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В статье обобщены материалы по эмпидоидным двукрылым семейств Brachystomatidae 
(2 вида), Empididae (22) и Hybotidae (3 вида), собранным на о. Врангеля в ХХ (преимущественно 
в 1966, 1971 и 1972 гг.) и XXI вв. (2006 и 2015–2020 гг.). Своеобразие изученной фауны опре-
деляется высоким видовым богатством (как минимум вдвое выше, чем на других арктических 
островах), наличием вероятных эндемиков, а также североамериканских видов, неизвестных 
из других районов Палеарктики. Хотя в распределении наиболее обычных видов прослежива-
ется четкая связь с градиентом мезоклиматических условий, активность большинства из них 
существенно различается даже в пределах одного подзонального варианта растительности (что 
предполагает их нахождение на острове за пределами своего климатического оптимума). Боль-
шинство редких видов (треть фауны), в том числе и основная часть условных эндемиков остро-
ва, собраны в горах южной части, имеющих наиболее расчлененный рельеф и, соответственно, 
широкий диапазон микроклиматических условий. В наиболее теплой центральной части остро-
ва (анклав подзоны типичных тундр) представлены таксоцены с устойчивым набором фоновых 
видов (Rhamphomyia albopilosa, Rh. hovgaardii, Rh. nigrita, Rh. taimyrensis, Rh. septentrionalis, 
Rh. shewelli, Platypalpus subtectifrons). Присутствие общих доминантов определяет их сходство 
с таксоценами Empidoidea южных островов Канадского Арктического архипелага. Часть видов 
(Rhamphomyia erinacioides, Rh. sublongiseta, Rh. gorodkovi, Rh. mallochi, Rh. frigida) тяготеют к 
районам с наиболее суровым климатом и сильным влиянием моря, из них лишь первый вид 
широко распространен в островной Арктике. Высокая численность всех пяти видов отмечена на 
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юго-западе о. Врангеля (северный вариант подзоны арктических тундр); таксоцены с подобным 
составом фоновых видов неизвестны с других арктических островов. 

Ключевые слова: Empidoidea, о. Врангеля, Российская Арктика, тундровая зона, Берингийский 
сектор, ареалогический состав, фауна, население, зональная дифференциация.
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Надсем. Empidoidea – одна из крупнейших групп Diptera, включающая около 
12 000  описанных видов и имеющая всесветное (кроме Антарктики) распростране-
ние. Надсемейство объединяет восемь семейств: Atelestidae, Brachystomatidae, 
Empididae, Homalocnemidae, Hybotidae, Dolichopodidae (включая Microphorinae и 
Parathalassiinae), Iteaphilidae и Oreogetonidae (Sinclair, Cumming, 2006; Pape et al., 2011; 
Sinclair, 2017; Sinclair, Shamshev, 2021), хотя самостоятельность некоторых из них 
остается дискуссионной (Wahlberg, Johanson, 2018). Наиболее богаты видами семей-
ства Empididae, Hybotidae и особенно Dolichopodidae. 

Эмпидоидные двукрылые – одно из немногих надсемейств в подотряде Brachycera, 
представители которого достаточно успешно осваивают ландшафты тундровой зоны 
(Danks, 1981; Чернов, 1995). Особенно это касается сем. Empididae – очень заметного 
компонента тундровых комплексов двукрылых, в том числе их антофильной составля-
ющей (Kevan, 1972). В настоящей работе рассматривается состав трех из пяти (исклю-
чая Dolichopodidae и Iteaphilidae) семейств эмпидоидных двукрылых, встречающихся 
в тундровой зоне. Фауна Dolichopodidae о. Врангеля уже обсуждалась (Grichanov, 
Khruleva, 2018, 2020), а представители Iteaphilidae на арктических островах отсутству-
ют (Sinclair, Shamshev, 2021). Далее в тексте статьи под Empidoidea понимаются се-
мейства Brachystomatidae, Empididae и Hybotidae. До последнего времени почти не 
было специальных работ, посвященных тундровым фаунам этих групп. В сводке 
Дэнкса (1981) приводится 19 видов Empidoidea, известных из тундр Северной Амери-
ки. Чернов (1995) оценивал видовое богатство тундровой фауны Empididae примерно 
в 40–50 видов, однако только в островной Арктике (в циркумполярном объеме) обита-
ет не менее 50 видов Empidoidea (без учета Dolichopodidae) (Sinclair, 1994, 2008; 
Sinclair et al., 2011, 2019; Shamshev et al., 2020). Обобщение всего имеющегося матери-
ала по Empidoidea арктических островов Евразии (Shamshev et al., 2020) выявило нео-
жиданно высокое разнообразие фауны о. Врангеля, насчитывающей 27 видов, что 
вдвое больше, чем на крупных и находящихся в более благоприятных климатических 
условиях южных островах Канадского Арктического архипелага. Настоящая работа 
посвящена описанию состава и пространственной организации таксоценов Empidoidea 
о. Врангеля, а также анализу их сходства с таксоценами других арктических островов. 

Остров Врангеля – северный форпост Азиатской Берингии, на протяжении большей 
части плейстоцена входивший в состав обширной Берингийской суши. Среди других 
арктических территорий этот небольшой горный остров выделяется высоким видо-
вым богатством флоры и фауны, что связано с его географическим положением (бли-
зость к двум материкам), ландшафтным и климатическим разнообразием природной 
среды, а также отсутствием в плейстоцене покровных оледенений (Юрцев, 1986, 1987; 
Стишов, 2004; Вартанян, 2007). Влияние моря определяет наличие резкого климатиче-
ского градиента: индекс континентальности увеличивается от 18 % на побережье до 
30–35 % в центре острова, а средние июльские температуры – от 1–1.5 до 6–8 оС (Сват-
ков, 1970; Скрыльник, 1976; Алфимов, 2007). Рельеф в ряде случаев также выступает 
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климаторазделом, обособляя территории с частыми туманами и более сухой и солнеч-
ной погодой. Согласно С. С. Холоду (2013), бо́льшая часть территории острова отно-
сится к подзоне арктических тундр, включая северный и южный ее варианты, занима-
ющие на острове примерно равные площади (рис. 1). В наиболее холодных 
прибрежных районах острова представлены участки, относящиеся к южному вариан-
ту зоны полярных пустынь, а в теплых внутренних районах – к северному варианту 
типичных тундр. Выделение растительности этих территорий в отдельные зональные 
категории имеет дискуссионный характер (Матвеева, 2014), но оно наиболее полно 
отражает специфику ландшафтно-климатической дифференциации растительного по-
крова острова и поэтому использовано в данной работе. Важно отметить, что, соглас-
но С. С. Холоду (2013), наиболее заметные изменения в структуре растительного 
покрова происходят на границе двух вариантов подзоны арктических тундр. В соот-
ветствии с этим, он выделяет на территории острова две основные зональные полосы 
– северную и южную. На мелкомасштабной карте зональной дифференциации цир-
кумполярной растительности (Walker et al., 2005, 2018) остров целиком отнесен к зоне 
«В», соответствующей подзоне арктических тундр.

Рис. 1. Подзональная дифференциация растительности (по: Холод, 2013) и точки сбора 
Empidoidea на о. Врангеля.

сАТ – северный вариант подзоны арктических тундр; сТТ – северный вариант подзоны типичных тундр; 
юАТ – южный вариант подзоны арктических тундр; юПП – южный вариант зоны полярных пустынь. 

Жирная линия – граница между северной и южной зональной полосами. 

Места сборов: бР – окрестности бухты Роджерса; бС – равнина в окрестностях бухты Сомнительной; 
вН – верхнее течение р. Неизвестная; гМ – горы Минеева; гП – окрестности горы Первая; гТ – окрестности 

горы Тундровая; гЦ – Центральные горы; мУ – мыс Уэринг; сМ – среднее течение р. Мамонтовая; 
сН – среднее течение р. Неизвестная; сНж – среднее течение р. Неожиданная.

