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Аннотация. Проведен анализ приуроченности навозников к экскрементам 
млекопитающих на Дальнем Востоке России. Выявлено, что наибольшее число 
видов отмечено в помете коров (93) и лошадей (78), а наименьшее – в помете 
хищных зверей и кабана (21 и 22 вида, соответственно). Широкая пищевая спе-
циализация навозников Дальнего Востока России, включающая как помет диких, 
так и сельскохозяйственных животных отмечена для 55 видов, или 57,89 % от 
анализируемого списка видов. Специализированные виды, к настоящему времени 
известны только из одного вида помета млекопитающих, составляют лишь 7,37 % 
от анализируемого списка видов. Пищевая специализация, связанная исключительно 
с сельскохозяйственными животными отмечена для 21 вида (или 22,11 %), эти виды 
способны обитать преимущественно на выпасах коров, лошадей и мелкого рогатого 
скота (встречаются в помете 2–3 видов животных). Анализ матрицы распределения 
видов навозников по нахождению в пищевых субстратах продемонстрировал 
высокую долю оригинальности коровьего и лошадиного помета и банальность 
видового состава жуков встречающихся в помете хищных зверей, медведей, кабана 
и человека. Видовые списки исследуемой группы жесткокрылых в последних типах 
субстратов практически полностью включаются в таковые в помете коров и лоша-
дей. Видовой состав жуков, отмеченных в помете мелкого рогатого скота и оленей, 
занимает промежуточное положение. С одной стороны он богаче и оригинальнее 
помета хищных зверей и кабана, а с другой – значительно беднее и банальнее 
коровы и лошади. Выявленные особенности распределения навозников в помете 
различных животных могут быть связаны с физико-химическими особенностями 
субстрата и историческими процессами формирования фауны.  
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Abstract. The analysis of dung beetles associated with mammal excrement in the Russian 

Far East was conducted. It was revealed that the greatest number of species was noted in the 
excrement of cows (93) and horses (78), and the least in the excrement of predatory animals 
and wild boar (21 and 22 species, respectively). A wide food specialization of dung beetles of 
the Russian Far East, including both wild and farm animal excrement, was noted for 55 species, 
or 57.89% of the analyzed list of species. Specialized species, currently known from only one 
type of mammal excrement, make up only 7.37% of the analyzed list of species. Food specia-
lization associated only with farm animals was noted for 21 species (or 22.11%); these species 
are able to live mainly on pastures of cows, horses and sheep (found in the excrement of 2–-3 
animal species). The analysis of the distribution matrix of dung beetle species by their presence 
in food substrates demonstrated a high share of originality in cow and horse droppings and the 
banality of the species composition of beetles found in the droppings of predatory animals, 
bears, wild boars and humans. The species lists of the studied group of beetles in the latter 
types of substrates are almost completely included in those in the droppings of cows and 
horses. The species composition of beetles noted in the droppings of sheep and deer occupies 
an intermediate position. On the one hand, it is richer and more original than the droppings of 
predatory animals and wild boars, and on the other hand, it is significantly poorer and more 
banal than cows and horses. The revealed features of the distribution of dung beetles in the 
droppings of various animals can be associated with the physicochemical properties of the 
substrate and the historical processes of fauna formation. 

Keywords: Coleoptera, Geotrupidae, Scarabaeidae, dung beetles, Russian Far East. 
 

ВВЕДЕНИЕ 
 

Известно, что навоз животных обладает разной привлекательностью для 
жуков (Gigliotti et al., 2023). Изучению этого аспекта биологии навозников 
посвящено довольно большое количество публикаций (Pedersen et al., 2024). 
Однако на Дальнем Востоке России подобных работ не проводилось, и 
приуроченность навозников к экскрементам позвоночных животных не 
анализировалась. Это и определило цель настоящего исследования, которая 
состоит в выявлении особенностей приуроченности навозников (Coleoptera: 
Geotrupidae, Scarabaeidae) к экскрементам различных видов зверей. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

