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Проанализированы ареалы эндемичных жужелиц Сихотэ-Алиня в объеме родственных групп. Вы-
делены “центры эндемизма” и “главные рубежи” на территории Сихотэ-Алиня. Дан анализ особен-
ностей высотно-биотопической приуроченности эндемиков. Выделены главные этапы формирова-
ния современной эндемичной фауны жужелиц Сихотэ-Алиня. Выяснено, что отсутствие покровно-
го оледенения в плейстоцене позволило фауне Сихотэ-Алиня в течение длительного периода
формироваться без эпох полного уничтожения. Благодаря сохранившейся в плейстоцене лесной
растительности на юге и востоке Сихотэ-Алиня, этот район стал важнейшим рефугиумом для тре-
тичной фауны Северной Азии.
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Это второе, заключительное сообщение, по-
священное анализу эндемичной фауны жужелиц
Сихотэ-Алиня. В Сообщении 1 были даны сведе-
ния по таксономическому составу, распростране-
нию, экологии и филогенетическим связям си-
хотэ-алинских эндемиков (Сундуков, 2019).

В начале Сообщения 2 приведены литератур-
ные данные по ископаемым таксонам жужелиц с
мелового периода до настоящего времени, насе-
ляющим в настоящее время Сихотэ-Алинь. Ос-
новная часть сообщения посвящена непосред-
ственно анализу эндемичных таксонов. Здесь
рассмотрены их ареалы на уровне родственных
групп, выделены “центры эндемизма” и “главные
рубежи” на территории Сихотэ-Алиня, дан ана-
лиз особенностей высотно-биотопической при-
уроченности эндемиков и выделены основные
этапы формирования современной эндемичной
фауны жужелиц Сихотэ-Алиня.

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЕ ДАННЫЕ
Палеонтологических данных по жужелицам

Сихотэ-Алиня практически нет, как и по ископа-
емым Carabidae Восточной Азии в целом. Поэто-
му в обзоре приведены данные о наиболее ранних
находках таксонов, обитающих в настоящее вре-

мя на Сихотэ-Алине. Эти данные использовалась
нами при оценке возможного времени возникно-
вения эндемичного таксона – рода, подрода, вида
или подвида.

Роды жужелиц, известные в настоящее время с
Дальнего Востока России, появляются в палеоце-
не. Например, из позднего палеоцена (58.7–
55.8 млн л. н.) Франции описаны ископаемые ви-
ды Bembidion Latreille 1802, Agonum Bonelli 1810 и
Harpalus Latreille 1802 (Piton, 1940), а из позднего
палеоцена северной Аргентины – ископаемый
вид Lebia Latreille 1802 (Cockerel, 1936).

В эоценовой фауне современные роды Carabi-
dae встречаются значительно чаще, хотя и пред-
ставлены только ископаемыми видами. Из ран-
него (55.8–48.6 млн л. н.) и среднего эоцена
(48.6–40.4 млн л. н.) известны Nebria Latreille
1802, ?Amara Bonelli 1810, Carabus Linnaeus 1758 и
Poecilus Bonelli 1810 (Manchester, 1992; Omboni,
1886; Pongrácz, 1935; Scudder, 1879), из позднего
эоцена (37.2–33.9 млн л. н.) – Nebria, Calosoma
Weber 1801, Loricera Latreille 1802, Bembidion, Tre-
chus Clairville 1806, Tachys Dejean 1821, Elaphropus
Motschulsky 1839, Pterostichus Bonelli 1810, Platynus
Bonelli 1810, Amara, Stenolophus Dejean 1821, Har-
palus, Diplocheila Brullé 1837, Dromius Bonelli 1810 и
Brachinus Weber 1801 (Arillo et al., 1997; Cai et al.,
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2017; Erwin, 1971; Germar, 1813; Giebel, 1856;
Schmidt, Faille, 2015; Schmidt et al., 2016; Scudder,
1890; Wickham, 1910, 1913).

Олигоценовая фауна жужелиц также представ-
лена только ископаемыми видами. Помимо пере-
численных выше родов, из раннего олигоцена
(33.9–28.4 млн л. н.) описан ископаемый An-
chomenus Bonelli 1810 (Théobald, 1937), а из позд-
него олигоцена (28.4–23.0 млн л. н.) – представи-
тели Chlaenius Bonelli 1810 и Panagaeus Latreille
1802 (Piton, Rudel, 1936; Piton, Théobald, 1936).

В составе миоценовой фауны, помимо ископа-
емых таксонов, появляются современные и близ-
кие к ним подроды и виды. Например, из бурди-
гальского яруса (20.4–16.0 млн л. н.) восточного
макросклона Сихотэ-Алиня описан Patrobus kudi-
ensis Cockerel 1925 (Cockerel, 1925). Из среднего
миоцена (16.0–11.6 млн л. н.) провинции Шань-
дун на востоке Китая, помимо ископаемых видов,
указан Calosoma cf. maderae (Fabricius 1775)
(Zhang, 1989), широко распространенный в на-
стоящее на юго-западе Палеарктики, но не встре-
чающийся в Восточной Азии. Из позднего мио-
цена (11.6–5.3 млн л. н.) северо-запада Чукотки
представлены современные или близкие к ним
таксоны (подроды Peryphus Dejean 1821 и Plata-
phodes Ganglbauer 1891 рода Bembidion, подроды
Argutor Dejean 1821, Cryobius Chaudoir 1838 и Eo-
steropus Tschitschérine 1902 рода Pterostichus, под-
род Europhilus Chaudoir 1859 рода Agonum, виды
Trachypachus cf. inermis Motschulsky 1850, Notiophi-
lus aquaticus (Linnaeus 1758), Blethisa aurata Fischer
von Waldheim 1828, Elaphrus riparius (Linnaeus
1758), Diacheila arctica (Gyllenhal 1810), Pterostichus
costatus (Ménétriès 1851), Agonum quinquepunctatum
Motschulsky 1844 и Dicheirotrichus cf. cognatus (Gyl-
lenhal 1827)) (Kiselev, Nazarov, 2009). Не менее по-
казательна ископаемая фауна мессинского яруса
(7.2–5.3 млн л. н.) Аляски, из которой указаны со-
временные подроды Dyschiriodes Jeannel 1941 (род
Dyschirius Bonelli 1810), Trepanedoris Netolitzky 1918
(род Bembidion), Pseudomaseus Chaudoir 1838 (род
Pterostichus), виды Carabus truncaticollis Eschscholtz
1823, Patrobus cf. septentrionis Dejean 1828, Pteros-
tichus cf. vermiculosus (Ménétriès 1851) и Pt. cf. corvi-
nus (Dejean 1828) (Hopkins et al., 1971). Большин-
ство этих таксонов и в настоящее время широко
распространены на севере Голарктики.