Кружки – места сборов в XX и XXI вв.; квадраты – места, 
обследованные только в один период сбора.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сборы эмпидоидных двукрылых проводились на о. Врангеля в трех зональных вариантах 
тундр (рис. 2); материал из южного варианта зоны полярных пустынь отсутствует. Первые мухи 
были собраны еще в 30-х гг. XX века А. И. Минеевым, позже подробное изучение двукрылых 
острова было предпринято К. Б. Городковым (далее КБГ). В течение трех сезонов (1966, 1971 
и 1972 гг.) он индивидуальным отловом собрал 475 экз. Empidoidea, относящихся к 21 виду. 
Следующий этап сборов (2006 и 2015–2020 гг.) пришелся на период потепления климата. В по-
следние два десятилетия на острове зарегистрированы заметный рост летних температур 
(на 1–1.5 оС) и удлинение безморозного периода за счет повышения температур сентября (дан-
ные с web-сайтов www.thermograph.ru и www.pogodaiklimat.ru). В эти годы работы проводились 
с использованием различных количественных методов как в районах, ранее подробно обследо-
ванных КБГ, так и в других точках острова (см. рис. 1). Основная часть материала была собрана 
в 2006 и 2015 гг. первым автором, преимущественно путем стандартных энтомологических уко-
сов. Они проводились в модельных биотопах нескольких районов острова сериями (не менее 
4 серий по 25 взмахов) 2 или 3 раза за сезон (в 2019 г. – один раз). Единичные мухи отмечались 
в почвенных ловушках и при просеивании подстилки. В отдельных районах хорошие результаты 
дал сбор в желтые тарелки, в котором принимали участие сотрудники заповедника «Остров 
Врангеля» Л. Ф. Волкова, У. В. Бабий и П. С. Кулемеев. Всего в 2006–2020 гг. собрано около 
590 экз., относящихся к 21 виду. Сроки и методы сборов Empidoidea отражены в табл. 1. Весь 
материал находится в коллекции Зоологического института РАН, С.-Петербург (ЗИН).

Анализ распределения двукрылых по острову основан на сравнении состава локальных фаун, 
включавших совокупность видов из отдельных районов. Как правило, обследовалась террито-
рия около стационара с радиусом около 5–6 км. В некоторых случаях объединялись данные по 
более обширной территории при условии ее ландшафтно-климатической однородности (напри-
мер, в район бухты Роджерса включен небольшой материал, собранный у подножия г. Атертон, 
находящейся в 10 км западнее). Напротив, фауны равнинной и горной частей трансекта протя-
женностью около 10 км в окрестностях бухты Сомнительной рассматривались отдельно. Термин 
«таксоцен» использован для обозначения совокупности фауны и населения (особей всех видов) 
Empidoidea каждой из изученных точек. Зональные категории растительного покрова в тексте 
приводятся большей частью в сокращенном виде: сАТ – северный вариант подзоны арктических 
тундр, юАТ – южный вариант подзоны арктических тундр, сТТ – северный вариант подзоны ти-
пичных тундр. 

Сравнение фауны и населения Empidoidea изученных районов о. Врангеля, а также населения 
различных арктических островов проведено методом кластеризации с помощью пакета про-
граммы PAST v. 3.06 (Hammer, 2015). Ландшафтные характеристики, влияющие на особенности 
распределения на острове 15 наиболее обычных видов эмпидид, определяли при помощи кано-
нического анализа (CCA). Значимость первой и последующих канонических осей анализа уста-
навливали при помощи теста Монте-Карло (Monte Carlo test: 1000 permutations) в программе 
CаNOCO version 4.5 (Ter Braak, Smilauer, 2002). Для каждого района были проведены оценки по 
8 критериям: 1) зональное положение (zone) – сАТ, юАТ, сТТ; 2) удаленность от моря (sea) – до 
5 км, 5–14 км, 15–30 км, более 30 км; 3) тип рельефа (relief) – равнина, холмистые увалы, увалы 
с отдельными горными грядами, горные цепи; 4) наличие разных типов речных долин (valley) 
– крупные речные долины отсутствуют, крупные долины без пойменных ивняков, долины рек с 
пойменными ивняками; 5) распространенность в ландшафте местообитаний с избыточным ув-
лажнением (wetland) – очень локально, преимущественно в долинах рек, достаточно широко, 
значительные площади; 6) наличие склонов южной (southern slopes) и 7) северной (northern 
slopes) экспозиции; 8) степень открытости ландшафтов (open/close) – полностью открытые, ча-
стично открытые, закрытые горами с трех сторон, полностью закрытые (межгорные котловины).
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Рис. 2. Ландшафты о. Врангеля с различными зональными 
вариантами растительности.

Северный вариант подзоны арктических тундр: 1 – мыс Уэринг, долина ручья; 
2 – среднее течение р. Неожиданная, долина реки. Южный вариант подзоны арктических 

тундр: 3 – равнина в окрестностях бухты Сомнительной; 4 – долина р. Сомнительная 
в горной части. Северный вариант подзоны типичных тундр (южный анклав), 

среднее течение р. Мамонтовая: 5 – долина реки с пойменными ивняками; 
6 – тундростепная группировка.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Полные данные этикеток собранных на острове мух опубликованы в сводке по фау-
не Empidoidea арктических островов Евразии (Shamshev et al., 2020). В табл. 2 обоб-
щены сведения о числе экземпляров, собранных в разных районах острова (по отдель-
ным сезонам), и приведен не публиковавшийся ранее материал, полученный в 2020 г.

Состав фауны

Всего на о. Врангеля найдено 27 видов Empidoidea, относящихся к трем семействам 
и 7 родам. На род Rhamphomyia Meigen, 1822 приходится 70 % фауны (19 видов); осо-
бенно богато представлены подроды Dasyrhamphomyia Frey, 1922 и Pararhamphomyia 
Frey, 1922 (5 и 10 видов соответственно). Все остальные роды представлены в фауне 
1 или 2 видами, полный список их приведен ниже. 

Сем. BRACHYSTOMATIDAE

Heleodromia irwini Wagner, 1985

H. pullata (Melander, 1902)

Сем. EMPIDIDAE

Подсем. CLINOCERINAE

Clinocera nivalis (Zetterstedt, 1838)

Trichoclinocera lapponica (Ringdahl, 1933)

Подсем. EMPIDINAE

Empis septentrionalis Shamshev et Sinclair, 2020

Rhamphomyia (Ctenempis) albopilosa Coquillett, 1900

Rh. (Dasyrhamphomyia) erinacioides Malloch, 1919

Rh. (D.) gorodkovi Shamshev, Sinclair et Saigusa, 2020

Rh. (D.) hovgaardii Holmgren, 1880

Rh. (D.) mallochi Shamshev, Sinclair et Saigusa, 2020

Rh. (D.) nigrita (Zetterstedt, 1838)

Rh. (Eorhamphomyia) shewelli Sinclair, Vajda, Saigusa et Shamshev, 2019

Rh. (Pararhamphomyia) fi licauda Henriksen et Lundbeck, 1917

Rh. (P.) frigida Sinclair, Vajda, Saigusa et Shamshev, 2019

Rh. (P.) hoeli Frey, 1950

Rh. (P.) kjellmanii Holmgren, 1880

Rh. (P.) septentrionalis Sinclair, Vajda, Saigusa et Shamshev, 2019

Rh. (P.) subfi licauda Shamshev et Sinclair, 2020
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Rhamphomyia (P.) submacrura Shamshev et Sinclair, 2020

Rh. (P.) subtenuiterfi lata Shamshev et Sinclair, 2020

Rh. (P.) wrangeli Shamshev et Sinclair, 2020

Rh. (Pararhamphomyia) sp. 1

Rh. sublongiseta Shamshev, Sinclair et Saigusa, 2020

Rh. taimyrensis Frey, 1950

Сем. HYBOTIDAE

Подсем. TACHYDROMIINAE

Platypalpus septentrionalis Shamshev et Sinclair, 2020

P. subtectifrons Shamshev et Sinclair, 2020

Tachypeza sericeipalpis Frey, 1913

Экологическая и зоогеографическая характеристики фауны

Личинки Empidoidea в большинстве – хищники, очень редко – вторичные фитофаги; 
они встречаются чаще всего в почве и разлагающейся древесине, иногда ведут водный 
образ жизни. Имаго в основном хищники, но в некоторых группах известно смешан-
ное питание, а также питание только пыльцой или нектаром. На о. Врангеля обитают 
виды Empidoidea с разным образом жизни. Имаго видов рода Heleodromia Haliday 
(Brachystomatidae) обычно встречаются на камнях и влажной почве вдоль рек и ручьев 
(Sinclair et al., 2011). Личинки Clinocera nivalis и Trichoclinocera lapponica (Empididae, 
Clinocerinae) развиваются в воде (важные хищники личинок мокрецов и мошек), 
а имаго встречаются в непосредственной близости от водоемов (обычно быстротеку-
щих), например, на лежащих в воде камнях и на поверхности воды, где они охотятся 
на мелких насекомых (Sinclair, 1994, 2008). Взрослые особи T. lapponica, видимо, спо-
собны переносить резкое понижение температуры. На о. Врангеля они собирались на 
камнях у кромки воды и на водной поверхности при температуре воздуха +3 оС 
и температуре воды +5–7 оС (Shamshev et al., 2020). Виды родов Rhamphomyia Mg. и 
Empis L. (Empidinae) – хорошо известные антофилы, однако в период спаривания сам-
ки дополнительно питаются насекомыми (Chvála, 1976). 

