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Проведен критический анализ понятия “термальная константа развития” в акарологии. Для расче-
та термальных констант учитывали диапазон условий в оптимуме ареалов. Приведены полученные
значения констант для развития яиц, метаморфоза личинок и нимф таежного (Ixodes persulcatus Sch.
1930) и европейского лесного (I. ricinus L. 1758) клещей. Обсуждается значение этих параметров для
анализа закономерностей распространения и экологии клещей этих видов.
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Ареалы близких видов иксодовых клещей: – та-
ежного (Ixodes persulcatus Sch. 1930) и европейского
лесного (I. ricinus L. 1758) – хорошо изучены. I. per-
sulcatus имеет обширный бореальный евразий-
ский ареал, простирающийся от Прибалтики до
Тихого океана и частично захватывающий Кам-
чатку, Сахалин, а также ряд островов Курильской
гряды, о-в Хоккайдо и горные районы более южных
островов Японии, территории Северной Кореи, се-
верные и центральные провинции Китая, гор-
ные районы Тайваня. Современный ареал I. ricinus
включает всю западную, центральную и южную
Европу, заходит узкой изолированной полосой на
северную часть Африканского континента и Ближ-
ний восток (Турция и северные районы Израиля).
Европейский лесной клещ широко распространен в
умеренно гигрофильных и мезофильных равнин-
ных и горных широколиственных, реже ксеро-
фильных, лесах (Филиппова, 1977; Коренберг,
1979; Randolph, 2004; Коренберг и др., 2013; Med-
lock et al., 2013; Daniel et al., 2015 и др.).

Жизненный цикл I. persulcatus и I. ricinus вклю-
чает 4 фазы: яйцо, личинка, нимфа, имаго. Все
фазы, кроме яйца, в свою очередь состоят из ста-
дий голодных, питающихся и напитавшихся осо-
бей. Продолжительность насыщения каждой из
кровососущих стадий невелика: 3–6 сут у личи-

нок и нимф, 6–10 сут у самок. Остальное время
(около 98%) особи каждой генерации этих видов ве-
дут непаразитический образ жизни. Общая продол-
жительность цикла развития в различных услови-
ях составляет от 3 до 6 лет (Белозеров, 1976; Фи-
липпова, 1977; Бабенко, 1985; Балашов, 1998;
Randolph, 2004; Коренберг и др., 2013; Medlock
et al., 2013 и др.). Двукратное различие в длитель-
ности определяется диапаузами при переходе из
одной фазы в следующую. Основной сигналь-
ный механизм, вызывающий задержку разви-
тия, – реакция клещей на длину светового дня.
Важное адаптивное значение диапауз в циклах
развития I. persulcatus и I. ricinus состоит в том,
чтобы эмбриогенез и метаморфозы напитавших-
ся клещей происходили в то время, когда эти про-
цессы могут быть успешно завершены (Сирот-
кин, Коренберг, 2018; Коренберг и др., 2021). То-
лерантность голодных активных клещей к
абиотическим факторам приземной среды в целом
довольно высока и относительно мало ограничива-
ет область распространения этих видов (Сироткин,
Коренберг, 2018). Имеющиеся в настоящее время
климатические характеристики их ареалов (Ко-
ренберг, Ковалевский, 1981; Коренберг и др.,
2013; Попов, 2016 и др.) слабо увязаны с адаптив-
ными механизмами жизненных циклов.
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Потребности вида в тепле выражаются суммой
эффективных температур, т.е. термальной кон-
стантой развития (Кожанчиков, 1961; Бей-Биен-
ко, 1980; Саулич, 1999; Простаков, Голуб, 2014 и
др.). Это понятие ввели в энтомологию H. Blunck
(1923), F.S. Bodenheimer (1926) и другие исследо-
ватели (цит. по: Кожанчиков, 1961; Саулич, 1999).
Для расчета константы развития применяют не-
сколько формул. Чаще употребляют следующую:

C = (t – t1) n, где C – сумма эффективных тем-
ператур; t – среднесуточная температура; t1 – ниж-
ний температурный порог развития; n – число дней,
в течение которых протекает развитие. Таким обра-
зом, в общем случае термальная константа развития
определенной стадии жизненного цикла членисто-
ногих – это количество тепла (совокупность граду-
со-дней), требуемое для завершения развития
отдельного этапа онтогенеза. Причем в расче-
тах учитываются только те дни, когда температура
окружающей среды превышает нижний порог раз-
вития, характерный для того или иного вида.

