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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность исследования и степень разработанности темы 

Клещи семейства Trombiculidae (Acariformes: Trombidiformes: Prostigmata: 

Parasitengonina) составляют многочисленную и сложную в систематическом плане группу. 

В настоящее время в состав этого семейства входят более 3000 видов (Nielsen et al., 2021), 

подавляющее большинство которых описано только по личиночной стадии (Brennan, Goff, 

1977; Кудряшова, 1998; Moniuszko et al., 2017). 

Фауна тромбикулид Юго-Восточной Азии довольно обширна и включает около 

450 видов (Stekolnikov, 2021), при этом видовое разнообразие тромбикулид Вьетнама 

остается недостаточно изученным. На основании обширного материала, собранного во 

Вьетнаме комплексными экспедициями под руководством И.М. Гроховской, было 

описано большое число новых видов тромбикулид (Гроховская, 1967; Шлугер и др., 

1960а,б,в, 1961, 1963; Гроховская, Хоэ, 1979), однако описания этих видов часто 

неполные, и по ним сложно проводить видовую идентификацию клещей. Всего на 

территории страны обнаружено 105 видов Trombiculidae, их них на мелких 

млекопитающих – 82 вида (Chau, 2007; Stekolnikov, 2021). Видовое разнообразие 

тромбикулид в соседних регионах (Таиланд – 156, Индия – 204, Китай – 453 вида) 

свидетельствует о недостаточной изученности фауны Вьетнама. 

Сложный жизненный цикл и различная трофическая специализация активных 

стадий развития затрудняют изучение экологических особенностей краснотелковых 

клещей. Во Вьетнаме подобные исследования единичны. В частности, показано 

наибольшее разнообразие тромбикулид в горных ландшафтах, выявлена хозяинная 

специфичность тромбикулид и высказано предположение, что она связана с 

местообитанием позвоночных хозяев (Гроховская и др., 1969). В последнее десятилетие 

стали появляться работы по изучению паразито-хозяинных отношений тромбикулид с 

мелкими млекопитающими в других странах Азии и в Африке (Lin et al., 2014; Barnard et 

al. 2015; Matthee et al. 2020). Выявлена корреляция численности клещей на прокормителе с 

его поведением (Dietsch, 2005, 2008; Servat et al., 2018), полом (Zajkowska, Mąkol, 2022) и 

возрастом (Pollock, John-Alder, 2020), однако эти данные фрагментарны и получены для 

паразитарных систем, включающих в качестве прокормителей клещей птиц, рептилий и 

рукокрылых. При исследовании грызунов в Тайване выявлена более высокая 

зараженность клещами самцов Bandicota indica (Bechstein, 1800)  по сравнению с самками 

(Kuo et al., 2011). Вместе с тем у других видов грызунов различий в численности клещей 

на хозяевах разного пола не обнаружено (Lin et al., 2014; Kuo et al., 2011). Подобных 
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исследований явно недостаточно, чтобы ответить на вопрос, какие именно факторы 

определяют паразито-хозяинные связи тромбикулид, в том числе их численность на 

разных видах прокормителей. 

Исследование тромбикулид Вьетнама особенно важно в связи с их практическим 

значением: тромбикулиды – единственные специфические переносчики возбудителя 

лихорадки цуцугамуши, Orientia tsutsugamushi (Rickettsiales, Rickettsiaceae) (Tamura et al., 

1995, Weitzel et al., 2016). Это заболевание является типичной облигатно-трансмиссивной 

инфекцией с природной очаговостью (Балашов, Дайтер, 1973), выражается в острой 

лихорадке с различными клиническими симптомами и может протекать как бессимптомно 

или умеренно тяжело, так и со смертельным исходом (Chattopadhyay, Richards, 2007). 