Виды родов Platypalpus Macquart и Tachypeza Mg. (Hybotidae) – хищники (Chvála, 
1975). Виды Platypalpus обычно встречаются на листьях кустарников и деревьев, осо-
бенно многочисленны они на ивах. На о. Врангеля один из двух найденных видов 
(P. subtectifrons) также был собран на иве в долине реки, а второй (P. septentrionalis) 
был собран на цветах, как и P. vegrandis Frey, 1943 в Европе (Grootaert et al., 2012). Эти 
мухи охотятся на цветах и, возможно, используют их в качестве ночных убежищ при 
похолодании. Виды рода Tachypeza встречаются обычно на стволах деревьев, стенах 
строений и на крупных камнях; эти мухи преимущественно бегают и неохотно лета-
ют. На о. Врангеля единственный представитель этого рода был собран на камнях. 
Остров Врангеля – крайняя северная точка распространения родов Empis (Empididae), 
Platypalpus и Tachypeza (Hybotidae). 
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Большинство отмеченных на о. Врангеля видов имеет арктическое и метаарктиче-
ское (Городков, 1984) распространение (Danks, 1981; Sinclair, 1994, 2008; Sinclair et al., 
2011; Barták, 2015; Sinclair et al., 2019; Shamshev et al., 2020). Северной частью тундро-
вой зоны ограничены только Rhamphomyia erinacioides и Rh. taimyrensis, остальные 
виды встречаются преимущественно в центральной (Clinocera nivalis, Rhamphomyia 
fi licauda, Rh. hoeli, Rh. hovgaardii, Rh. kjellmanii, Rh. nigrita) или южной (Heleodromia 
pullata, Trichoclinocera lapponica, Rhamphomyia albopilosa, Rh. septentrionalis, Rh. 
shewelli, Tachypeza sericeipalpis) частях тундровой зоны. Один из видов, Heleodromia 
irwini, заселяет преимущественно высокогорные (альпийские) ландшафты бореаль-
ной зоны, хотя отдельные (судя по всему, реликтовые) популяции этого вида известны 
из Северной Европы и из Канады (Sinclair et al., 2011).

По долготной протяженности ареалов состав фауны о. Врангеля чрезвычайно разно-
образен (табл. 2). Помимо видов с голарктическими и сибиро-американскими ареала-
ми значительную часть составляют Empidoidea с преимущественно североамерикан-
ским распространением; в Евразии они известны только с о. Врангеля. К их числу 
относятся Rhamphomyia fi licauda, Rh. hoeli, Rh. shewelli и Platypalpus subtectifrons. Бе-
рингийские ареалы имеют Rhamphomyia mallochi и Rh. frigida. Значительное число ви-
дов (Empis septentrionalis, Rhamphomyia wrangeli, Rh. subfi licauda, Rh. submacrura, 
Platypalpus septentrionalis) пока неизвестны за пределами о. Врангеля и могут рассма-
триваться как его условные эндемики. Не считая этих видов, полностью ограничены 
Палеарктикой ареалы у Rhamphomyia subtenuiterfi lata и Rh. taimyrensis.

Пространственно-временна́я организация таксоценов

Межсезонные различия в составе населения мух надсем. Empidoidea районов, 
обследованных неоднократно

В некоторых районах острова (табл. 3) достаточно подробные сборы Empidoidea 
проводились как в XX в. (путем индивидуального отлова), так и в XXI в. (с использо-
ванием различных количественных методов учета). В южной части острова КБГ в те-
чение трех сезонов обследовал окрестности бухты Сомнительной (юАТ, рис. 2, 3, 4); 
сборы проводились как на приморской Южной равнине, так и в горной части (межгор-
ная долина р. Сомнительная и склоны гор Минеева, удаленные от моря на 4–5 км 
и более). В горной части было собрано 15 видов; из них только Rhamphomyia hoeli 
и Rh. albopilosa были достаточно обычны в течение двух сезонов. На равнине было 
собрано восемь видов, численно преобладали Rhamphomyia erinacioides и Rh. taimyr-
ensis.

Полученные КБГ данные свидетельствуют о высокой межсезонной изменчивости 
видового состава Empidoidea в этой части острова: 12 из 16 видов найдены лишь 
в один сезон. Большинство из них (9) собраны в 1966 г., причем некоторые оказались 
достаточно обычными в обеих частях трансекта (Rhamphomyia wrangeli, Rh. sub-
longiseta) или только в его горной части (Platypalpus septentrionalis). Судя по данным 
этикеток, даже наиболее многочисленные виды в каждый из сезонов были представле-
ны в единичных сборах (нередко в одном), что особенно характерно для более холод-
ной приморской равнины (см. табл. 3). Наиболее крупные серии Rhamphomyia 
erinacioides, Rh. nigrita, Rh. wrangeli, Rh. sublongiseta и Platypalpus septentrionalis были 
собраны КБГ на цветущих растениях, в основном на Dryas integrifolia. В количествен-
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Таблица 3. Фоновые виды, собранные в разные сезоны в наиболее подробно обследованных 
районах о. Врангеля

Район Год 
сбора

Число видов/
экземпляров Виды 

Окрестности бухты Сомнительной (юАТ)

Равнина 1966 6/81 Rhamphomyia taimyrensis* (3; 66 %), Rh. erinacioides* 
(3; 75 %), Rh. wrangeli* (1), Rh. sublongiseta* (1), 
Rh. hoeli (1)

1971 1/1 [Heleodromia pullata]**
1972 4/23 Rhamphomyia taimyrensis (1), Rh. erinacioides (1)
2006 0 –
2015 0 –

Горная 
часть 

1966 12/50 Rhamphomyia hoeli (1) и Platypalpus septentrionalis* 
(2; 90 %), Rh. wrangeli* (2; 78 %), Rh. sublongiseta 
(5; 29 %), Rh. albopilosa (2; 50 %) и Rh. taimyrensis 
(2; 75 %) 

1971 3/19 Trichoclinocera lapponica (2; 81 %)
1972 3/27 Rhamphomyia albopilosa (1), Rh. nigrita (3; 60 %), 

Rh. hoeli (3; 50 %)
2006 2/3 [Rhamphomyia taimyrensis и Empis septentrionalis]
2015 1/1 [Rhamphomyia taimyrensis]

Центральная часть острова (сТТ)

Среднее 
течение 
р. Мамон-
товая

1972 9/123 Rhamphomyia nigrita (4; 75 %), Rh. septentrionalis 
(2; 77 %), Platypalpus subtectifrons (2; 69 %), Rhamph-
omyia albopilosa (3; 46 %), Rh. hoeli (1) 
и Rh. hovgaardii (2; 56 %), Trichoclinocera 
lapponica (1)

2006 7/50 Rhamphomyia taimyrensis (5; 65 %), R. septentrionalis 
(2; 80 %) 

2015*** 10/150 Rhamphomyia nigrita (16; 35 %), Rh. taimyrensis 
(5; 62 %), Rh. albopilosa (9; 23 %), Rhamphomyia 
septentrionalis (3; 70 %), Rh. kjellmanii (4; 50 %), 
Rh. shewelli (3; 60 %) и Rh. hovgaardii (1)

П р и м е ч а н и е. В графе «Виды» перечислены виды (в порядке убывания числа собранных 
экземпляров), материал по которым насчитывает 4 и больше экземпляров; в скобках указано число сборов, 
в которых вид представлен в этот сезон и, если оно больше 1, отношение числа экземпляров в самом 
массовом сборе к их общему числу (%); полужирным шрифтом обозначены виды, входившие в число 
фоновых не менее чем в двух сезонах. 

* – Виды, бóльшая часть материала по которым собрана на цветущих растениях, в основном Dryas 
integrifolia (по: Shamshev et al., 2020).

** – В квадратных скобках указаны виды, собранные в эти сезоны в единичных экземплярах.
*** – Не включены данные из желтых тарелок, поскольку в 2006 г. они не использовались.
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ных сборах в этом районе в XXI в. (укосы и почвенные ловушки в 2006 и 2015 гг., 
желтые тарелки в 2019 г.) Empidoidea были представлены крайне бедно: единичные 
мухи двух видов собраны только в горной части (см. табл. 3).

В центральной части острова (южный анклав сТТ, рис. 2, 5, 6) КБГ собирал мух в 
течение гораздо более короткого периода (согласно данным на этикетках, всего пять 
дней, а в среднем течении р. Мамонтовая в 1972 г. – четыре дня). Тем не менее, здесь 
был обнаружен ряд видов, неизвестных из других районов (Rhamphomyia hovgaardii, 
Rh. septentrionalis, Rh. shewelli, Platypalpus subtectifrons). Как и большинство других 
видов, почти все они были собраны КБГ неоднократно, а общее число собранных мух 
оказалось сравнимо с объемом материала из лучше изученных (но более холодных) 
районов южной части острова. В начальный период потепления климата (2006 г.) мно-
гие из собранных КБГ видов (в том числе известные только из центральной части), 
были собраны повторно. В 2015 г. обилие части из них заметно выросло, а в число 
фоновых наряду с отмечавшимися в 1972 и 2006 гг. вошли Rh. kjellmanii и Rh. shewelli. 

