	C. levanidovae Kawai, 1969(
	-
	-
	-
	-
	-
	(
	-
	-
	УЭК

	34.
	Eucapnopsis brevicauda Okamoto 1922(
	-
	-
	(
	-
	-
	-
	-
	-
	АМП

	35.
	Takagripopteryx nigra Okamoto 1922
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	36.
	T. zhuikovae Zhiltzova 1980
	-
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	37.
	Mesocapnia gorodkovi Zhilt. et Baumann,1986(
	-
	-
	-
	-
	-
	-
	(
	-
	ЗБ

	38.
	Paraleuctra cercia (Okamoto, 1922)
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПТО

	39.
	P. gracilis Kawai, 1967
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	40.
	Perlomyia secunda (Zapekina-Dulkeit, 1955)
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ВПА

	41.
	P. insularis  Zhiltzova, 1975
	-
	-
	+
	-
	-
	-
	-
	-
	ПАХ о

	
	Всего:
	1
	12
	35
	16
	1
	2
	6
	4
	


Условные обозначения. (+) –  присутствие вида;  (-) – отсутствие вида; ( – новое указание для острова; (() – вид найден на Курилах впервые. Острова: ЗE - Зеленый, ШИ - Шикотан, KУ - Kунашир, ИT - Итуруп, УР - Уруп, OН - Oнекотан, ПA- Парамушир, ШУ - Шумшу. Распространение: AMБ - амфиберингийское, AMП - амфипацифическое, TПA - транспалеарктическое, ВПА - восточнопалеарктическое, ЗБ - западноберингийское, ПТО - притихоокеанское, ПАХ о - палеархеарктическое островное , ПАХ м-о – палеархеарктическое материково-островное, УЭК - условный эндемик Камчатки. 