 
На основе анализа литературных данных и собственных наблюдений была 

проанализирована связь навозников с экскрементами позвоночных животных. 
В качестве основы для анализа использовались сведения о приуроченности 
навозников к экскрементам позвоночных животных, представленные в рукописи 
соответствующего раздела «Аннотированного каталога насекомых Дальнего 
Востока России» (Шабалин, в печати). В анализ включены данные о нахождении 
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95 видов жуков в экскрементах следующих животных: человек, корова, лошадь, 
медведь, кабан (включая и домашних свиней), мелкий рогатый скот (овцы, 
козы), олени (косуля, благородный олень, пятнистый олень, северный олень). 
Для многих животных сведения о населении их экскрементов жуками носят 
фрагментарный характер, что связано, прежде всего, с высокой степенью 
дисперсии кормового субстрата по огромной территории Дальнего Востока. 
Поэтому для анализа мы пошли по пути укрупнения и объединили имеющуюся 
информацию. Так, например, для группы хищных зверей учитывался видовой 
состав жесткокрылых насекомых, обитающих не только в помете тигра, но и 
более мелких зверей, таких как барсук и енотовидная собака. Однако достаточно 
репрезентативные данные о жуках, обитающих в помете медведей и человека 
позволяют рассматривать эти позиции отдельно.  

Типы трофодинамических отношений приводятся по Hanski, Cambefort, 
(1991): «roller» (r) – жуки, катающие шары из навоза; «dweller» (d) – жуки, 
обитающие в толще навоза; «tunneler» (t) – жуки, делающие ходы под кучей 
субстрата и запасающие провизию для личинок.  

В анализ не были включены данные о шести видах. Для четырех видов –
Agoliinus setchan (Masumoto, 1984), A. guttatus (Eschscholtz, 1823), Paracrossi-
dius suvorovi (Kabakov, 1996) и Subrinus motschulskyi (Nikritin, 1969), сведения 
о нахождении в каком-либо типе экскрементов позвоночных животных в 
условиях Дальнего Востока России отсутствуют. Два вида являются специа-
лизированными детритофагами, причем Liothorax plagiatus (Linnaeus, 1758) 
приурочен преимущественно к наносам по берегам водоемов, а Saprosites 
japonicus Waterhouse, 1875 связан с разлагающими древесными остатками.  

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

 
Наибольшее число видов отмечено в помете коров (93) и лошадей (78), а 

наименьшее – в помете хищных зверей и кабана (21 и 22 вида, соответственно). 
От 34 до 54 видов навозников способны обитать в экскрементах медведя, чело-
века, оленей и мелкого рогатого скота. При этом видовой состав навозников, 
обитающих в помете оленей, примерно на четверть беднее, чем в помете 
мелкого рогатого скота, хотя габитуально и по запасам влаги эти субстраты 
весьма сходны. Анализируя литературные источники, следует заметить, что на 
острове Хонсю (Япония) отмечалась аналогичная зависимость, выраженная в 
заметном снижении видового разнообразия жуков, населяющих помет пятнис-
того оленя, по сравнению с пометом крупного рогатого скота. Так, из помета 
пятнистого оленя было указано 10 видов навозников (Kanda et al., 2005), а из 
помета коров – 15 видов жуков (Yasuda, 1984). Сравнивая число видов навозни-
ков, отмеченных в помете медведя и человека, следует отметить, что в помете 
человека видовое разнообразие жуков выше, чем в медвежьем.  

В мировом масштабе привлекательность навоза различных животных может 
быть выражена следующей последовательностью по убыванию числа видов 
навозников, обитающих в них: человек, некоторые травоядные животные (гну, 
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осел, овца и крупный рогатый скот), крупные всеядные млекопитающие (кабан), 
плотоядные млекопитающие (Frank et al., 2018). Для анализируемых списков 
видов навозников Дальнего Востока России эта последовательность может быть 
представлена следующим образом: некоторые травоядные животные (крупный 
рогатый скот, лошади, мелкий рогатый скот), человек, олени, медведи, всеядные 
млекопитающие (кабан), плотоядные млекопитающие. Полученные нами дан-
ные по таксономическому богатству навозников в различных типах экскрементов 
на Дальнем Востоке России в целом отражают глобальные закономерности 
распределения жуков по типам субстратов (Frank et al., 2018), за исключением 
экскрементов человека и медведей в которых в глобальном масштабе в этих 
субстратах отмечается наибольшее и наименьшее число видов жесткокрылых 
насекомых, соответственно. Предполагается, что экскременты коров и человека 
являются наиболее привлекательными для навозников, и изучение их населения 
позволяет выявить большую часть фауны рассматриваемой группы жестко-
крылых насекомых (Hanski, Cambefort, 1991; Whipple, Hoback 2012; Frank et 
al., 2018). Полученные нами данные о числе видов навозников, отмеченных в 
помете различных животных на Дальнем Востоке России, также подтверждают 
это положение.  