Плиоценовая фауна жужелиц плохо изучена,
но она, вероятно, еще более схожа с современной
(Пономаренко, Жерихин, 1980). Из раннего
плиоцена (5.3–3.6 млн л. н.) северо-востока Яку-
тии, помимо ископаемых видов, указываются
Trachypachus cf. inermis и Diacheila cf. arctica
(Kiselev, Nazarov, 2009). Из позднего плиоцена
(3.6–2.6 млн л. н.) Германии – Calosoma inquisitor
(Linnaeus 1758), C. maderae (Fabricius 1775) и C. sy-
cophantha (Linnaeus 1758) (Gersdorf, 1969), Аляски –

Notiophilus cf. aeneus (Herbst 1806) и Asaphidion cf.
yukonense Wickham 1919 (Matthews et al., 2003),
Японии – Elaphrus sp. и Poecilus cf. planicollis Mot-
schulsky 1861 (Hayashi et al., 2003).

Фауна жужелиц плейстоцена практически не
отличается от современной. Например, из калаб-
рийского яруса (1.8–0.8 млн л. н.) центрального
Хонсю (Япония) приводятся Calosoma ?inquisitor
(Linnaeus 1758), Carabus maackii Morawitz 1862,
C. maeander Fischer von Waldheim 1820, Poecilus cf.
planicollis и Chlaenius sulcicollis (Paykull 1798) (Ha-
yashi, 1996, 1998). Из среднего плейстоцена Япо-
нии – Carabus blaptoides (Kollar 1836), C. ?granula-
tus Linnaeus 1758, C. japonicus Motschulsky 1857,
C. maackii, Elaphrus japonicus Uéno 1954, Synuchus sp.
(Hayashi et al., 2005, 2008, 2009). Интересны позд-
неплейстоценовые (126–40 тыс. л. н.) находки на
северо-западе США (штат Вашингтон) Trechiama
sp. (Cong, Ashworth, 1996) и Microlestes minutulus
(Goeze 1777) (Ashworth, Nelson, 2014), а в штате
Висконсин, на рубеже плейстоцена-голоцена
(12.0–11.7 тыс. л. н.), – Trechus apicalis Motschulsky
1845 (Morgan, Morgan, 1979).

АНАЛИЗ СИХОТЭ-АЛИНСКИХ 
ЭНДЕМИКОВ
Группы ареалов

Изучение ареалов сихотэ-алинских эндеми-
ков, их биотопической приуроченности и род-
ственных связей на уровне минимальных таксо-
номических групп (Сундуков, 2019) позволило
выделить на Сихотэ-Алине 6 групп эндемиков,
связанных общими закономерностями распро-
странения и эволюционной историей:

(1) “Восточноазиатские эндемики” (15 таксо-
нов) имеют дизъюнктивные ареалы, ограничен-
ные в своем северном распространении горами
Приамурья и Южной Сибири, и родственные
связи с современными таксонами юга и востока
Восточноазиатской зоогеографической области.
По характеру распространения и происхождению
выделяется две подгруппы:

(а) “Гумидные восточноазиатские эндемики” –
представители рода Xestagonum Habu 1978 (2 ви-
да), подродов Eonebria Semenov et Znojko 1928
(2 вида), Epaphiama Jeannel 1962 (1 вид), Leptepa-
phiama Jeannel 1962 (2 вида) и видовых групп “den-
sicornis” (3 вида с 5 подвидами) и “sundukovi”
(1 вид) рода Trechus (Сундуков, 2019: рис. 3A–3F).

Оптимальными условиями обитания на Си-
хотэ-Алине для этих таксонов является верхняя
зона пояса гумидных темнохвойных лесов (“уме-
ренные дождевые леса”) на высотах 800–1600 м.
Большинство из них адаптированы к гипогейно-
му образу жизни, что выражается в редукции плеч
и задних крыльев, уменьшении глаз, удлинении
конечностей и хет, уплощении тела и депигмен-
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тации покровов. В современное время все указан-
ные группы – эндемики или субэндемики Во-
сточной Азии. Их наиболее архаичные или мало
специализированные формы сохранились на юге
Восточной Азии, а островные и материковые
формы на севере области находятся в различной
степени дивергенции.

(б) “Восточноазиатские реликты” – 1 энде-
мичный вид – Masuzoa ussuriensis Lafer 1989 (Сун-
дуков, 2019: рис. 1C).

Дизъюнктивный ареал рода схож с ареалами
следующей группы, но относится нами к группе

“Восточноазиатские эндемики” на основании
фрагмента ареала Masuzoa на о-ве Хоккайдо.
По ряду морфологических, в том числе апоморф-
ных, признаков, Masuzoa изолирован от других
известных родов Trechini и может быть рассмот-
рен как реликт одной из архаичных форм филети-
ческой линии Epaphiopsis (Сундуков, 2019).

Схожая дизъюнкция ареала и, вероятно, эво-
люционная история в палеогене наблюдается у
палеарктических представителей семейства Gryl-
loblattidae (Wipfler et al., 2014).

Рис. 1. Важнейшие “рубежи” и “центры эндемизма” на Сихотэ-Алине. Центры эндемизма: 1 – п-ов Муравьева-Амур-
ского, 2 – Ливадийский хребет, 3 – Партизанский хребет, 4 – Синий хребет, 5 – группа горных вершин в истоках
р. Уссури, 6 – восточный макросклон Сихотэ-Алиня к северу от линии Спасск-Дальний–Дальнегорск, 7 – высокого-
рья северного Сихотэ-Алиня. Рубежи обозначены пунктирной линией.
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(2) “Эндемики гор Южной Сибири и Приаму-
рья” (4 таксона) – виды подрода Leistus Frölich
1799 (2 эндемичных вида), а так же видовых групп
“montanus” (1 вид) и “almonius” (1 вид) рода Tre-
chus (Сундуков, 2019: рис. 1A, 1D, 2A).

Для этих таксонов на Сихотэ-Алине характер-
но обитание у верхней границы темнохвойных
лесов (Trechus) или в высокогорьях (Leistus).