Учитывая данные из центральной части острова, различия между результатами сбо-
ров в ХХ и XXI веках в южной части трудно связать только с применяемыми метода-
ми, однако они хорошо объяснимы более низким обилием и локальностью распреде-
ления здесь Empidoidea по сравнению с более теплой центральной частью. При этих 
обстоятельствах вероятность полностью выловить мух при ручном сборе (использо-
вавшемся КБГ) были гораздо выше, чем с помощью «слепых» количественных мето-
дов, особенно если учесть своеобразие брачного поведения представителей самого 
многочисленного рода фауны – роение у Rhamphomyia (Downes, 1970; Chvála, 1976).

Изменения в фенологии и активности отдельных видов Empidoidea 
на о. Врангеля в ХХ и XXI вв. 

Обобщение данных по срокам сбора Empidoidea в различные сезоны свидетельству-
ет о смещении лёта этой группы при потеплении климата в XXI в. на более ранние 
сроки (рис. 3). В ХХ в. мухи собраны преимущественно с середины июля по 
начало августа (рис. 3, А): в 1966 г. наибольшее число мух собрано КБГ в третьей, 
а в 1972 г. – во второй декадах июля. Наиболее бедными в качественном и количе-
ственном отношениях были сборы 1971 г.; в этот сезон пик собранного материала при-
шелся на начало августа и состоял исключительно из водных эмпидид – представите-
лей подсем. Clinocerinae (в основном Trichoclinocera lapponica, крайне редкого в 
сборах прочих лет). Хотя эта картина в первую очередь отражает характеристики лёта 
мух в южной части острова, высокое обилие Empidoidea во второй половине июля 
1972 г. отмечалось и в центре острова. В XXI в. пик лёта пришелся здесь на заметно 
более ранний срок (рис. 3, Б). В более холодный сезон 2006 г. (со среднемесячными 
летними температурами, сравнимыми с периодом 1961–1990-х гг.) пик пришелся на 
первую половину июля, а в теплый сезон 2015 г. первые мухи появились уже в 20-х 
числах июня, тогда как в конце первой декады июля их количество в сборах резко 
сократилось. Активный лёт Empidoidea в конце первой декады июля наблюдался в 
2019 г. в одном из наиболее холодных районов острова (сАТ), хотя кратковременность 
сборов не позволила получить его полную картину. 

Изменение фенологии (сроков активности имаго) хорошо видно и на примерах неко-
торых наиболее обычных видов эмпидид (табл. 4). Отсутствие сведений об их эколо-
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гии (прежде всего об особенностях цикла развития) не позволяет обсуждать эти дан-
ные более подробно, но они ясно свидетельствуют о заметных изменениях условий 
существования этой группы в экосистемах о. Врангеля.

Полученный материал также позволяет предположить, хотя и с достаточной 
осторожностью, тенденцию к увеличению в ХХI в. активности ряда видов в центре 
острова. Наиболее явное увеличение обилия в последние годы (особенно в 2015 г.) 
наблюдалось у Empis septentrionalis, Rhamphomyia kjellmanii и Rh. shewelli, из которых 
в сборах КБГ представлен одним экземпляром лишь последний вид. Гораздо много-

Рис. 3. Динамика лёта мух надсем. Empidoidea на о. Врангеля в различные летние сезоны. 

Для XXI в. приводятся только сезоны, когда сбор проводился кошением. По горизонтальной оси – сроки 
сборов, по вертикальной оси – число собранных экземпляров.
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численнее в 2015 г. оказались и некоторые другие виды (Heleodromia pullata, 
Rhamphomyia albopilosa, Rh. nigrita, Platypalpus subtectifrons), которые в количествен-
ных сборах в начальный период климатических перестроек (2006 г.) в среднем тече-
нии р. Мамонтовая были редки или отсутствовали.

Пространственная организация таксоценов Empidoidea на о. Врангеля

Помимо рассмотренных выше районов сборы Empidoidea проводились в разные го-
ды в других точках острова. Видовое богатство и обилие этой группы заметно варьи-
руют даже в пределах одного подзонального варианта. Устойчивый и богатый набор 
фоновых видов отмечался в различные сезоны только в центре острова (южный 
анклав сТТ), где в ХХI в. сборы проводились в нескольких точках (см. табл. 2). В се-
верном анклаве этой подзоны (окрестности горы Тундровой) количество выявленных 
видов и их обилие оказались существенно ниже. Похожая картина наблюдалась и в 
южной части острова (юАТ): в отличие от богатой фауны окрестностей бухты Сомни-
тельной, в окрестностях бухты Роджерса за все время сборов удалось собрать всего 
четыре вида.

Таблица 4. Даты сбора некоторых видов рода Rhamphomyia Mg. на о. Врангеля (ручной сбор и 
кошение)

Вид Годы сбора
Июнь Июль Август

21–25 26–30 1–5 6–10 11–15 16–20 21–25 26–31 1–5

Rh. albopilosa 1966 – – – – – 2 2 – –

1972 – – – – 32 25 24 1 –

2006 – – 9 3 – – – – –

2015 1 7 7 – – – – – –
Rh. nigrita 1966 – – – – – – 1 1 –

1971 – – – – – – 1 – –

1972 – – – 1 1 14 31 5 –

2006 – – 12 1 – – – – –

2015 4 13 68 7 1 – – – –
Rh. septentrionalis 1972 – – – – – 21 7 – –

2006 – – 1 5 – – – – –

2015 3 7 10 – – – – – –
Rh. taimyrensis 1966 – – – – – 21 9 6 –

1971 – – – – – – – 2 –

1972 – – – 12 – 6 – – –

2006 – – 11 10 6 18 – – –

2015 5 27 5 – – – – – –
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Напротив, неожиданно большое число видов (9) было собрано в одном из районов 
острова с достаточно суровым климатом. Краткие сборы в желтые тарелки в среднем 
течении р. Неожиданная (сАТ) в 2016 г. дали массовый материал, что не наблюдалось 
при использовании этого метода в других районах острова. Не считая Rhamphomyia 
erinacioides, все остальные собранные здесь виды (Rhamphomyia gorodkovi, Rh. frigida, 
Rh. mallochi, Rh. sublongiseta) ранее были известны из других точек по единичным эк-
земплярам. Повторные (также очень краткие) сборы 2019 г. подтвердили их высокую 
активность в этом районе (не был отмечен лишь Rhamphomyia sublongiseta). В этом же 
подзональном варианте на востоке острова (мыс Уэринг) аналогичные сборы в жел-
тые тарелки содержали единичные экземпляры трех видов (см. табл. 1, 2).

Таким образом, во всех обследованных подзональных вариантах тундр наблюдалась 
значительная изменчивость видового богатства и численности видов Empidoidea. Не-
смотря на это, изменения в составе фаун вдоль климатического градиента, достаточно 
хорошо выражены, что иллюстрирует дендрограмма (рис. 4, А), на которой фауны 
климатически наиболее суровых районов объединились в один кластер. Общая черта 
их состава – отсутствие многих видов, встречающихся в более теплых районах остро-
ва. Во второй кластер вошли фауны остальных районов южной зональной полосы, об-
разовавшие (в соответствии с их подзональным положением) две ветви. Группу фаун 
южной части острова (юАТ) отличает максимальное позитивное своеобразие: присут-
ствуют все роды Empidoidea, а почти треть видов (6 из 19) неизвестна из других райо-
нов острова. Во вторую ветвь вошли фауны центральной части (сТТ). Несмотря на 

Рис. 4. Дендрограмма сходства таксоценов Empidoidea 
в различных точках о. Врангеля.

А – сходство фаун (Algorithm: Paired groups; Similarity measure: Rho), Б – сходство населения (число 
собранных экземпляров; Algorithm: Paired groups; Similarity measure: Correlation). 

Обозначения мест сборов как на рис. 1.
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наиболее благоприятный мезоклимат, здесь было собрано несколько меньше видов 
(17, из них пять отмечены только в центре).

Несколько иначе изученные районы разделились на основе сравнения данных по на-
селению Empidoidea (рис. 4, Б). Так, в кластер, объединивший районы с наиболее су-
ровым климатом, добавилась приморская Южная равнина (окрестности бухты Сомни-
тельной). За исключением фрагментарно изученного (сбор проводился только в 
пойменных биотопах) среднего течения р. Неизвестная, таксоцены районов южной 
зональной полосы вновь разделились в соответствии с их подзональным положением. 
Население Empidoidea в соответствующих вариантах растительного покрова было 
более сходным, чем их видовой состав, как в горах южной части (юАТ), так и в центре 
(сТТ). В последнем районе компактную группу образовали таксоцены различных то-
чек южного анклава, от которых заметно обособилось население окрестностей горы 
Тундровая (северный анклав).