Широкая пищевая специализация навозников Дальнего Востока России, 
включающая как помет диких, так и сельскохозяйственных животных, отмечена 
для 55 видов, или 57,89 % от анализируемого списка видов. Специализирован-
ные виды к настоящему времени известны только из одного вида помета 
млекопитающих, составляют лишь 7,37 % от анализируемого списка видов. 
Только из помета коров отмечены Agoliinus aleutus (Eschscholtz, 1822), 
Coptochiroides subcostatus (Kolbe, 1886), Nobius costatellus (Schmidt, 1916), 
Sinodiapterna gorodinskiyi (Gusakov, 2006), Vladimirellus socors (Balthasar, 1967) 
и Copris tripartitus Waterhouse, 1875, что составляет 6,32%, а из помета оленей 
Agoliinus amurensis (Iablokoff-Khnzorrian, 1972), или 1,05%. Во всех видах 
помета отмечены Phaeaphodius rectus (Motschulsky, 1866), Caccobius christophi 
Harold, 1879, Geotrupes (Geotrupes) koltzei Reitter, 1892, Phelotrupes (Chromo-
geotrupes) auratus (Motschulsky, 1858), что составляет 4,21% от анализируемого 
списка видов. 

Пищевая специализация, связанная исключительно с сельскохозяйствен-
ными животными, отмечена для 21 вида (или 22,11 %), эти виды способны 
обитать преимущественно на выпасах коров, лошадей и мелкого рогатого 
скота (встречаются в помете 2–3 видов животных), в помете диких животных не 
были отмечены: Acanthobodilus immundus (Creutzer, 1799), Agrilinus convexus 
(Erichson, 1848), A. tenax (Balthasar, 1932), Aphodaulacus variabilis (Waterhouse, 
1875), Aphodiellus impunctatus (Waterhouse, 1875), Aphodius pedellus (De Geer, 
1774), A. plasoni Käufel, 1914, Chilothorax grafi (Reitter, 1901), Colobopterus 
notabilipennis (Petrovitz, 1972), C. quadratus (Reiche, 1850), Coptochiroides 
subcostatus (Kolbe, 1886), Neagolius falcispinis (Koshantschikov, 1912), Nobius 
serotinus (Panzer, 1799), Plagiogonus culminarius (Reitter, 1900), Pseudacrossus 
nasutus (Reitter, 1887), Sinodiapterna songrini (Stebnicka & Galante, 1992), S. 
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troitzky (Jacobson, 1897), Stenotothorax hibernalis (Nakane et Tsukamoto, 1596), 
Teuchestes brachysomus Solsky, 1794, Copris ochus (Motschulsky, 1860) и 
Onthophagus clitellifer Reitter, 1894.  

Анализ матрицы распределения видов навозников по нахождению в пи-
щевых субстратах (рис. 1) демонстрирует высокую долю оригинальности 
коровьего и лошадиного помета и банальность видового состава жуков, 
встречающихся в помете хищных зверей, медведей, кабана и человека. 
Видовые списки исследуемой группы жесткокрылых в последних типах суб-
стратов практически полностью включаются в таковые в помете коров и 
лошадей. Видовой состав жуков, отмеченных в помете мелкого рогатого скота 

  

 
 

Рис. 1. Орограф включения видовых списков навозников, обитающих в помете 
некоторых животных на Дальнем Востоке России. δ≥0,8. 
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и оленей, занимает промежуточное положение. С одной стороны, он богаче и 
оригинальнее помета хищных зверей и кабана, а с другой – значительно беднее 
и банальнее коровы и лошади. Экскременты медведя и человека по видовому 
составу обитающих в них навозников банальнее помета лошадей и коров. При 
этом связи видовых списков помета медведей и человека с пометом хищных 
млекопитающих, кабана, мелкого рогатого скота и оленей не прослеживаются 
как в прямом, так и обратном направлениях.  