Ареал группы сходен с распространением рода
Masuzoa. Наиболее заметное отличие от совре-
менного распространения группы “Восточноази-
атские эндемики” заключается в почти полном
отсутствии на восточных окраинах Восточной
Азии и, наоборот, значительном таксономиче-
ском разнообразии не только в горах западного
Китая, но и в целом на западе Палеарктики.

Схожую и, вероятно, общую по происхожде-
нию дизъюнкцию ареала проявляет видовая груп-
па “mordkovitschi” рода Trechus (рис. 2A), в кото-

рую мы включаем 2 вида: описанный из верхнего
пояса Баджальского хребта T. badzhalensis Pluten-
ko 2004 и обитающий в Саянских горах T. mordko-
vitschi Shilenkov 1982 (Белоусов, Кабак, 1994; Плу-
тенко, 2004; Shilenkov, 1982). Оба вида населяют
горные лиственничники и тундры, встречаясь во
влажной моховой подстилке, и имеют очень схо-
жие строение эдеагуса, внутреннее вооружение
эндофаллуса и строение переднеспинки, усиков
и надкрылий.

(3) “Транспалеарктические неморальные энде-
мики” (13 таксонов) имеют трансевразиатские
азиадизъюнктивные или суббореальные ареалы
по классификации Городкова (1984). Сюда вклю-
чены эндемики Сихотэ-Алиня из подродов Eo-
steropus (1 вид и 1 подвид), Phonias Gozis 1886
(1 вид) и Feroperis Lafer 1979 (7 видов с 4 подвида-
ми) рода Pterostichus и один вид подрода Cymindis
Latreille 1805 (Сундуков, 2019: рис. 4B; 5A–5C).

Рис. 2. Ареалы таксономических групп насекомых (Insecta): A – видовая группа “Trechus mordkovitschi” (Carabidae)
(a – Trechus badzhalensis Plutenko 2004; b – T. mordkovitschi Shilenkov 1982); B – монофилетические роды трибы Broscini,
Carabidae (a – Kashmirobroscus Schmidt, Wrase et Sciaky 2013; b – Eobroscus Kryzhanovskij 1951; c – Zacotus LeConte 1869);
C – род Craspedonotus Schaum 1863, Carabidae (a – C. margellanicus Kraatz 1884 и C. himalayanus Semenov 1910; b – C. tibialis
Schaum 1863); D – род Cryptocercus Scudder 1862, Cryptocercidae (a – восточноазиатские виды, b – североамериканские
виды); E – роды семейства Grylloblattidae (a – Grylloblattella Storozhenko 1988; b – Grylloblattina Bey-Bienko 1951 и Gal-
loisiana Caudell 1924; c – Grylloblatta Walker 1914); F – роды трибы Metriini, Carabidae (a – Sinometrius Wrase et Schmidt
2006; b – Metrius Eschscholtz 1829).
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Все таксоны этой группы связаны с лесами,
обитая на Сихотэ-Алине под пологом широко-
лиственных и смешанных лесов (Cymindis), гор-
ных темнохвойных лесов (Pt. datshenkoae Sundu-
kov 2013) или во всех типах леса (Eosteropus, Fero-
peris). Дизъюнкция их ареалов может быть
объяснена плиоцен-плейстоценовым разрывом в
распространении неморальных лесов в Сибири,
поэтому мы считаем, что происхождение этих
таксонов связано именно с неморальными лесами.

Примеры подобных разрывов ареалов неред-
ки. Среди насекомых это рода Rhysodes Germar
1822 (Rhysodidae), Lucanus Scopoli 1763 (Lucani-
dae) и Rosalia Audinet-Serville 1833 (Cerambycidae),
жужелицы подрода Calosoma Weber 1801 и рода
Blemus Dejean 1821. Среди других групп животных
это голубая сорока, обыкновенная ворона, черно-
головая гаичка, благородный олень, рыба обык-
новенный вьюн и другие.

Рис. 3. Положение палео- (серая заливка) и современной суши (оконтурено) в Восточной Азии в миоцене (А – 15.5 млн л.,
B – 8.0–5.5 млн и C – 5.4–4.3 млн лет назад; по: Sun, Wang, 2005), минделе (D) и риссе (E; по: Minato, Ijiri, 1976).

A B C

D E
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Рис. 4. Виды ландшафтов Южного Сихотэ-Алиня в климатический минимум плейстоцена (около 18 тыс. л. н.) (по:
Короткий и др., 1996): 1 – горные тундры, 2 – тундры прибрежных равнин, 3 – лесотундры и редколесья, 4 – березово-
лиственничные леса, 5 – еловые и березово-лиственничные леса, 6 – редкостойные леса на заболоченных равнинах.
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(4) “Бореальные эндемики” (8 таксонов) – ос-
новная часть ареала монофилетических групп, в
которые входят эндемичные для Сихотэ-Алиня
таксоны, расположена в бореальном поясе. По
характеру их распространения и происхождению
можно выделить две подгруппы:

(а) “Восточноазиатские бореальные эндеми-
ки” – эндемичные таксоны из подродов Cryobius
(3 вида), Lenapterus O. Berlov 1996 (2 вида с 1 под-
видом) и Petrophilus Chaudoir 1838 (1 вид) рода
Pterostichus (Сундуков, 2019: рис. 2C; 4C–4F).

Становление этих групп связывается нами с
формированием хвойных таежных лесов на севе-
ро-востоке Азии во второй половине миоцена–
плиоцене, а дифференциация на видовом уровне –
в плиоцен–плейстоценовое время (см. ниже раз-
дел Основные этапы…).

(б) “Транспалеарктические бореальные энде-
мики” – 1 эндемичный вид, Cymindis laferi Sundu-
kov 1999 (Сундуков, 2019: рис. 5D).

Становление этого вида можно связать с од-
ним из холодных периодов плейстоцена, во время
которых на востоке и юге Сихотэ-Алиня проис-
ходили сокращения лесной растительности до
небольших рефугиумов и появлялась возмож-
ность изоляции от ареала C. vaporariorum (Linnae-
us 1758). Как было показано ранее, значительная
вариабельность формы вершины ламеллы у C. va-
porariorum дает возможность предположить, что
C. laferi, имеющий отчетливо выраженный крю-
чок на вершине ламеллы, мог в относительно ко-
роткое время дивергировать по этому признаку
(Сундуков, 2011).

(5) “Стенопейские эндемики” (8 таксонов) –
эндемики из подрода Aulonocarabus Reitter 1896
(2 вида с 6 эндемичными подвидами) рода Cara-
bus и подрода Metallophilus Chaudoir 1838 (1 вид с
2 эндемичными подвидами) рода Pterostichus
(Сундуков, 2019: рис. 1B, 2B, 4A).