Обобщая приведенные данные, можно констатировать, что наиболее самобытны 
таксоцены трех районов: р. Неожиданная (юго-запад острова, сАТ), горы южной части 
(Минеева, Центральные, юАТ) и южный анклав сТТ в центре острова. В ХХI в. много-
численное (и полностью различающееся по набору фоновых видов) население было 
представлено только в двух районах, занимающих крайние позиции на климатическом 
градиенте – на р. Неожиданная (сАТ) и в южном анклаве сТТ. Самая богатая фауна, 
напротив, выявлена именно в горах южной части (горы Минеева, юАТ), но многие ви-
ды известны отсюда по единичным находкам (число видов, собранных в отдельные 
сезоны, варьировало от 1–3 до 12 при общем видовом богатстве фауны в 16 видов). 
Для сравнения отметим, что в наиболее полно изученной локальной фауне централь-
ной части (р. Мамонтовая) межсезонные различия оказались незначительными (число 
собранных в отдельные сезоны видов составляло 7–11 при общем видовом богатстве 
фауны в 13 видов).

Полученные данные, несмотря на их явную неполноту, дают возможность сделать 
следующие выводы о характере распределения Empidoidea на о. Врангеля: 1) вдоль 
климатического градиента происходит четкая смена набора фоновых видов; 2) в сред-
ней части градиента наблюдается снижение активности большинства видов, что резко 
увеличивает влияние применяемых методов сбора на результаты. 

Особенности зонального и биотопического распределения 
видов Empidoidea на о. Врангеля

По характеру распределения на зональном градиенте острова выделяются две ос-
новные группы видов.

1. Виды, тяготеющие к районам северной зональной полосы с наиболее суровым 
климатом – северный комплекс. Его основу составляют пять видов (табл. 5), среди ко-
торых Rhamphomyia erinacioides и Rh. sublongiseta известны из нескольких районов; 
особенно широко распространен первый вид. Остальные виды (Rhamphomyia 
gorodkovi, Rh. mallochi и Rh. frigida) пока известны только из одного района сАТ 
(р. Неожиданная), где они весьма многочисленны и собраны в различных местообита-
ниях, в том числе зональных. В юАТ все пять видов встречаются локально, преимуще-
ственно в более холодных прибрежных ландшафтах (окрестности бухт Роджерса и 
Сомнительной). В центре острова они либо не найдены (Rhamphomyia frigida, 
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Таблица 5. Распределение и обилие видов надсем. Empidoidea на зональном градиенте 
о. Врангеля

Вид

Предпо-
читаемые 

место-
обитания

Подзональные варианты растительного покрова
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Т 
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ав

)

Rhamphomyia sp. Дг + – – – – –

Heleodromia irwini (П) – + – – – –

Rhamphomyia gorodkovi У, П – +++ – – + –

Rh. frigida Др, У – +++ – + – –

Rh. mallochi У, П – ++ + + + –

Rh. erinacioides У, П + +++ +++ + – ++

Rh. sublongiseta У (С) – (++++) ++ (++) – –

Rh. subtenuiterfi lata ? – – – + – –

Rh. submacrura ? – – – + – –

Rhamphomyia sp. 1 ? – – – + – –

Rhamphomyia wrangeli [Дг (С)] – – (++) (++) – –

Clinocera nivalis [П] + – + (++) – –

Tachypeza sericeipalpis [Гт?] – – – (++) – –

Platypalpus 
septentrionalis ? – – – (++) – –

Trichoclinocera 
lapponica [Дг, П] – + – (+++) (++) +

Heleodromia pullata Др (У) – – + (++) (++) –

Rhamphomyia fi licauda С – – + + (+++) +

Rh. hoeli П, Др – – (++) +++ ++ –

Rh. taimyrensis С, У – – +++ ++ ++++ +

Rh. albopilosa П, У – – – +++ +++ +++

Rhamphomyia nigrita Др, П (У, 
С)* – + + ++ ++++ +++

Rhamphomyia 
hovgaardii П – + – – +++ +

Rhamphomyia 
septentrionalis Ди – – – – +++ –

Rh. shewelli Ди (У) – – – – ++ +++
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Rh. sublongiseta), либо отмечены в единичных экземплярах в наиболее холодных 
переувлажненных местообитаниях (Rhamphomyia erinacioides, Rh. gorodkovi, Rh. mal-
lochi).

2. Виды, встречающиеся почти исключительно в южной зональной полосе о. Вран-
геля, – южный комплекс. В эту группу включено 13 видов, большинство из которых 
было собрано как в ХХ, так и XXI вв. Половина их тяготеет к наиболее теплой цен-
тральной части острова. Большинство этих видов обычно встречается в долинах рек, 
преимущественно в сырых местообитаниях (Rhamphomyia hovgaardii и Rh. kjellmanii) 
или руслах рек с зарослями кустарниковых ив (Rhamphomyia shewelli, Rh. sep-
tentrionalis и Platypalpus subtectifrons). Сухие увалы и склоны сопок населяют Empis 
septentrionalis и Rhamphomyia fi licauda. Виды этой группы наиболее полно представ-
лены в южном анклаве сТТ. В северном анклаве высокая численность отдельных ви-
дов (Rh. shewelli, P. subtectifrons) отмечена в пойменных ивняках среднего течения 
р. Неизвестная (выше по течению которой расположен южный анклав с аналогичны-
ми стациями). Большинство прочих видов – Heleodromia pullata, Trichoclinocera 
lapponica, Rhamphomyia albopilosa, Rh. hoeli, Rh. nigrita и Rh. taimyrensis – известны 
помимо центра из нескольких районов южной части острова, где большие их серии 
были собраны в отдельные годы ХХ в. (табл. 2). Среди этой группы также преоблада-

Таблица 5 (продолжение)

Вид

Предпо-
читаемые 
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обитания

Подзональные варианты растительного покрова
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Platypalpus subtectifrons Др (С) – – – – +++ ++

Empis septentrionalis С, У – – – + (++) –

Rhamphomyia subfi licauda (У) – – – – + –

Rh. kjellmanii П (У) – – – – (+++) –

Всего видов 3 9 10 19 16 9

П р и м е ч а н и е. Гт – горные тундры; Дг – галечниковые поймы рек и ручьев; Ди – пойменный ивняки в 
долинах рек; Др – местообитания с различным увлажнением в долинах рек; П – различные переувлажненные 
местообитания; С – различные сухие местообитания; У – умеренно увлажненные, в том числе зональные 
местообитания. В квадратных скобках приведено распределение (на основе данных этикеток) для видов, 
собранных КБГ. В круглых скобках указаны местообитания, где виды собраны в единичных экземплярах. 

* – Вид регулярно отмечался в умеренно увлажненных и сухих местообитаниях только в среднем 
течении р. Мамонтовая в 2015 г.

Обозначение обилия видов: + – 1–3 экз.; ++ – 4–16 экз.; +++ – 17–64 экз.; ++++ – более 64 экз. Для 
районов, в которых сборы проводились неоднократно, скобки обозначают, что большинство экземпляров 
собрано в один из сезонов. 
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ют виды, явно тяготеющие к сырым и околоводным стациям; исключение составляет 
Rh. taimyrensis. 

Для оценки связей между распределением 15 наиболее обычных видов Empidoidea и 
ландшафтными характеристиками районов исследования был использован канониче-
ский анализ (рис. 5), с помощью которого описано 74.2 % распределения видов и 
84.9 % их связей с параметрами среды. Значение собственного вектора первой оси со-
ставило 52.8 %, второй оси – 22.9 %. Статистическая значимость собственных векто-
ров канонического анализа установлена тестом Монте-Карло (Monte Carlo: 
1000 permutations, p = 0.006 для первой оси и p = 0.036 для всех осей).

Из 8 рассмотренных характеристик наибольшая согласованность с первой осью 
установлена для трех – зонального положения участка, его удаленности от моря и на-
личия/отсутствия речных долин с пойменными ивняками. Все они описывают измене-
ния мезоклимата на градиенте от периферии к центру острова. Со второй осью 
наибольший уровень согласованности имеют наличие склонов южной экспозиции, ха-
рактер рельефа и открытость/закрытость ландшафтов. Первые два фактора отражают 
уровень биотопического разнообразия среды, а третий связан с увеличением благо-
приятности мезоклимата за счет барьерной роли окружающих гор (что особенно су-
щественно для районов, расположенных в северной зональной полосе и подвержен-
ных сильному влиянию моря).