По мнению Балашова (1998), возможности
применения температурных констант для расче-
тов сроков развития иксодид ограничены, по-
скольку развитие может прерываться диапаузами.
Резонно полагают, что в реальных природных усло-
виях воздействие на клещей переменных темпера-
тур с большими суточными амплитудами может
приводить к изменению сроков их развития по
сравнению с соответствующими сроками при по-
стоянной средней температуре за весь период раз-
вития (Рубина, Бабенко, 1968). Однако эти доводы
не являются принципиальным препятствием для
определения термальных констант, поскольку сум-
ма эффективных температур, необходимая для раз-
вития членистоногих того или иного вида, – вели-
чина более или менее постоянная, если развитие
протекает в условиях наиболее благоприятного
температурного режима (Бей-Биенко, 1980). Оче-
видно, что такие условия складываются в опти-
мальных частях ареалов клещей, где их развитие
“по определению” протекает в максимально ко-
роткие сроки.

Ранее были рассчитаны суммы эффективных
температур для Dermacentor reticulatus, D. margi-
natus, Hyalomma marginatum, Rhipicephalus rossi-
cus (Попов, 1962; Щур, 1968; Кормиленко, 2010).
Единственная попытка расчета суммы температур,
необходимой для развития яиц, личинок, нимф и
имаго клещей рода Ixodes, была предпринята в от-
ношении I. persulcatus (Попов, 1962). В этих экс-
периментах, проведенных при благоприятной
температуре от +24 до +25°С, были получены сле-
дующие величины: 431°С для развития яиц, 264°С
для личинок и 229°С для нимф. Нижняя порого-
вая температура, при которой могут происходить
развитие яиц, а также метаморфоз напитавшихся
личинок и нимф I. persulcatus (как и I. ricinus), рав-

на +10°С (Лутта и др., 1959; Бабенко, 1985а; Ша-
шина, 1985; Балашов, 1998). Пороговые темпера-
туры развития разных фаз таежного клеща (+8.4°С
для яиц, +9.8°С для личинок, +10.5°С для нимф),
принятые Поповым (1962) при расчете, в действи-
тельности ниже этой величины, а возможность ме-
таморфоза нимф в течение 17 сут даже при оп-
тимальной температуре не подтверждается лабора-
торными экспериментами других исследователей
(см. далее). Это послужило поводом для обсужде-
ния термальных констант развития I. persulcatus и
I. ricinus и необходимости их обоснования с це-
лью дальнейшего анализа адаптивных возможно-
стей, а также распространения данных видов (Ко-
ренберг и др., 2021). Основная цель этой статьи –
вычисление корректных значений термальных
констант развития I. persulcatus и I. ricinus.

Для достижения поставленной цели, к сожале-
нию, не могут быть использованы результаты экс-
периментального изучения развития таежного и ев-
ропейского лесного клещей, проведенного непо-
средственно в природных условиях по описанной
(Жмаева, Пионтковская, 1964) или несколько мо-
дернизированной методике. В этих работах (Хей-
син, 1955; Моисеенко, 1958; Cердюкова, 1960; Ар-
замасов, 1961; Мишин, 1961; Бабенко, Рубина,
1968; Рубина, Бабенко, 1968; Жмаева, 1969; Daniel
et al., 1977; Качанко, 1978; Федорова, 1983; Даниел,
1987; Григорьева, 2015; Grigoreva, Stanukovich, 2016 и
др.) напитавшихся клещей или яйца закладывали в
почву на различную несвойственную для них глуби-
ну (иногда даже на глубину 0.4–0.5 м) в затянутых
капроновой тканью садках или других емкостях.
Сроки закладок часто не совпадали с теми, которые
характерны для метаморфоза в естественных усло-
виях, причем отклонения доходили до месяца.