Становление этих таксонов, на уровне подрода
или видовой группы, происходило в миоценовых
лесах материковой части Стенопейской подобла-
сти (см. ниже раздел Основные этапы …).

(6) “Эндемики неясного происхождения” (2 так-
сона) – 2 вида подрода Curtonotus Stephens 1827
(Сундуков, 2019: рис. 2D), населяющие камени-
стые россыпи альпийской зоны Сихотэ-Алиня.

Филогенетические связи этих видов остаются
невыясненными. Во-первых, это сильно дивер-
гировавшая группа, не имеющая морфологиче-
ских аналогов в подроде Curtonotus и, возможно,
заслуживающая выделения в самостоятельный
подрод (Сундуков, 2001). Во-вторых, в Сибири и
на Дальнем Востоке нет высокогорных петро-
фильных видов этого подрода, а ближайшие аль-
пийские группы Curtonotus из гор Средней Азии,
Тибета и Сино-Тибетских гор, как и виды япон-
ского подрода Armatoleirides Tanaka 1957 (горы

островов Хонсю и Сикоку), не демонстрируют
апоморфных признаков с видами группы “larisae”.

“Рубежи” и “центры эндемизма” на Сихотэ-Алине
Анализ распределения эндемичных таксонов

на Сихотэ-Алине показывает, что на территории
этой горной страны можно выделить главные
“рубежи” и “центры эндемизма”.

В качестве “центров эндемизма” выделяются:
п-ов Муравьева-Амурского, Ливадийский хребет,
Партизанский хребет, Синий хребет, группа вы-
соких вершин в истоках р. Уссури, восточный
макросклон Сихотэ-Алиня к северу от линии
Спасск-Дальний – Дальнегорск, высокогорья
Сихотэ-Алиня к северу от хр. Дальний (рис. 1).
Ареалы большинства эндемиков приурочены ли-
бо к наиболее древним (Бровко и др., 2005) соору-
жениям Сихотэ-Алиня (хребты Ливадийский и
Партизанский), либо к высокогорным районам,
либо к его восточным приморским участкам, что
подтверждает вывод о существовании главных
рефугиумов аркто-третичной флоры на восточ-
ном макросклоне Сихотэ-Алиня (Крестов, 2010).

Помимо эндемичных таксонов, к этим же
“центрам” на юге Сихотэ-Алиня приурочены ре-
ликты третичной (Eobroscus Kryzhanovskij 1951) и
аркто-бореальной фаун (Nebria baicalopacifica
Dudko et Shilenkov 2002, Miscodera arctica (Paykull
1798), Patrobus assimilis Chaudoir 1844, Harpalus
lederi Tschitschérine 1899).

Важнейшим “рубежом” являются долины рек
Уссури, Журавлёвка и Рудная, образующие на
карте линию, соединяющую города Спасск-
Дальний и Дальнегорск (рис. 1). Этот “рубеж” от-
деляет группу высоких вершин и хребтов южного
Сихотэ-Алиня от остальной территории этой гор-
ной страны. Это предел распространения на се-
вер почти всех видов группы “восточноазиатские
эндемики” и линия демаркации для ряда сест-
ринских таксонов (виды Leistus, Lenapterus, Cur-
tonotus, подвиды Carabus gossarei Haury 1879 и не-
которые другие). Не столь явным, но достаточно
показательным “рубежом” является главный во-
дораздел Сихотэ-Алиня в пределах Приморского
края. Он разграничивает ряд плиоцен-плейсто-
ценовых эндемиков из рода Trechus, подродов Eo-
steropus и Feroperis, подвиды Carabus canaliculatus
Adams 1812 и Pterostichus interruptus (Dejean 1828).

Особенности высотно-биотопической 
приуроченности эндемиков Сихотэ-Алиня

Анализ высотно-биотопической приурочен-
ности сихотэ-алинских эндемиков выявил ряд
взаимосвязей между их экологией, морфологиче-
скими адаптациями и происхождением. Наибо-
лее характерными для этой группы можно счи-
тать следующие закономерности:
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а) Все “восточноазиатские эндемики” в насто-
ящее время на Сихотэ-Алине приурочены к узкой
зоне верхнего пояса гумидных темнохвойных ле-
сов (“умеренные дождевые леса”) или нижнего
пояса высокогорий. Их реликтовые популяции
прошли значительную адаптацию в условиях до-
статочно холодного климата в направлении гиг-
рофильного гипогейного образа жизни. К таким
же условиям адаптировались сохранившиеся до
настоящего времени на Сихотэ-Алине реликты
третичной фауны и эндемики гор Южной Сибири.

б) Эндемики неморального или автохтонного
генезиса, адаптированные к обитанию на поверх-
ности почвы или в верхнем слое подстилки. Боль-
шинство из них относится к эврибионтам лесного
пояса, что согласуется с расселением реликтовой
неморальной флоры из рефугиумов, сложившей-
ся впоследствии в уникальный биом “уссурий-
ская тайга” (Крестов и др., 2009).

в) Все высокогорные эндемики Сихотэ-Али-
ня, независимо от происхождения, приурочены к
каменистым россыпям, что связывается нами с
обширным развитием гольцовых ландшафтов в
горных районах Азии во время плейстоценовых
ледниковых периодов (Короткий, Бородкина,
2007), приведших к адаптациям этих таксонов к
петрофильному образу жизни.

ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ ФОРМИРОВАНИЯ 
СОВРЕМЕННОЙ ЭНДЕМИЧНОЙ ФАУНЫ 

ЖУЖЕЛИЦ СИХОТЭ-АЛИНЯ
Время, прошедшее до наступления кайнозой-

ской эры, не оставило следов в формировании со-
временной фауны жужелиц Сихотэ-Алиня. Ме-
зозойская карабидофауна еще полностью состоит
из ископаемых родов и видов (Мартынов, 1936;
Пономаренко, Волков, 2013; Handlirsch, 1906;
Heer, 1852; Hong, 1981, 1982, 1984, 1985, 1987, 1995;
Hong, Wang, 1990; Jia et al., 2011; Ren, 1995; Wang
et al., 2009; Zhang, 1997 и другие), а Сихотэ-Алинь
как суша начинает существовать лишь с середины
мелового периода, когда 97 млн лет назад из моря
поднялись древнейшие горстовые хребты – Ли-
вадийский и Партизанский (Бровко и др., 2005).
Поэтому интересующий нас исторический период
начинается с палеогенового периода. Ниже выделе-
ны основные исторические события, сыгравшие
наибольшую роль в формировании современной
эндемичной фауны жужелиц Сихотэ-Алиня.