На рис. 5 видно, что все рассмотренные виды достаточно четко разошлись вдоль 
градиента мезоклимата. Виды, расположенные в положительной проекции 
(Rhamphomyia erinacioides, Rh. sublongiseta, Rh. mallochi, Rh. frigida, Rh. gorodkovi), 
относятся к северному зональному комплексу и встречаются в районах с выраженным 
морским влиянием. Остальные 10 видов (занимающие отрицательную проекцию пер-
вой оси) тяготеют к районам южной зональной полосы (центр и горы южной части 
острова). Несколько видов (Rhamphomyia albopilosa, Rh. hoeli, Rh. hovgaardii, 
Rh. nigrita, Rh. taimyrensis) на рис. 5 заняли позиции вблизи нулевого значения коорди-
нат. Такое положение означает, что они менее зависимы от тестируемых экологиче-
ских характеристик, а условия на острове, по-видимому, ближе к оптимальным, чем 
для большинства остальных видов. В целом это хорошо соответствует общему харак-
теру их распределения на зональном градиенте в пределах острова (табл. 5). Виды, 
занимающие на рис. 5 крайние позиции в отрицательной проекции вдоль первой оси 
(Platypalpus subtectifrons, Rhamphomyia shewelli, Rh. septentrionalis, Rh. kjellmanii, 
Empis septentrionalis), тяготеют к наиболее теплой центральной части (сТТ). Все они 
имеют выраженную положительную связь с таким параметром, как наличие долин с 
пойменными ивняками – одним из маркеров растительности подзоны типичных тундр 
(с подобными местообитаниями на острове особенно тесно связаны три первых вида).

На второй оси близкие к нулю позиции наряду с рассмотренными выше видами 
южного комплекса занимают Rh. sublongiseta и Rh. mallochi, известные из ряда райо-
нов с достаточно суровыми климатическими условиями. Виды, занимающие на вто-
рой оси позиции, наиболее удаленные от нейтральной, имеют выраженные связи с от-
крытостью/закрытостью ландшафта. Отрицательную связь с этим параметром имеет 
Rh. erinacioides (положительная проекция второй оси); этот вид особенно явно тяготе-
ет к холодным прибрежным районам, открытым со стороны моря (см. табл. 5). Среди 
видов южного комплекса сходное положение вдоль второй оси занимают Platypalpus 
subtectifrons и Rhamphomyia shewelli. Большинство особей этих видов собрано в наи-
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Рис. 5. График канонического анализа (CCA) связи распределения наиболее 
обычных видов надсем. Empidoidea в исследованных районах о. Врангеля 

с ландшафтными характеристиками, приведенными 
в разделе «Материал и методика».

Синие кружки – сАТ (1 – сНж, 2 – бР); зеленые – юАТ (3 – бР, 4 – бС, 5 – гМ, 6 – гЦ); 
желтые – сТТ (7 – сМ, 8 – гП, 9 – вН, 10 – сН, 11 – гТ).
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более открытых ландшафтах центральной части: среднем течении рек Мамонтовая 
(широкая долина среди пологих увалов) и Неизвестная (долина реки на границе 
с северной равниной). Противоположные позиции (отрицательная проекция второй 
оси) занимают виды, ограниченные в распространении закрытыми межгорными кот-
ловинами. Это два вида северного комплекса, Rhamphomyia frigida и Rh. gorodkovi 
(правый сектор), достаточно многочисленные только в закрытой межгорной котлови-
не р. Неожиданная (сАТ), находящейся на значительном удалении от моря. Из южного 
комплекса сходное положение занимает Empis septentrionalis – единственный из тяго-
теющих к центральной горной части видов, который известен только из наиболее те-
плых и закрытых межгорных котловин верхнего течения р. Неизвестная (сТТ).

Таким образом, канонический анализ подтверждает ведущую роль мезоклимата 
в освоении территории острова наиболее обычными видами надсем. Empidoidea. 
В их распределении наблюдаются два разнонаправленных тренда, группирующих ви-
ды в соответствующие зональные комплексы. При этом среди них практически нет 
видов (за исключением Rhamphomyia erinacioides), которые с высокой регулярностью 
встречались во всех обследованных районах своей зональной полосы. Большинство 
видов в значительном обилии отмечалось лишь в некоторых точках, нередко – только 
в отдельные сезоны (см. табл. 2, 5). Это позволяет предположить, что на о. Врангеля 
(основная часть территории которого относится к подзоне арктических тундр) они на-
ходятся за пределами своего климатического оптимума, что существенно усиливает 
влияние на их распределение местных (мезоклиматических и орографических) усло-
вий среды.

В еще большей степени это относится к редким видам. В эту группу включены не 
только виды, известные с острова по единичным находкам (Heleodromia irwini, 
Rhamphomyia subfi licauda, Rh. sublongiseta, Rh. subtenuiterfi lata, Rhamphomyia sp. 1), 
но и те, наибольшая часть материала по которым была собрана КБГ в один из сезонов 
ХХ в. Таковы Rh. wrangeli и Platypalpus septentrionalis (собранные только в 1966 г.), 
а также Clinocera nivalis (1971 г.) и Tachypeza sericeipalpis (большая часть – в 1972 г.). 
Большинство этих видов (7 из 9) найдено в горах южной части острова; пять из них 
известны только из окрестностей бухты Сомнительной. Горные ландшафты этого рай-
она отличают разнообразие форм рельефа и, соответственно, широкий диапазон ми-
кроклиматических условий за счет соседства на террасированных склонах различной 
экспозиции (в том числе южных) участков с различными условиями влаго- и теплоо-
беспеченности. Помимо Empidoidea на сравнительно небольшой территории (долина 
реки и прилегающие к ней склоны гор Сомнительных и Минеева) найдено еще около 
25 видов членистоногих (представители 10 семейств насекомых и 3 семейств пауков), 
неизвестных из других точек о. Врангеля (Хрулева, Коротяев, 1999; Хрулева, 2009; 
Сорокина, Хрулева, 2012; Хрулева, 2014, 2017; Хрулева, Зинченко, 2017; Khruleva, 
Stekolshchikov, 2019; Barkalov, Khruleva, 2021). Многие из них имеют оптимум распре-
деления в более южных подзонах тундровой зоны или горах. Концентрация в этом ре-
фугиуме свидетельствует о важной роли рельефа для сохранения этих видов в суро-
вых климатических условиях арктического острова.

Распределение Empidoidea по о. Врангеля имеет еще ряд особенностей. Большин-
ство наиболее обычных видов относится к Rhamphomyia – единственному роду надсе-
мейства, демонстрирующему явные признаки процветания в тундровой зоне (Чернов, 
1995). Представители остальных родов распространены на острове гораздо более спо-
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радично, что соответствует общему характеру освоения ими тундровых ландшафтов. 
Заметно отличается распределение по острову представителей некоторых ареалогиче-
ских групп (рис. 6). Так, в северный комплекс вошли виды с берингийскими ареалами 
или ограниченные на востоке своих ареалов этим сектором Голарктики, тогда как юж-
ный зональный комплекс составили виды с преимущественно североамериканским 
распространением. Интересно отметить и тот факт, что большинство условных энде-
миков относится к числу редких и встречается локально (в основном они сконцентри-
рованы в горах южной части).

Четкие связи прослеживаются между распределением видов на зональном градиен-
те и их топическими преференциями. Наиболее политопны виды северного зонально-
го комплекса, заселяющие на юго-западе острова как интразональные, так и зональ-
ные местообитания. Напротив, подавляющее большинство видов Empidoidea, 
тяготеющих к самым теплым районам центра, встречается преимущественно 
в интразональных местообитаниях, в основном – сырых и(или) околоводных 
(долинах рек).

Несмотря на то, что в течение значительной части плейстоцена развитие ландшаф-
тов острова происходило в криоаридных условиях в составе тундростепной гиперзо-
ны (Юрцев, 1986; Вартанян, 2007), с сухими местообитаниями связаны всего три вида 
эмпидид. Из них в собственно тундростепных растительных группировках постоянно 

Рис. 6. Доли видов надсем. Empidoidea с разными типами долготного простирания ареалов 
в группах с разными типами распределения на о. Врангеля. 
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отмечался лишь евразиатский арктический Rhamphomyia taimyrensis. В различных су-
хих местообитаниях собран преимущественно и Empis septentrionalis, условный энде-
мик, входящий в группу видов с центром разнообразия в Центральной Азии (Shamshev 
et al., 2020). Третий ксерофил – Rhamphomyia fi licauda, в массе заселяющий самые вы-
сокоширотные (о. Элсмир, север Гренландии) районы американского сектора (Barták, 
2015; Sinclair et al., 2019), где широко распространены карбонатные породы. На о. 
Врангеля почти все экземпляры этого вида собраны в кальцефитных пятнистых дриа-
довых тундрах. 