Поскольку навозники представлены тремя трофодинамическими группами 
жуков целесообразно рассмотреть связь с субстратом для туннелеров и двеллеров 
отдельно, а группу роллеров опустить, поскольку она представлена лишь един-
ственным видом c широкой трофической специализацией – Sisyphus schaefferi 
(Linnaeus, 1758). Наиболее оригинальный видовой состав двеллеров отмечен  

 
 

Рис. 2. Орограф включения видовых списков двеллеров обитающих в помете 
некоторых животных на Дальнем Востоке России. δ≥0,8. 
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для помета коров и лошадей, а наиболее банальный – для экскрементов человека, 
помета медведя, хищных зверей, кабана и мелкого рогатого скота (рис. 2). 
Помет оленей по видовому составу двеллеров значительно банальнее помета 
коров и лощадей, но оригинальнее помета кабана. Анализируя трофическую 
приуроченность туннелеров (рис. 3), следует отметить, что для этой группы 
жесткокрылых насекомых, как и для двеллеров и навозников Дальнего Востока 
России в целом, оригинальные видовые составы жуков отмечены для помета 
коров и лошадей, бедные для экскрементов человека, помета медведей, хищ-
ных зверей и кабана. По видовому составу туннелеров помет мелкого рогатого 
скота и оленей банальнее помета коров и лошадей, при этом помет оленей 
банальнее помета мелкого рогатого скота.  

 
 

Рис. 3. Орограф включения видовых списков туннелеров обитающих в помете 
некоторых животных на Дальнем Востоке России. δ≥0,9. 
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На основе полученных данных жуки могут быть разделены на две группы. 
К первой группе специалистов мы относим жуков, встречающихся в помете 
лишь одного животного либо одной экологической группе травоядных живот-
ных, а к генералистам – жуков, обитающих в помете нескольких 
экологических групп млекопитающих, например, всеядных и травоядных, или 
травоядных и хищных. Основываясь на предложенном выше делении жуков на 
группы, необходимо добавить, что в экскрементах всеядных и хищных 
млекопитающих (человек, кабан, медведь, хищники) на Дальнем Востоке 
России отмечены исключительно генерализованные виды навозников. 
Специализированные виды жуков зарегистрированы только в помете 
травоядных млекопитающих, где их доля от общего числа видов составляет от 
9,52 до 33,33 %, при этом минимальная доля отмечается для помета диких 
животных (олени). Промежуточные значения вышеуказанного показателя 
характерны для помета мелкого рогатого скота (22,22 %) и лошадей (26,92 %). 
Максимальные показатели, или треть от видового состава (33,33 %) 
навозников-специалистов выявлены для помета коров.  

Рассматривая распределение специализированных видов в помете травоядных 
животных с учетом дифференциации жесткокрылых по функциональным груп-
пам, следует отметить, что доля этих видов в группе туннелеров составляет от 
2,38 до 6,45 %, а в группе двеллеров от 7,14 до 26,88 %. Максимальная же доля 
специалистов, как двеллеров так и туннелеров, отмечена в помете коров (26,88 
и 6,45 %, соответственно), а минимальная – в помете оленей (7,14 и 2,38 %). 
Помет лошадей и мелкого рогатого скота по доле навозников-специалистов 
занимают, соответственно, занимает промежуточное положение. В этих суб-
стратах доля специалистов, как двеллеров, так и туннелеров, выше, чем в помете 
оленей, но ниже, чем в помете коров. Однако, важно подчеркнуть, что доля 
специалистов-туннелеров в помете мелкого рогатого скота (3,70 %) ниже, чем 
в помете лошадей (6,41 %).  