Нозоареал лихорадки цуцугамуши занимает около 13 миллионов квадратных километров 

(Silpapojakul, 1997; Zhang, 2013) и включает обширные территории, прилежащие к 

западному побережью Тихого океана, Южной Азии и Австралии (Rosenberg, 1997; Demma 

et al., 2006; Mahajan et al., 2006; Kelly et al., 2009; Gurung et al., 2013). Лихорадка 

цуцугамуши является одним из тропических заболеваний, опасность которых 

недооценена, и из-за трудностей в диагностике её нередко относят к группе лихорадок с 

неясной этиологией (Duong et al. 2013; Paris et al. 2013). Лихорадку цуцугамуши можно 

отнести к возвращающимся инфекциям, поскольку на протяжении последних 10-15 лет в 

некоторых странах и регионах (Южная Корея, Китай, северная Индия, Непал, Бутан, 

северный Таиланд, Шри-Ланка, Мальдивы, северная Австралия и др.) зарегистрированы 

участившиеся локальные вспышки заболевания, в том числе с летальным исходом в 1–

40% случаев (Rodkvamtook et al. 2013; Kim et al. 2017; Tshokey et al. 2017; Xu et al. 2017; 

Luce-Fedrow et al., 2018; Dhimal et al., 2021; Panda et al., 2022). 

В последнем обзоре паразитарной системы лихорадки практически нет сведений о 

ее переносчиках во Вьетнаме (Elliot et al., 2019), хотя эта болезнь там распространена. 

Исследования лихорадки цуцугамуши во Вьетнаме в первую очередь сосредоточены на 

изучении серопозитивности людей к возбудителю, генетического разнообразия O. 

tsutsugamushi в крови больных, клинической картины заболевания и методов диагностики 

(Kramme et al., 2009; Duong et al., 2013; Hamaguchi et al., 2015; Lan Anh et al., 2017; Le Viet 

et al., 2017; Minh et al., 2017; Le-Viet et al., 2019; Trung, Hoi, Cuong, et al., 2019; Trung, Hoi, 

Dien, et al., 2019). В единственной работе O. tsutsugamushi выделена из тромбикулид 

(Ascoschoengastia indica, Leptotrombidium deliense), паразитирующих на крысах (Binh et al., 

2020). Практически не исследовано генетическое разнообразие O. tsutsugamushi в мелких 

млекопитающих и клещах-переносчиках. Имеется единственная работа по Вьетнаму, в 
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которой охарактеризован генотип O. tsutsugamushi, выделенной из синантропных крыс 

(Hotta et al., 2016). 

Недостаточная изученность фауны тромбикулид Вьетнама, их паразито-хозяинных 

отношений с мелкими млекопитающими, а также наличие природных очагов лихорадки 

цуцугамуши и регулярные случаи заболевания людей на территории страны (Hamaguchi et 

al., 2015; Trung et al., 2019) определяют необходимость настоящего исследования. 

Изучение паразитов мелких млекопитающих, в особенности живущих вблизи человека, 

представляет особый интерес с эпидемиологической точки зрения, поскольку именно они 

представляют существенную опасность для человека в антропогенных биотопах. 

Цели и задачи исследования 

Цель работы – выявить паразитарные связи и экологические особенности 

краснотелковых клещей мелких млекопитающих Вьетнама и их зараженность 

патогенными для человека микроорганизмами. 

Для достижения цели были поставлены следующие задачи: 

1. Изучить фауну краснотелковых клещей мелких млекопитающих Вьетнама. 

2. Проанализировать паразитарные связи выявленных видов тромбикулид. 

3. Оценить встречаемость, обилие и структуру комплексов тромбикулид на разных 

видах мелких млекопитающих. 

4. Исследовать влияние хозяина и внешних факторов на численность и 

встречаемость тромбикулид. 

5. Оценить зараженность личинок тромбикулид и мелких млекопитающих 

возбудителем лихорадки цуцугамуши – O. tsutsugamushi. 

Объект и предмет исследования 

Объект исследования – краснотелковые клещи семейства Trombiculidae. Предмет 

исследования – фауна, паразито-хозяинные взаимоотношения клещей и мелких 

млекопитающих во Вьетнаме, а также их зараженность O. tsutsugamushi. 

Научная новизна исследования 

Получены новые сведения о видовом составе тромбикулид Вьетнама, 

паразитирующих на мелких млекопитающих. Фаунистический список расширен на 44 

вида, обнаруженных автором. Для 18 видов тромбикулид составлены переописания. 

Впервые изучены сообщества тромбикулид, связанные с разными видами мелких 

млекопитающих распространенными во Вьетнаме, и проанализированы связи паразит-

хозяин у разных видов тромбикулид. Для 48 видов тромбикулид получены новые данные 
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по видовому составу прокормителей. Впервые во Вьетнаме исследована локализация 

тромбикулид на млекопитающих-прокормителях. 