Сравнение комплексов эмпидоидных двукрылых на о. Врангеля 
и других арктических островах

Видовой состав

Фауна Empidoidea сравнительно небольшого о. Врангеля выделяется среди прочих 
островных территорий гораздо более высоким таксономическим разнообразием и ви-
довым богатством (табл. 6). Особенно ярко это проявляется при сравнении с намного 
более разнообразными в ландшафтно-климатическом отношении и детально изучен-
ными фаунами Шпицбергена (Сoulson, Refseth, 2004; Сoulson, 2007), Канадского 
Арктического архипелага и Гренландии (Danks, 1980, 1981; Brodo, 2000; Barták, 2015; 
Sinclair et al., 2019). Только на о. Врангеля обнаружены все три изучаемых семейства, 
а фауна острова включает более половины видов Empidoidea, найденных в островной 
Арктике. Стоит отметить и высокую насыщенность его локальных фаун (12–16 ви-
дов), которые также превосходят по видовому богатству большинство других остров-
ных территорий. Эти же черты свойственны и фауне Dolichopodidae, еще одного се-
мейства эмпидоидных двукрылых. На о. Врангеля собрано шесть видов из четырех 
родов (Grichanov, Khruleva, 2018, 2020), тогда как на других островах семейство пред-
ставлено видами одного рода или вообще отсутствует (Danks, 1981; Grichanov, 2006; 
Coulson, 2007; Pollet, 2015). 

Очевидно, что необычно высокое видовое богатство фауны о. Врангеля в значитель-
ной степени связано с его положением между двумя материками. Примерно для чет-
верти видов Empidoidea остров является крайней точкой долготного простирания их 
ареалов: для двух видов – восточной и для пяти – западной. Почти половина видов его 
фауны не найдена на других арктических островах, а пять из них вообще пока неиз-
вестны за пределами о. Врангеля. Помимо о. Врангеля, два условных эндемика из-
вестны еще с Новой Земли (Shamshev et al., 2020), которую объединяет с этим остро-
вом отсутствие в позднем плейстоцене покровного оледенения (Величко, 2009, 
карта 21). В отличие от них, гораздо более крупные острова Канадско-Гренландского 
сектора, основная часть территории которых была покрыта ледниками, не имеют 
в своем составе эндемичных элементов.

В пределах евразиатского сектора Арктики фауны архипелага Новая Земля и о. 
Врангеля, несмотря на значительное расстояние между ними, включают много общих 
видов (табл. 6). В американском секторе общих с фауной о. Врангеля видов больше 
всего (соответственно 10 и 8) на крупных (и с наиболее богатыми фаунами) южных 
островах Канадского Арктического архипелага, Виктория и Баффин. 



627

Та
бл

иц
а 

6.
 Ч

ис
ло

 в
ид

ов
 р

аз
ны

х 
ро

до
в 

на
дс

ем
. E

m
pi

do
id

ea
 в

 ф
ау

на
х 

ар
кт

ич
ес

ки
х 

ос
тр

ов
ов

С
ем

ей
ст

во
, р

од

О. Врангеля

Шпицберген

Новая Земля

Новосибирские 
острова

Хершел

Бэнкс

Виктория

Мелвилл

Аксель-Хейберг

Элсмир

Баффин

Гренландия

Всего видов

С
ем

. B
R

A
C

H
Y

ST
O

M
AT

ID
A

E

H
el

eo
dr

om
ia

2
–

1
–

–
1(

1)
1(

1)
–

–
–

1(
1)

–
2(

2)

С
ем

. E
M

PI
D

ID
A

E

C
lin

oc
er

a
1

–
1(

1)
–

1(
1)

–
1(

1)
–

–
–

2(
1)

–
2(

1)

Tr
ic

ho
cl

in
oc

er
a

1
–

–
–

–
–

1(
1)

–
–

–
1(

1)
1

2(
1)

Em
pi

s
1

–
–

–
–

–
–

–
–

–

Rh
am

ph
om

yi
a

19
1

8(
4)

2(
1)

8(
6)

6(
5)

10
(7

)
1

4(
3)

5(
3)

9(
5)

5(
3)

41
(1

9)

С
ем

. H
Y

B
O

T
ID

A
E

Pl
at

yp
al

pu
s

2
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

2(
2)

Ta
ch

yp
ez

a
1

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
1(

1)

В
се

го
 в

ид
ов

27
1

10
(5

)
2(

1)
9(

7)
7(

6)
13

(1
0)

1
4(

3)
5(

3)
13

(8
)

6(
3)

50
(2

7)

П
од

зо
ны

В
A

B
C

A
B

C
B

D
B

C
D

B
C

D
A

В
С

A
B

C
A

B
C

B
C

D
A

B
C

D
E

П
р

и
м

е
ч

а
н

и
е.

 В
 с

ко
бк

ах
 у

ка
за

но
 к

ол
ич

ес
тв

о 
ви

до
в,

 о
бщ

их
 с

 ф
ау

но
й 

о.
 В

ра
нг

ел
я.

 И
сп

ол
ьз

ов
ан

ны
е 

ис
то

чн
ик

и:
 S

in
cl

ai
r, 

19
94

, 2
00

8;
 S

in
cl

ai
r 

et
 a

l.,
 2

01
1,

 2
01

9;
 

Sh
am

sh
ev

 e
t a

l.,
 2

02
0.

 Б
ио

кл
им

ат
ич

ес
ки

е 
по

дз
он

ы
 п

о:
 W

al
ke

r e
t a

l.,
 2

01
8 

(о
бъ

яс
не

ни
я 

см
. в

 т
ек

ст
е)

.



628

Сравнение наборов фоновых видов на арктических островах

Хорошая изученность фауны Rhamphomyia на арктических островах (Sinclair et al., 
2019; Shamshev et al., 2020) позволяет оценить сходство их населения. Набор фоновых 
видов на о. Врангеля намного богаче за счет наличия как евразиатских и североамери-
канских элементов, так и видов, неизвестных с других островов (табл. 7). На дендро-
грамме (рис. 7) наиболее компактный кластер образовали таксоцены Rhamphomyia 
островов американского сектора (включая Гренландию). В него не вошли только 
острова, занимающие крайние западные (Хершел, в фауне которого представлены не-
которые виды с преимущественно евразиатским распространением) или восточные 
(Байлот и Баффин, расположенные в области морского климата) позиции, а также на-
ходящийся в наиболее суровых климатических условиях Мелвилл. В этот североаме-

Рис. 7. Дендрограмма сходства доли видов (%) в населении мух рода Rhamphomyia Mg. 
арктических островов (Algorithm: Singlе linkage; Similarity measure: Correlation). 
На о. Врангеля включено население следующих районов: сАТ – среднее течение 

р. Неожиданная; сТТ – среднее течение р. Мамонтовая и верхнее течение р. Неизвестная; 
юАТ – равнина и горная часть в окрестностях бухты Сомнительной.
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Таблица 7. Распространение наиболее обычных видов рода Rhamphomyia Mg. на арктических 
островах
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Rh. brusewitzii ++ ++ – – – – – – – – – – – –

Rh. ursinella – – ++ – – – + – + ++ – ++ + –

Rh. erinacioides ++ – ++ ++ + – – – – – – – – –

Rh. taimyrensis + – – +++ – – – – – – – – – –

Rh. sublongiseta – – – +++ – – – – – – – – – –

Rh. mallochi – – – ++ – – – – – – – – – –

Rh. gorodkovi – – – ++ – – – – – – – – – –

Rh. wrangeli – – – ++ – – – – – – – – – –

Rh. septentrionalis – – – ++ – + + – – – – – + –

Rh. frigida – – – ++ ++ – – – – – – – – –

Rh. kjellmanii + – – ++ ++ – – – – – – – – –

Rh. hovgaardii + + – ++ +++ – ++ + – – – – – –

Rh. albopilosa – – – +++ ++ ++ +++ ++ – – ++ – – –

Rh. nigrita – – – +++ ++ ++ ++ +++ +++ +++ +++ – – +

Rh. hoeli – – – ++ – + ++ ++ ++ +++ +++ – – +

Rh. fi licauda – – – ++ – ++ ++ ++ ++ +++ +++ – – +

Rh. shewelli – – – ++ – – ++ + – – – – – +

Rh. herschelli – – – – +++ – – – – – – – – –

Rh. petervajdai – – – – – ++ – – – – – – – –

Rh. leptidiformis – – – – – – ++ – – – – – – –

Rh. diversipennis – – – – – – – ++ – – – – – –

Rh. omissinervis – – – – – – – ++ – – – – – –

Rh. setosa – – – – – – – – – + + – – ++

Rh. helleni – – – – – – – – – – – – – ++

Rh. hilariformis – – – – – – – – – – – – – ++

Rh. laevigata – – – – – – – – – – – – – ++

П р и м е ч а н и е. В таблицу включены виды, собранные хотя бы на одном острове в количестве 10 экз. 
и более. + – 1–9 экз.; ++ – 10–99 экз.; +++ – 100 и более экземпляров.
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риканский кластер вошло и население центра о. Врангеля (сТТ), включающее все 
наиболее широко распространенные на Канадском арктическом архипелаге виды это-
го рода – Rh. albopilosa, Rh. fi licauda, Rh. hoeli, Rh. hovgaardii, Rh. nigrita и Rh. shewelli 
(см. табл. 7). 