Выявленные особенности распределения жуков по типам навоза диких и 
домашних животных могут быть объяснены некоторыми факторами. С одной 
стороны, распределение по типам навоза может быть обусловлено химическим 
составом навоза или его физическими и геометрическими особенностями, а с 
другой – историческими факторами.  

В ряде работ было показано, что навоз растительноядных, всеядных и хищ-
ных животных существенно различается по таким показателям, как доля воды, 
соотношение углерода и азота, содержание аминокислот, жирных кислот и 
стироловой состав (Scholtz et al., 2009; Frank et al., 2017). Вышеперечисленные 
показатели имеют существенное значение для питания жуков, но не обладают 
аттрактивным воздействием на жесткокрылых. Привлечение жуков 
осуществляется, прежде всего, за счет летучих соединений. Состав этих 
соединений существенно различается у разных видов млекопитающих, причем 
у хищных млекопитающих таких соединений содержится больше, всеядные 
млекопитающие по вышеуказанному показателю занимают промежуточное 
положение, а у травоядных млекопитающих летучих соединений содержится 
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меньше как по количеству, так и по качественному их составу (Dormont et al., 
2007; Scholtz et al., 2009; Dormont et al., 2010). Экскременты травоядных живот-
ных состоят преимущественно из целлюлозы, эпителия кишечника и микро-
организмов (Hanski, Cambefort, 1991; Scholtz et al., 2009), в то время как у 
плотоядных животных экскременты включают непереваренное мясо, а не 
целлюлозу. Помет всеядных животных сочетает в себе характеристики обоих 
экологических групп млекопитающих. Таксономическое разнообразие и 
удельная биомасса бактерий, населяющих помет всеядных млекопитающих, 
выше, чем у травоядных и хищных млекопитающих (Ley et al., 2008). Хотя 
основным компонентом навоза травоядных млекопитающих является непере-
варенная растительная клетчатка, в нем также содержится большое количество 
азота, связанного с живой и мертвой микробной биомассой из кишечника 
травоядных, которую могут использовать навозники. У жуков копрофагов 
(Scarabaeoidea и некоторые Hydrophilidae) отмечаются параллелизмы в строе-
нии ротовых аппаратов (Nel, Villiers, 1988; Nel, Scholtz, 1990; Holter, 2004; Lu 
et al., 2023). Нами установлено, что у представителей копрофагов мандибулы в 
апикальной части плоские, мембранозные; максиллы с мембранозной галеа, 
несущей большое количество щетинок. Щетинки на мембранозной простеке, 
галеа и лациниа у копрофагов формируют фильтровальный аппарат для 
поедания жидкой пищи (Шабалин, 2015). Опытным путем было установлено 
(Holter, 2000, 2004; Holter, et al., 2002; Holter, Scholtz, 2007), что размеры 
поглощаемых жуками частей пищи находятся в пределах от 2 до 130 мкм. 
Жуки отделяют клетчатку от более мелких частиц, таких как микроорганизмы, 
путем фильтрации, затем отбрасывают клетчатку и поедают микробную 
биомассу, доля которой может составлять примерно 20% от сухого вещества 
навоза (Holter, 2016). 

Следует указать, что предпочтения даже генералистов, могут отличаться 
как по сезонам, так и по типам навоза, причем в этом распределении могут 
выступать в качестве ключевых факторов: содержание воды/волокон, соотно-
шение углерод-азот, размеры и форма экскрементов (Gordon, Cartwright 1974; 
Peck, Howden 1984; Chame, 2003; Verdu, Galante 2004; Lopez-Guerrero, Zunino, 
2007). 