(1) Первая половина палеогенового периода
В палеоценовой фауне жужелиц планеты уже

известны ископаемые виды современных родов,
населяющих в настоящее время Дальний Восток
России (Bembidion, Agonum, Harpalus, Lebia), а эо-
ценовая фауна представлена значительным чис-
лом современных родов. По данным молекуляр-
но-генетических исследований, в палеоцене на-

чинается радиация основных групп в роде Carabus
(Prüser, 1996), а к концу эоцена уже сформирова-
лись линии трибы Trechini – Epaphius Leach 1819 и
Trechus (Faille et al., 2013). Второй половиной эо-
цена датируется минимальный возраст для рода
Pterostichus (Schmidt et al., 2012). Вероятно, в па-
леоцене должны были сформироваться род Masu-
zoa и клады филетической линии Epaphiopsis,
представляющие наиболее архаичные типы три-
бы Trechini (Uéno, 1982). А в эоценовую эпоху
предковые формы нынешних сихотэ-алинских
эндемиков из родов Masuzoa, Epaphiopsis, Trechia-
ma и реликтов третичной фауны Eobroscus и Amer-
izus Chaudoir 1868 могли широко расселиться в
Восточной Азии.

В этот же период происходил межконтинен-
тальный обмен элементами формирующейся тре-
тичной фауны между Азией и Северной Амери-
кой. Например, на основе молекулярного датиро-
вания, возраст возникновения на “американо-
восточноазиатской территории” предковой груп-
пы Megaxyela Ashmead 1898 (Xyelidae) определяет-
ся серединой палеоцена, а ископаемые виды это-
го рода известны из олигоцена Северной Амери-
ки и миоцена Китая (Blank et al., 2017). Среди
жужелиц, сходные дизъюнкции ареала у сравни-
мых по возрасту таксонов известны в трибах Met-
riini (2 рода: Metrius Eschscholtz 1829 в североаме-
риканских Кордильерах и Sinometrius Wrase et
Schmidt 2006 в горах южного Китая) и Broscini
(3 монофилетических рода: Eobroscus и Kashmiro-
broscus Schmidt, Wrase et Sciaky 2013 в Гималаях и
Восточной Азии и Zacotus LeConte 1869 в Корди-
льерах от Калифорнии до южной Аляски) (Roig-
Juñent, 2000; Schmidt et al., 2013; Wrase, Schmidt,
2006) (рис. 2B, 2F).

(2) Граница эоцена–олигоцена
Происходят значительные изменения в соста-

ве морской и наземной флоры и фауны, извест-
ные в отношении европейской фауны как “вели-
кий перелом” (Алексеев, 1989). Современные ис-
следования показывают, что в этот период
произошло быстрое изменение климата Земли.
Резкое похолодание в Северной Америке, уста-
новление засушливого климата в Азии и образо-
вание ледяного щита Антарктиды произошли
всего в течение 400 тысяч лет (Bowen, 2007; Du-
pont-Nivet et al., 2007; Zanazzi et al., 2007). Эти со-
бытия нередко связывают со “столкновением”
Индии с Азией и начавшимся подъемом Гимала-
ев и Тибета (например, Sun et al., 2014).

Вероятно, в этот период начала формировать-
ся дизъюнкция ареала рода Craspedonotus Schaum
1863. В настоящее время 2 вида этого рода (C. mar-
gellanicus Kraatz 1884 и C. himalayanus Semenov
1910) обитают на песчаных берегах рек Средней
Азии, Ирана, Пакистана и южных предгорий За-
падных Гималаев, а третий (C. tibialis Schaum
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1863) – на морских побережьях Восточной Азии и
в провинции Сычуань на юге Китая (рис. 2C).
Возможно, в эоцене предковая форма этого рода
населяла песчаные биотопы умеренной Азии
вдоль побережий Тургайского моря и Тихого оке-
ана. С этим же периодом можно связать начало
дивергенции предковой формы на роды Eobroscus
и Kashmirobroscus (рис. 2В).

Усиление аридизации климата в центральном
и северном Китае стало причиной разрыва еди-
ных ареалов гумидной восточноазиатской фауны
на “южную” и “северную” части.

(3) Олигоцен–начало миоцена
Начало образования Японского моря (рис. 3A)

запускает процесс разделения материковых и
островных таксонов. Климат в этот период стано-
вится еще холоднее, достигнув минимума в его
конце (Павлюткин, Голозубов, 2010). Продолжа-
ющееся похолодание вызывает дальнейшую ари-
дизацию (Sun, Wang, 2005; Xu et al., 2015), что при-
водит к постепенному разрыву американо-азиат-
ских и восточноазиатских ареалов, закреплению
уже образовавшихся дизъюнкций и возникнове-
нию новых. Генетические исследования показа-
ли, что поздний олигоцен – ранний миоцен явля-
ются временем обособления восточноазиатского
рода Grylloblattina Bey-Bienko 1951 и западно-аме-
риканского Grylloblatta Walker 1914 (Grylloblatti-
dae) (рис. 2E) (Schoville, Kim, 2011). Подобный же
разрыв наблюдается в ареале рода Cryptocercus
(Cryptocercidae), 7 видов которого обитают в Во-
сточной Азии и 5 видов – в США (рис. 2D)
(Grandcolas et al., 2005; Hossain, Kambhampati,
2001). Также олигоценом датируется дизъюнкция
между восточноазиатским Callipogon relictus (Cer-
ambycidae) и неотропическими видами этого рода
(Kim et al., 2018).

Можно предположить, что в среднем миоцене
произошло разделение ареала у жужелиц рода
Amerizus на три части – североамериканскую,
южно-азиатскую и североазиатскую. При этом
мы не согласны с предположением о “юго-во-
сточноазиатском происхождении” этого рода и
его проникновением на Алтай “восточным пу-
тем”, то есть вдоль тихоокеанского побережья
Восточной Азии и, далее, по горам Южной Сиби-
ри (Дудко, 2011). По нашему мнению, в олигоце-
не Amerizus был широко расселен на территории
Азии и Северной Америки. Аридизация климата
в центральном Китае, достигшая максимума в на-
чале миоцена, привела к разрыву ареала Amerizus
на южную (Гималаи, Тибет, Сино-Тибетские го-
ры) и северную части (Северная Азия), что стало
причиной дивергенции рода на подроды Amerizus
s. str. и Tiruka Andrewes 1935.