В природе напитавшиеся и отпавшие с хозяи-
на особи всех фаз развития I. persulcatus и I. ricinus,
как правило, не расползаются далеко от места от-
падения от прокормителей и сразу заползают в
лесную подстилку на глубину, не превышающую
обычно 1–5 cм (Оленев, 1931; Левин, 1987; Бала-
шов, 1998). Именно на такой глубине метаморфоз
клещей протекает в характерном для них гидро-
термическом режиме.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
При отсутствии более точных данных мы рас-

считывали суммарное количество тепла, полу-
ченное клещами за время, потребовавшееся для
завершения развития конкретных фаз I. persul-
catus и I. ricinus в лабораторных экспериментах. Эти
работы проводились в температурном режиме,
соответствующем таковому на поверхности поч-
вы в оптимуме ареалов этих видов, в периоды
протекания эмбриогенеза и метаморфозов. Этим
требованиям удовлетворяют показатели скорости
развития клещей, полученные в корректно по-
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ставленных экспериментах при постоянной тем-
пературе +23°С (Лутта и др., 1959; Попов, 1962;
Honzáková, 1971; Бобровских, 1972; Fujisaki et al.,
1976; Данчинова и др., 2018). Мы полагаем возмож-
ным и важным на данном этапе оценить не столько
абсолютно точные величины констант, которые
нуждаются в дальнейшем уточнении, сколько пре-
делы их варьирования (табл. 1).

Исходя из показателей численности популяций,
у I. persulcatus оптимум ареала находится на терри-
тории Дальнего Востока России, а у I. ricinus – в
Средиземноморском регионе (Филиппова, 1977;
Коренберг, 1979; Балашов, 1998; Коренберг и др.,
2013; Medlock et al., 2013). Как отмечено выше, по-
роговая температура, при которой могут происхо-
дить развитие яиц, а также метаморфоз напитав-
шихся личинок и нимф клещей рассматриваемых
видов, составляет +10°С. В наиболее благоприят-
ном для клещей климатическом режиме, который
существует в оптимальных частях их ареалов в тот
период года, когда происходит их развитие, сред-
несуточная температура поверхностных слоев
почвы всегда выше пороговой (Исаченко, Шляп-
ников, 1989; Pokladniková et al., 2008; Иванов и
др., 2018). Поэтому для расчета термальной кон-
станты развития достаточно найти произведение
среднесуточной температуры на продолжитель-
ность развития конкретной стадии.

В оптимуме ареала таежного клеща (Приморье)
развитие яиц, а также личинок и нимф приурочены
в основном к июню–августу (Белозеров, 1976; Ба-
бенко, 1985а; Шашина, 1985). Многолетняя средне-
суточная температура поверхностного слоя лес-
ных почв в этот период составляет около +20–
25°С (Исаченко, Шляпников, 1989; Иванов и др.,
2018). В этом температурном интервале и при отно-
сительной влажности воздуха не менее 80–95% ско-
рость развития разных стадий I. persulcatus близка к
максимальной (Лутта и др., 1959; Попов, 1962;
Fujisaki et al., 1976; Данчинова и др., 2018).

В оптимуме ареала I. ricinus (например, в Среди-
земноморье или в Южной Моравии) средняя мно-
голетняя температура поверхности почвы в конце
мая–июне, т.е. в период массового эмбриогенеза
(Белозеров, 1976), держится на уровне +20–25°С
(Исаченко, Шляпников, 1989; Pokladnicová et al.,

2008). Метаморфоз личинок I. ricinus в основном
происходит в июле–августе (Белозеров, 1976;
Daniel et al., 2015); развитие напитавшихся нимф – с
конца мая по август (Белозеров, 1976). В Северной
Испании (Средиземноморье), например, весь этот
период температура поверхностного почвенного
горизонта весной не ниже, а в летние месяцы даже
значительно выше 20–25°С (Khorchani et al., 2018).