Распространение навозников обусловлено, во-первых, пространственным 
распределением производящих навоз млекопитающих, а во-вторых, климати-
ческими условиями, которые ограничивают распространение всех пойкилотер-
мных животных (Kuhn 2010; Bogoni et al. 2016). Зависимость от экскрементов, 
производимых млекопитающими, указывает на то, что изменения в сообществах 
млекопитающих могут вызывать каскадный эффект в ответах ассамблей жуков-
навозников, вплоть до вымирания отдельных высокоспециализированных 
видов (Nichols et al., 2009). Эти особенности были подтверждены в случаях 
охоты на млекопитающих (Andresen, Laurance, 2007), исчезновения популяций 
приматов (Estrada et al., 1999; Feer, Hingrat, 2005; Vulinec et al., 2006) и удале-
ния диких и одомашненных млекопитающих (Carpaneto, 2005), а также при 
переходе к массовому разведению крупного рогатого скота (Gigliotti et al., 
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2023). Моделирование сценариев вымирания млекопитающих показало, что 
наибольшее значение на навозников будет оказывать вымирание крупных 
млекопитающих, производящих большие объемы навоза (Raine et al., 2018).  

Приведенные данные о пищевых предпочтениях дают лишь общую картину 
и отражают лишь факт нахождения жуков в помете тех или иных животных, 
при этом не учитывались особенности использования ресурсов этими насе-
комыми. В действительности в помете отдельных животных жесткокрылые 
насекомые могут находиться случайным образом в виде единичных экземпляров 
во время имагинального питания и не откладывать яйца в рассматриваемый 
субстрат. Также «шум» в рассматриваемую картину пищевой специализации 
может вносить и избирательность исследователя при сборе жесткокрылых, 
поскольку в анализ были включены не только оригинальные данные, но и 
сведения из литературы. Очевидно, что чаще при ручном сборе материала 
будут попадаться более крупные или менее подвижные жуки. Обстоятельные и 
сопоставимые данные о пищевой специализации жуков можно получить, 
используя стандартизированные методы отлова жуков, основанные на случай-
ных выборках и исключающие влияние исследователя на результат. При том, 
что эти методы должны быть использованы в однотипных условиях в течение 
всего периода имагинальной активности. В последнее время исследователями 
уделяется большое внимание унификации методов отлова жесткокрылых, в 
частности для Неотропического региона на вышеуказанный аспект указано в 
статье Mora-Aguilar et al. (2023). Такие репрезентативные данные можно будет 
получить, рассматривая некоторые локальные ассамблеи навозников, связан-
ных с пометом отдельных видов диких или сельскохозяйственных животных, 
при этом непременно должна учитываться численность жесткокрылых насеко-
мых и ее сезонная динамика.  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 
Проведенный анализ приуроченности навозников к экскрементам млекопи-

тающих показал, что на Дальнем Востоке России наибольшее число видов 
отмечено в помете коров (93) и лошадей (78), а наименьшее – в помете хищных 
зверей и кабана (21 и 22 вида, соответственно). 

Широкая пищевая специализация навозников, включающая как помет 
диких, так и сельскохозяйственных животных, отмечена для 55 видов, или 
57,89 % от анализируемого списка видов. К настоящему времени специализи-
рованные виды, известные только из одного вида помета млекопитающих, 
составляют лишь 7,37 % от анализируемого списка видов. Пищевая специ-
ализация, связанная исключительно с сельскохозяйственными животными, 
отмечена для 21 вида (или 22,11 %), эти виды способны обитать преимущественно 
на выпасах коров, лошадей и мелкого рогатого скота и встречаются в помете 
2–3 видов животных. 

Анализ матрицы распределения видов навозников по нахождению в пищевых 
субстратах (рис. 1) демонстрирует высокую долю оригинальности коровьего и 
лошадиного помета и банальность видового состава жуков, встречающихся в 



 65

помете хищных зверей, медведей, кабана и человека. Видовые списки иссле-
дуемой группы жесткокрылых в последних типах субстратов практически 
полностью включаются в таковые в помете коров и лошадей. Видовой состав 
жуков, отмеченных в помете мелкого рогатого скота и оленей, занимает про-
межуточное положение. С одной стороны, он богаче и оригинальнее помета 
хищных зверей и кабана, а с другой – значительно беднее и банальнее помета 
коровы и лошади. 

Выявленные особенности распределения навозников в помете различных 
животных на Дальнем Востоке России могут быть связаны как с физико-
химическими особенностями субстрата, так и с историческими процессами 
формирования фауны региона.  
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