Схожий сценарий эволюции таксонов, при-
ведший к формированию современных восточ-
ноазиатских ареалов мы предполагаем и для си-

хотэ-алинских эндемиков из родов Epaphiopsis,
Trechiama и Trechus из филетической линии Epa-
phius. Возможно, какие-то из перечисленных
групп в этот период населяли Северную Америку,
в пользу чего говорит находка Trechiama в поздне-
плейстоценовых отложениях на северо-западе
США (Cong, 1997).

Вероятно, фрагментация ареалов сопровожда-
лась адаптацией таксонов палеофауны Восточ-
ной Азии к новым условиям. К концу периода
усиление климатических и флористических раз-
личий между материковыми и приокеанически-
ми районами Азии приводит к внутриродовой
дифференциации и возникновению современ-
ных подродов в крупных родах. Например, моле-
кулярно-генетические исследования показыва-
ют, что дивергенция комплекса Leptocarabus
Géhin 1885 рода Carabus началась на материке
около 25 млн л. н. (Osawa et al., 2004). Отделение
подрода Ethira Andrewes 1936 от рода Pterostichus
датируется началом миоцена, а его проникнове-
ние в Гималаи и Сино-Тибетские горы происхо-
дило из бореальной Азии (Schmidt et al., 2012).
Вероятно, в этот же период в приокеанических
лесах Восточной Азии могло происходить фор-
мирование подрода Aulonocarabus.

(4) Средний миоцен
В среднем миоцене происходит восстановле-

ние климата до эоценового (Короткий и др.,
1996). На юге Дальнего Востока России в это вре-
мя развились хвойно-широколиственные леса,
напоминающие современную растительность
Южного Китая (Крестов, Верхолат, 2002; Лопа-
тина, 2004). В это же время в центре Китая и на
Тибете наблюдается увеличение площади лесо-
степных ландшафтов под влиянием зимнего Во-
сточно-Азиатского муссона (Jacques et al., 2013;
Liu et al., 2016; Zhang et al., 2012).

Совпавшее с потеплением климата начало ак-
тивного горообразования в Азии предоставляет
возможность адаптированным к холодному кли-
мату представителям гумидной фауны проникать
в горы, что закрепляет образовавшиеся в центре
Азии разрывы ареалов, а автохтонам лесов уме-
ренной Азии позволяет распространиться к северу.

На основе молекулярного датирования воз-
раст многих современных подродов рода Carabus,
в том числе восточноазиатских Ohomopterus Reit-
ter 1896, Diocarabus Reitter 1896, Tomocarabus Reit-
ter 1896 и Leptocarabus s. str. определяется началом
среднего миоцена (Andújar et al., 2012; Osawa et al.,
2004). Мы предполагаем, что в это же время про-
изошли окончательное обособление и начало
адаптации к горным условиям таких групп си-
хотэ-алинских эндемиков, как Leptepaphiama, Ep-
aphiama, Eonebria, Xestagonum и гумидные Trechus.

Сильное потепление климата отодвинуло гра-
ницы сформировавшихся в конце олигоцена на
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северо-востоке Азии темнохвойных лесов к севе-
ру, что стало причиной распространения к северу
и дальнейшего видообразования в таких группах,
как Aulonocarabus, Lenapterus, Cryobius.

Расширение Японского моря в начале средне-
го миоцена (рис. 3B, 3C) приводит к окончатель-
ному разрыву материковых и островных ареалов
гумидных групп жужелиц Trechiama, Epaphiopsis,
Masuzoa. Причем к этому времени Masuzoa мог
быть монотипическим родом, на что указывают
одинаковые строение эдеагуса и внешняя морфо-
логия его современных видов.

(5) Конец миоцена–плиоцен
Климатический оптимум миоцена сменился

похолоданием (Величко и др., 2015). В отличие от
других районов Евразии, климат южного Китая
становится теплее и влажнее, что связано (Zhang
et al., 2012) с увеличением высоты Гималаев и Ти-
бета, отгородивших Южный Китай от зимнего
муссона.

Произошедшая около 8–7 млн лет назад еще
большая аридизация климата на большей части
центрального и северного Китая, в Тибете и Си-
бири (Wang et al., 2014), могла послужить причи-
ной для становления и широкого распростране-
ния в горно-таежных районах Северной Азии
видовых групп “almonius”, “montanus” и “chaly-
beus” рода Trechus.

В середине этого периода на большей части
Сибири начинают доминировать леса из листвен-
ницы, а в приокеанических районах северо-во-
сточной Азии развивается темнохвойная тайга
(Крестов и др., 2009). Это могло стать причиной
возникновения сибирско-дальневосточных дизъ-
юнкций у Masuzoa, Epaphiama и Grylloblattidae,
разрыва связей между азиатской и американской
частью ареалов Amerizus и лесных видов Lenapterus
и Eosteropus. В это время могла формироваться и
видовая группа “motdkovischi” рода Trechus. Ин-
тересно, что современные американо-азиатские
связи в роде Trechus сохранились у одного вида –
T. apicalis Motschulsky 1845, что косвенно подтвер-
ждает возможность возникновения габитуально и
экологически близких групп “montanus” и “chaly-
beus” в темнохвойных лесах обоих континентов.

Палеонтологические данные показывают, что
Якутия, Чукотка и Аляска в это время были насе-
лены рядом современных аркто-бореальных под-
родов и даже видов (Kiselev, Nazarov, 2009; Hop-
kins et al., 1971). Существование этих таксонов в
Арктике позднего миоцена – раннего плиоцена
до появления первых тундровых сообществ ука-
зывает, что формирование современных арктиче-
ских таксонов надвидового ранга происходило в
лесной зоне северной Азии, а дальнейшая радиа-
ция шла вслед за образованием зональных тундр.
Например, для восточноазиатского по происхож-
дению подрода Aulonocarabus, можно предложить

следующую схему: а) возникновение в лесах Во-
сточной Азии в раннем–среднем миоцене;
б) адаптация к горным темнохвойным лесам в
среднем миоцене; в) адаптация к высокогорным
биотопам в конце миоцена–начале плиоцена;
г) расселение в середине плиоцена адаптирован-
ных к высокогорным ландшафтам таксонов на
северо-востоке Азии и северо-западе Северной
Америки на участках палеотундры; д) активное
заселение в позднем плиоцене тундровых и степ-
ных сообществ, господствующих на территории
Берингии и Восточной Сибири; е) распростране-
ние в зональных тундрах аркто-бореальных так-
сонов в плейстоцене. Близкий сценарий станов-
ления подрода Lenapterus в бореальных лесах се-
веро-восточной Азии, после его обособления от
общего с Eosteropus предка в миоцене, ранее нами
уже рассматривался (Сундуков, 2005).