В Южной Моравии среднемноголетняя (по дан-
ным за 40 лет) среднесуточная температура, харак-
терная для этих месяцев, составляет около 20–21°С
(Pokladnicová et al., 2008). Из этого следует, что раз-
витие предимагинальных фаз лесного клеща в
этом регионе может успешно происходить при-
мерно в том же температурном режиме, что и раз-
витие яиц. Приведенным температурным показа-
телям хорошо соответствуют условия лаборатор-
ных исследований (Лутта и др., 1959; Honzáková,
1971; Бобровских, 1972), которые выбраны нами для
расчета термальных констант развития клещей
данного вида.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В лабораторных условиях, наиболее сходных с
природными, развитие яиц I. persulcatus при +22–
25°С продолжалось 19–35 сут. Эти значения можно
считать достоверными, поскольку даже при +28°С
эмбриогенез продолжался 23 дня (Беляева, 1977).
При понижении среднесуточной температуры
воздуха до +18–20°С этот период увеличивался до
30–45 сут (Ходаковский, 1947; Моисеенко, 1958;
Konnai et al., 2008). На основании этих данных мы
приняли для расчета термальных констант развития
яиц I. persulcatus усредненные показатели: темпера-
турный режим около +23°С и продолжительность
эмбриогенеза от 20 до 30 сут (табл. 1).

При +22–25°С метаморфоз личинок I. persul-
catus завершается за 20–28 сут; при более высокой
температуре воздуха (+28°С) – за 21 день (Беляе-
ва, 1977), а ее понижение до +20°С приводит к то-
му, что личинки превращаются в нимф только через
90–120 дней (Konnai et al., 2008). Поэтому можно
полагать, что в природных условиях при температу-
ре поверхностных слоев почвы около +23°С раз-

Таблица 1. Длительность развития при 23°С и термальные константы развития разных фаз клещей I. persulcatus
и I. ricinus

Примечания. 1 – число дней развития яиц или метаморфоза напитавшихся клещей при данной температуре (Лутта и др.,
1959; Попов, 1962; Honzáková, 1971; Бобровских, 1972; Fujisaki et al., 1976; Данчинова и др., 2018); 2 – термальная константа –
суммарное количество тепла, полученное клещами за этот период.

Вид
Яйца Личинки Нимфы

1 2 1 2 1 2

I. persulcatus 20–30 460–700 20–30 460–700 35–40 805–920
I. ricinus 25–36 575–830 30–40 700–920 35–40 805–920
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витие личинок I. persulcatus завершается через
20–30 сут (табл. 1).

В условиях прогрева воздуха до +22–25°С ме-
таморфоз напитавшихся нимф I. persulcatus про-
должается 35–43 сут (Беляева, 1977). Даже при
+20°С метаморфоз растягивается на 90–120 сут
(Konnai et al., 2008). При +28°С нимфы таежного
клеща превращаются в имаго через 116 сут, что сви-
детельствует об угнетающем действии высоких
температур на этот процесс. В оптимальных усло-
виях (около +23°С) развитие нимф таежного клеща,
видимо, может завершаться в течение 35–40 дней
(табл. 1).

При +22–24°С и относительной влажности
воздуха не менее 90% развитие яиц I. ricinus завер-
шается через 25–36 сут. Наименьшая продолжи-
тельность эмбриогенеза, наблюдавшаяся в лабора-
торных экспериментах при +25–31°С, составляла
18–20 сут (Оленев, 1924; Лутта и др., 1959), что ви-
димо редко происходит в природе. При +20–21°С
этот процесс протекает за 46 дней и более (Nuttal,
Warburton, 1911 цит. по: Павловский, 1928; Macleod,
1932; Лутта и др., 1959; Пионтковская, Жмаева,
1962; Бегинина, 2013). Исходя из этих данных, для
наших расчетов термальной константы развития
яиц I. ricinus принята температура около +23°С,
при которой продолжительность эмбриогенеза не
превышает 25–36 сут (табл. 1).