Напротив, население одного из суровых районов о. Врангеля (сАТ), основу которого 
составляют пять видов северного зонального комплекса, занимает на дендрограмме 
обособленные от всех позиции, не имея близких аналогов на других арктических 
островах. Интересно, что из этих пяти видов лишь Rh. erinacioides тяготеет в распро-
странении к северной части тундровой зоны (и известен с нескольких островов), тогда 
как местонахождения остальных лежат в более южных подзонах или прилегающих 
к ним горных ландшафтах (рис. 8). За исключением Rh. sublongiseta, имеющего мета-
арктический ареал (включающий горные районы), концентрация мест находок осталь-
ных трех видов приходится на приморские районы Берингийского сектора, однако 
лишь у Rh. frigida распространение ограничено исключительно ими. Особый интерес 
представляет обитание в северной зональной полосе о. Врангеля Rh. gorodkovi 
и Rh. mallochi. Их ареалы включают регионы с различной континентальностью клима-
та, а некоторые местонахождения расположены на значительном удалении от побе-
режья. В сборах КБГ с Чукотки (Shamshev et al., 2020) именно эти два вида неодно-
кратно встречались вместе (судя по этикеткам, не только в одном районе, но и в одних 
и тех же местообитаниях). Таким образом, общий характер распространения всех 
четырех видов – Rh. frigida, Rh. gorodkovi, Rh. mallochi и Rh. sublongiseta – слабо со-
гласуется с их обитанием в районе о. Врангеля с весьма суровыми климатическими 
условиями. Имеющихся данных недостаточно, чтобы объяснить этот факт, особенно 
– низкую активность всех четырех видов в центре острова. Не исключено, что причи-
ны его исторические или синэкологические. 

Распределение видов южного зонального комплекса, напротив, хорошо вписывается 
в градиент континентальности климата и сопряженный с ним рост теплообеспеченно-
сти, заметно увеличивающиеся от периферии к центру острова. Важность этих факто-
ров отчетливо прослеживается и в характере освоения родов Rhamphomyia американ-
ского сектора Арктики. Так, большинство видов, имеющих высокую численность 
в западно-центральной части Канадского Арктического архипелага (в условиях высо-
кой континентальности климата), в районах с сильным влиянием Атлантики (напри-
мер, на Баффине) представлены в материалах единичными экземплярами (см. табл. 7). 
Кроме того, в пределах области с континентальным климатом места находок практи-
чески всех видов (за исключением Rh. ursinella) лежат в подзоне типичных тундр (со-
ответственно, подзонах С и D на рис. 8). При этом в центральной части архипелага, 
расположенной в подзоне арктических тундр (В), например, на островах Девон 
и Батерст, эмпидиды вообще не найдены (Ryan, 1977; Danks, 1980; Sinclair et al., 2019). 

Таким образом, данные по распределению видов в Канадско-Гренландском секторе 
и на о. Врангеля в целом хорошо согласуются между собой: в обоих регионах у боль-
шинства наиболее обычных видов Rhamphomyia прослеживаются четкие (и достаточ-
но узкие) зонально-секторные предпочтения, связанные с градиентами теплообеспе-
ченности и континентальности климата. Это хорошо вписывается в общий характер 
освоения арктическими видами различных таксонов растений и животных тундровой 
зоны. Большинство из них имеет высокую активность либо в северной (эваркты), либо 
в центральной и южной (гемиаркты) частях тундровой зоны (Чернов, 1978; Чернов, 
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Матвеева, 2002). Обе эти группы представлены и среди наиболее широко распростра-
ненных в островной Арктике видов Rhamphomyia. К первым относятся Rh. erinacioides, 
Rh. brusewitzii и Rh. ursinella (возможно, также Rh. taimyrensis), остальные – к гемиарк-
там. 

Особенности фауны Empidoidea о. Врангеля как отражение 
своеобразия его биоты

Уникальность биоты о. Врангеля проявляется в необычно высоком видовом богат-
стве, насыщенности собственно арктическими видами, разнообразии североамерикан-

Рис. 8. Места находок видов, входящих на о. Врангеля в северный зональный комплекс. 
Биоклиматическая дифференциация тундровой зоны дана по: Walker et al., 2018. 

Биоклиматическая подзона А соответствует зоне полярных пустынь, В – подзоне арктических 
тундр, С и D – северному и южному вариантам подзоны типичных тундр, 

Е – подзоне южных тундр. Использованные источники: Sinclair et al., 2019; 
Shamshev et al., 2020; материалы коллекции ЗИН.
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ских связей, наличии эндемиков и субэндемиков, а также реликтовых элементов (Пе-
тровский, 1978; Юрцев, 1987; Стишов, 2004; Хрулева, 2007, 2009). По мнению 
Б. А. Юрцева (1987), своеобразие флоры острова в значительной степени связано 
с длительной многоступенчатой адаптацией видов к экстремально холодному климату 
благодаря постоянному функционированию в позднем кайнозое флорогенетической 
системы: о. Врангеля (горы, приморские равнины, межгорные котловины) – периоди-
чески осушавшийся предгорный шлейф – нагорья Чукотки и Аляски. 

Все черты, определяющие своеобразие биоты острова, в фауне Empidoidea выраже-
ны очень ярко. Некоторые из них, например, высокое (по сравнению с другими остро-
вами) видовое богатство или присутствие североамериканских элементов, характерны 
для различных таксонов членистоногих (Хрулева, 2007; Бабенко, 2010; Нарчук, Хру-
лева, 2011; Сорокина, Хрулева, 2012; Khruleva, Stekolshchikov, 2019; Barkalov, 
Khruleva, 2021; Sorokina, Tridrikh, 2021). Узкоареальные виды, эндемики и субэндеми-
ки (как и виды с реликтовыми чертами распространения) представлены главным обра-
зом среди растительноядных групп насекомых, и большинство их неспособно к поле-
ту. Особенно много таких видов среди листоедов и долгоносиков (Хрулева, Коротяев, 
1999; Хрулева, 2007, 2009). Обилие условных эндемиков среди Empidoidea – летаю-
щей группы с преимущественно плотоядным питанием – заметно выделяет ее среди 
других таксонов Diptera со сходной трофической специализацией. Единичные виды 
известны в сем. Muscidae (Sorokina, Tridrikh, 2021), а среди прочих групп двукрылых 
– в семействах Chironomidae (Макарченко, Макарченко, 2013), Tipulidae (Ланцов, Чер-
нов, 1987) и Ephydridae (Krivosheina, Ozerov, 2016); у представителей последних двух 
семейств крылья у самок или у обоих полов редуцированы.

Подобный облик фауны Empidoidea мог сформироваться только в том случае, если 
расселительный потенциал (включая возможность пассивного переноса) большинства 
составляющих ее основу арктических видов достаточно низок. Это предположение 
выглядит вполне правдоподобным, если учесть выраженные региональные различия 
между высокоарктическими фаунами Empidoidea, в том числе неравномерность засе-
ления видами островных территорий со сходными диапазонами климатических усло-
вий, но разными плейстоценовой историей и удаленностью от материка. 
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S U M M A R Y

The paper summarises material on the empidoid fl ies of the families Brachystomatidae (2 species), 
Empididae (22 species) and Hybotidae (3 species) collected on Wrangel Island in the 20th (mostly in 
1966, 1971 and 1972) and 21st (2006 and 2015–2020) centuries. The studied fauna is characterized 
by high species richness (at least double that on other Arctic isles), the presence of probable endemics 
as well as North American species unknown from other regions of the Palaearctic. Although clear 
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correlation exists between the distribution of the commonest species and the gradient of mesoclimatic 
conditions, the activity of most of them varies signifi cantly even within one subzonal variant of the 
vegetation (which implies their existence on the island beyond limits of their climatic optimum). Most 
of the rare species (one-third of the fauna), including the majority of probable endemics, was collected 
in mountains of the southern part, which have most varied relief and, accordingly, broad range of mi-
croclimatic conditions. Taxocenes with stable sets of the most abundant species (Rhamphomyia albo-
pilosa, Rh. hovgaardii, Rh. nigrita, Rh. taimyrensis, Rh. septentrionalis, Rh. shewelli, Platypalpus sub-
tectifrons) are represented in the warmest central part of the island (an enclave of the subzone of typical 
tundra). A presence of common dominants provides their similarity with the Empidoidea taxocenes of 
southern islands of the Canadian Arctic Archipelago. A part of the species (Rhamphomyia erinacioides, 
Rh. sublongiseta, Rh. gorodkovi, Rh. mallochi, Rh. frigida) prefers areas with most rigorous climate 
and strong infl uence of the sea, of which only Rh. erinacioides is broadly distributed over the Arctic 
islands. High numbers of all fi ve species were recorded in the southwestern part of Wrangel I. (northern 
variant of the Arctic tundra subzone); the taxocenes with a similar set of the predominant species are 
not known from other Arctic islands.