Оценивая таксономический состав арктиче-
ской карабидофауны в целом, логично предполо-
жить, что ее становление происходило исключи-
тельно за счет аллохтонных элементов надвидо-
вого (а, возможно, и видового) ранга, прошедших
начальные стадии формирования в миоцен-
плиоценовых ландшафтах и последующие адап-
тации к арктическим условиям в плейстоцене-го-
лоцене. На это указывают и палеонтологические
данные, и геологическая молодость зональной
тундры, и высокая доля в арктической фауне ар-
кто-умеренных таксонов, и современное распро-
странение ее таксонов за пределы Арктики в
горных областях, и присутствие в составе аркти-
ческих биоценозов специализированных петро-
бионтов, и легкость, с которой некоторые совре-
менные виды аркто-бореальных групп осваивают
высокогорные гольцово-тундровые ландшафты.
Вполне возможно, что морфологическая неста-
бильность, которая присуща многим арктиче-
ским таксонам и которую часто объясняют суро-
выми природными условиями Арктики, является
результатом современного видообразования в
этой природной зоне.

(6) Конец плиоцена–плейстоцен

Сильное похолодание конца плиоцена–плей-
стоцена (особенно позднего плейстоцена) оказа-
ло наиболее существенное влияние на современ-
ные состав и распространение фауны жужелиц
Сихотэ-Алиня. Горный рельеф, долготное на-
правление, приокеаническое положение и отсут-
ствие покровного оледенения, позволили Си-
хотэ-Алиню сохранить на своей территории эле-
менты почти всех фаун, развивающихся с
момента его образования. Именно в силу хоро-
шей изученности геологических событий этого
периода, детальный анализ времени изоляции,
видообразования и современной локации энде-
мичных таксонов этой горной страны чрезвычай-
но сложен. В рамках этого сообщения мы ограни-
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чимся попыткой выявить общие закономерности
изменений, происходящие с сихотэ-алинскими
эндемиками в плейстоцене.

С исчезновением широколиственных лесов в
центре Сибири в первой половине этого периода
связаны разрывы ареалов в группе “транспале-
арктических неморальных эндемиков”.

Несомненно, что в плейстоцене неоднократно
создавались условия для разобщения представи-
телей гумидной фауны Сихотэ-Алиня и Мань-
чжуро-Корейских гор. В настоящее время это
проявляется в обитании в этих горах близкород-
ственных видов как миоценовых (Eonebria, Xe-
stagonum), так и плиоцен-плейстоценовых (Cy-
mindis s. str., Feroperis, Eosteropus) изолятов. Эти же
условия явились причиной разделения видов
C. venustus Morawitz 1862 и C. wulffiusi Morawitz
1862, подвидов C. gossarei, C. smaragdinus Fischer
von Waldheim 1823, C. hummeli Fischer von Wald-
heim 1823, C. canaliculatus или стали преградой для
проникновения на Сихотэ-Алинь C. jankowskyi
Oberthür 1883, C. fraterculus Reitter 1895, Pristosia
vigil (Tschitschérine 1895) и других. Вероятно, это
происходило в среднем плейстоцене, когда лес-
ная растительность сокращалась до горно-при-
морских рефугиумов (Крестов и др., 2009). На
примере C. gossarei можно предположить, что не-
которые дизъюнкции образовывались не позже
минделя (300 тыс. л. н.), когда о-в Уллындо в по-
следний раз соединялся с Корейским п-овом
(рис. 3D, 3E) (Ломтев, 2012; Minato, Ijiri, 1976), и
на нем обособилась самостоятельная популяция
C. g. ullungensis Deuve et Li 2007. Во время послед-
них и наиболее сильных похолоданий, случив-
шихся в конце плейстоцена, флористические ре-
фугиумы приморских склонов Сихотэ-Алиня и
Маньчжуро-Корейских гор стали убежищами и
местами формирования современных эндемич-
ных видов Feroperis, подвидов C. canaliculatus,
Pt. tuberculiger (Tschitschérine 1897), Pt. interruptus и
некоторых других.

Вероятно, лесные эндемики Сихотэ-Алиня
(Pt. sutschanensis Jedlička 1962, Cymindis laferi), ши-
роко распространенные на его территории и име-
ющие родственные связи с бореальными таксо-
нами, должны были пройти свой эволюционный
путь в достаточной изоляции от близких видов.
Такие возможности предоставлялись во время
сильных трансгрессий раннего (2.0–1.8 млн л. н.)
и среднего (700–375 тыс. л. н.) плейстоцена, когда
Сихотэ-Алинь мог становиться островом (Берсе-
нев, Безверхий, 1991). Дальнейшая эволюция
этих видов происходила в горных темнохвойных
лесах, сохраняющихся на Сихотэ-Алине в тече-
ние всего плейстоцена, включая его конец. Воз-
можно, ранний плейстоцен стал и временем об-
разования горно-таежного C. gossarei, ограничен-
ного в своем распространении на север долиной

р. Амур. В этот же период могли начать формиро-
вание на Сихотэ-Алине популяции высокогор-
ных эндемиков Leistus, Curtonotus, Lenapterus и
лесного Trechus sikhotealinus Uéno et Lafer 1994.
Возможно, с этим же временем связано разделе-
ние близких видов – материкового C. canaliculatus
и островного C. kurilensis Lapouge 1913.

Помимо этого, можно отметить ряд законо-
мерностей в современном распространении эн-
демичных жужелиц на Сихотэ-Алине. Например,
виды трибы Trechini из группы “восточноазиат-
ские эндемики” (Masuzoa, Epaphiama, Trechiama)
в настоящее время ограничены только югом Си-
хотэ-Алиня. При этом их ареалы невелики и не
перекрываются. То есть, если на Сихотэ-Алине и
сохранялось разнообразие третичной фауны жу-
желиц, то в этот период оно было сведено к мини-
муму. Современное обитание Epaphiopsis semenovi
Jeannel 1962 только на Синем хребте можно объ-
яснить тем, что в самый холодный период плей-
стоцена именно на этом хребте и Шкотовском
плато сохранились достаточно большие массивы
темнохвойных лесов (рис. 4) (Короткий и др.,
1996). А разделение предковой формы Leptepaphi-
ama на два вида, вероятно, произошло в результа-
те регрессии моря и последовавшей за этим ин-
тенсивной денудацией в раннем эоплейстоцене,
разделившей соседние Ливадийский и Партизан-
ский хребты глубокой долиной р. Партизанская
(Берсенев, Безверхий, 1991).