В лабораторных условиях при +22–24°С сы-
тые личинки линяют в нимф в среднем через
30–40 дней. При меньшем прогреве воздуха
+20–22°С продолжительность метаморфоза мо-
жет увеличиваться до 46–84 дней и более (Nuttal,
Warburton, 1911 цит. по: Павловский, 1928; Ma-
cleod, 1932; Коротков, Буренкова, 2006; Бегини-
на, 2013). При расчете термальной константы раз-
вития личинок I. ricinus мы исходили из того, что
в наиболее благоприятном температурном режи-
ме +23°С их развитие завершится примерно через
30–40 сут (табл. 1). При содержании сытых нимф
I. ricinus в лаборатории в условиях, близких к ситуа-
ции в оптимуме ареала (+23–24°С), их метаморфоз
продолжается не менее 35–40 дней (табл. 1). При
+20–22°С этот процесс затягивается до 50–56 и бо-
лее суток (Nuttal, Warburton, 1911 цит. по: Павлов-
ский, 1928; Macleod, 1932; Коротков, Буренкова,
2006; Бегинина, 2013). Итак, в оптимальных усло-
виях (около +23°С) метаморфоз нимф может за-
вершиться через 35–40 дней (табл. 1).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Многовариантность жизненных циклов I. per-
sulcatus и I. ricinus в разных частях их обширных
ареалов (Шашина, 1985а; Korenberg, 2000) опреде-
ляется тем, что клещи имеют возможность полу-
чить в ограниченные сроки то количества тепла, ко-
торое необходимо им для завершения метаморфоза

каждой фазы цикла развития (Коренберг и др., 2013;
Сироткин, Коренберг, 2018; Коренберг и др., 2021).
В природных условиях на клещей, несомненно,
влияют и другие абиотические факторы (относи-
тельная влажность, продолжительность и интен-
сивность инсоляции и др.). Однако суммы эффек-
тивных температур, необходимые для развития
каждой фазы I. persulcatus и I. ricinus, – важные по-
казатели экологической валентности этих частично
симпатричных видов. Более обширный ареал I. per-
sulcatus и возможность существования этого вида в
более жестких климатических условиях, чем I. rici-
nus, во многом объясняются меньшими потреб-
ностями в тепле яиц и личинок таежного клеща.
Несмотря на определенную амплитуду рассчи-
танных параметров, их вполне возможно скор-
ректировать. Наименьшее значение получаемой
I. persulcatus и I. ricinus суммы эффективных тем-
ператур может быть в первую очередь взято за ос-
нову для оценки реальных потребностей в тепле
развивающихся особей. Приведённые выше тер-
мальные константы развития этих видов клещей,
хотя и будут уточняться по результатам дальней-
ших лабораторных и полевых исследований, могут
послужить основой для понимания закономерно-
стей формирования и перспектив изменений гра-
ниц их ареалов (и распространения возбудителей,
экологически связанных с данными переносчика-
ми) в связи с изменениями климата.
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THERMAL CONSTANTS OF THE DEVELOPMENT OF IXODES 
PERSULCATUS AND IXODES RICINUS TICKS, WHICH DETERMINE 

THE DURATION OF THEIR LIFE CYCLE AND THEIR DISTRIBUTIONS
M. B. Sirotkin1, *, E. I. Korenberg1, **

1Gamalei National Research Сenter for Epidemiology and Microbiology. Ministry of Health of Russia, Moscow, 123098 Russia
*e-mail: m.sirotkin87@gmail.com
**e-mail: edkorenberg@yandex.ru

A critical analysis of the concept of a “thermal constant of development” in acarology is carried out. To cal-
culate the thermal constants, a range of conditions in the optimal distribution areas was taken into account.
The obtained values of constants for the development of eggs, as well as the metamorphosis of larvae and
nymphs of the Taiga (Ixodes persulcatus Sch. 1930) and the European forest (I. ricinus L. 1758) ticks are given.
The significance of these parameters for analyszing the distribution patterns and ecology of these tick species
is discussed.

Keywords: thermal constant of development, Taiga tick, European forest tick, metamorphosis, phases of tick
development, distribution areas
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