Еще одна закономерность проявляется в рас-
пространении высокогорных эндемиков. Группы
Leistus, Lenapterus и Curtonotus имеют по одному
эндемичному виду в горах к югу и северу от “рубе-
жа” Спасск-Дальний – Дальнегорск. Видовой
статус этих эндемиков и специализация к петро-
фильному образу жизни указывают на их ранне-
или средне-плейстоценовый возраст. Вероятно,
видообразование в этих группах проходило в два
этапа: 1) образование общего эндемичного таксо-
на в раннем или среднем плейстоцене и 2) разде-
ление таксона на два близких вида в межледнико-
вые периоды минделя, рисса или вюрма. Возмож-
но, эту же схему можно применить к эволюции в
группе “Trechus densicornis”.

(7) Голоцен
В голоцене оформились современный рельеф

и растительность Сихотэ-Алиня, что окончатель-
но определило современный состав фауны и рас-
пространение эндемичных таксонов.

Современная приуроченность высокогорных
эндемиков (Masuzoa ussuriensis, Leistus janae
Farkač et Plutenko 1992, Pterostichus galae Farkač et
Plutenko 1996, Pt. tokmakovae Sundukov 2013) к вы-
сочайшим вершинам южного Сихотэ-Алиня яви-
лась результатом климатического оптимума голо-
цена (8–4.5 тыс. л. н.), сопровождавшегося сокра-
щением площади высокогорных местообитаний.
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Например известно, что в этот период на верши-
не горы Ольховая (1669 м) росли кедрово-широ-
колиственные леса и полностью отсутствовали
высокогорные ландшафты (Короткий и др.,
2009). Вероятно, в голоцене сформировался ре-
ликтовый ареал Harpalus lederi, распространен-
ный в горных районах Магаданской области, се-
верного Забайкалья и на единственной вершине
южного Сихотэ-Алиня – г. Снежная. Возможно,
в плейстоценовое время этот вид был шире рас-
пространен на Сихотэ-Алине, но исчез на значи-
тельной территории при потеплении. С голоце-
новым оптимумом так же можно связать начало
образования подвидов Pt. galae и возникновение
небольших современных ареалов Trechus tardoki-
janensis Lafer 1989 и T. badzhalensis Plutenko 2004.

Другим проявлением потепления в голоцене
стало расширение ареалов видов и возникнове-
ние зон интерградации между подвидами Feroper-
is, C. canaliculatus, Pt. interruptus. Сохраняясь в
плейстоцене в лесных рефугиумах, в настоящее
время они широко расселились в лесной зоне и
даже осваивают высокогорья. Некоторые из них в
настоящее время находятся в стадии активного
видообразования.

Нельзя не отметить усилившееся влияние че-
ловека на состав локальных фаун. Формирование
антропогенных ландшафтов и активные переме-
щения человека по планете, особенно в послед-
нее столетие, приводят к исчезновению абори-
генных видов и интродукции чужеродных эле-
ментов. Для относительно слабо освоенного
человеком Сихотэ-Алиня наибольшую роль игра-
ют дороги, довольно густой сетью покрывающие
всю его территорию. Виды родов Cicindela Linnae-
us 1758, Poecilus Bonelli 1810, Dolichus Bonelli 1810,
Amara, Anisodactylus Dejean 1829, Harpalus широко
используют дороги, просеки и другие свободные
пространства, проникая в самые отдаленные лес-
ные районы.

Влияние человека на локальную фауну рас-
сматривалось нами на примере жужелиц острова
Шикотан (Сундуков, 2014). Доля видов, заселив-
ших населенные пункты и интразональные ме-
стообитания этого острова за последние 40 лет,
составляет не менее 30%, что указывает на воз-
растающее значение адвентивных элементов в
формировании его современной фауны.

Вероятно, уже можно говорить о возникаю-
щей зависимости некоторых групп от человека.
Например, многие виды подрода Pseudoophonus
Motschulsky 1844 в настоящее время населяют по-
чти исключительно культурные ландшафты, и
для них остаются невыясненными естественные
места обитания. Особенно много этих видов на
востоке Китая, где естественная растительность
была уничтожена или изменена несколько тыся-
челетий назад.

История Восточной Азии, и Сихотэ-Алиня в
частности, уникальна тем, что ее фауна перенесла
плейстоценовое похолодание без покровного
оледенения, избежав эпох полного уничтожения,
имевших место в Европе, Сибири и Северной
Америке. Благодаря сохранению высокой влаж-
ности в период позднеплейстоценовой аридиза-
ции климата, восточный макросклон и крайний
юг Сихотэ-Алиня стали важнейшими рефугиума-
ми фауны, сформировавшейся на восточной
окраине Евразии в плиоцене. Сохранение здесь
эндемиков и реликтов третичной гумидной фау-
ны было одной из ключевых причин становления
в голоцене уникального биома “уссурийская фау-
на” на современной территории Приморья и
Приамурья.
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THE MAIN STAGES IN THE FORMATION OF THE GROUND BEETLE FAUNA 
(COLEOPTERA, CARABIDAE) OF THE SIKHOTE-ALIN’, ENDEMICS TAKEN 

AS AN EXAMPLE. 2. AN ANALYSIS OF DISTRIBNUTIONS
Yu. N. Sundukov*

Federal Scientific Center of East Asian Terrestrial Biodiversity, Far East Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690022, Russia

*e-mail: yun-sundukov@mail.ru

An analysis of the distributions of the ground beetles endemic to the Sikhote-Alin’ Mountains in the scope of re-
lated groups is given. “Centers of endemism” and “the main lines” over the territory of Sikhote-Alin’ are delineat-
ed. An analysis of the altitudinal and habitat restrictions of the endemics is presented. The main stages in the for-
mation of the modern endemic ground beetle fauna of the Sikhote-Alin’ are determined. The absence from the
Sikhote-Alin’ of glaciations in the Pleistocene might have allowed for its fauna to be developed for a long time with-
out epochs of complete destruction. The preserved forest vegetation in the south and east of the Sikhote-Alin’ in
the Pleistocene could have become one of the most important refugia for the Tertiary fauna of North Asia.

Keywords: Carabidae, endemics, distribution range groups, centers of endemism, fauna formation, Sikhote-
Alin’, Far East of Russia
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