Впервые во Вьетнаме при помощи математических моделей изучено влияние 

различных факторов, в том числе, размеров и образа жизни хозяев на встречаемость и 

численность клещей на млекопитающих. Проведенные исследования могут послужить 

методическим образцом для изучения других групп эктопаразитов в сравнительном 

аспекте. 

Впервые обследовано большое число млекопитающих из разных географических 

точек и биотопов для выявления очагов лихорадки цуцугамуши на территории Вьетнама. 

Показана мозаичность и редкая встречаемость очагов и их приуроченность к лесным 

биотопам. Впервые установлены виды тромбикулид – потенциальных переносчиков 

возбудителя лихорадки цуцугамуши, а также виды мелких млекопитающих – резервуаров 

инфекции во Вьетнаме. 

Теоретическая и практическая значимость исследования 

Выявленные в ходе работы виды краснотелковых клещей позволили расширить 

общий фаунистический список тромбикулид Юго-Восточной Азии. Вьетнам вытянут 

меридионально и разнороден климатически и географически, поэтому данные о 

тромбикулидах из разных его точек могут быть полезны в исследовании фаун соседних 

стран. Полученные данные вносят существенный вклад в понимание паразито-хозяинных 

взаимоотношений тромбикулид и мелких млекопитающих. Алгоритмы статистического 

анализа, используемые в данной работе, могут быть применены к другим группам 

паразитических членистоногих – эктопаразитов мелких млекопитающих. Полученные 

оригинальные данные по зараженности мелких млекопитающих и тромбикулид имеют 

значение для лучшего понимания функционирования паразитарной системы лихорадки 

цуцугамуши во Вьетнаме. Сведения о видовом составе тромбикулид создают основу для 

дальнейших исследований тромбикулид как переносчиков возбудителя лихорадки 

цуцугамуши. Показана возможность выделения ДНК O. tsutsugamushi из спиртового 

материала, хранящегося более 20 лет. Результаты исследования используются в 

лекционных курсах на биологическом факультете МГУ. 

Методология и методы исследования 

В основе методологии данного исследования лежат современные работы по 

паразитологии, имеющие фундаментальное и прикладное значение. При выполнении 

работы использованы современные морфометрические, молекулярно-генетические и 

статистические методы. Количественный анализ инвазированности животных личинками 
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тромбикулид проводили в среде программирования R с построением обобщенных 

линейных моделей. В работе использованы современные программы для обработки 

молекулярно-генетических данных. 

Положения, выносимые на защиту 

1. Новые данные о фауне тромбикулид позволяют существенно расширить  список видов 

семейства Trombiculidae Вьетнама и Юго-восточной Азии в целом. Расширен список 

прокормителей для многих видов клещей. 

2. Морфологические и поведенческие особенности мелких млекопитающих влияют на 

численность и встречаемость паразитирующих на них тромбикулид. 

3. Природные очаги лихорадки цуцугамуши встречаются на территории Вьетнама 

мозаично. Новые сведения о потенциальных переносчиках и резервуарах инфекции 

расширяют представление о паразитарной системе лихорадки цуцугамуши во Вьетнаме. 

Степень достоверности 

Достоверность полученных результатов обеспечивается достаточным объемом 

выборок мелких млекопитающих и личинок тромбикулид, корректным применением 

статистических методов. 

Личный вклад автора 

План исследования разработан автором совместно с научным руководителем. 

Часть представленного в работе материала была собрана лично автором в экспедициях во 

Вьетнам (2017–2019 гг.). Автором полностью самостоятельно проведены: изготовление 

постоянных препаратов личинок тромбикулид и их идентификация; статистическая 

обработка результатов; пробоподготовка, выделение ДНК и постановка ПЦР в режиме 

реального времени, анализ данных литературы и нуклеотидных последовательностей из 

баз данных. Подготовка ряда публикаций была выполнена совместно с соавторами. 

Переописание видов тромбикулид было выполнено совместно с А.А. Стекольниковым 

(Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург). 

Апробация работы 

Основные положения работы представлены на международных и российских 

конференциях: XXI Международная научная конференция студентов, аспирантов и 

молодых ученых «Ломоносов-2014» (Москва, 2014); VI Съезд Паразитологического 

общества (Санкт-Петербург, 2018); 29th Annual Meeting of the German Society for 

Parasitology (Бонн, Германия, 2021); IX Symposium of the European Association of 



9 
 

Acarologists (Бари, Италия, 2022); XVI съезд Русского энтомологического общества 

(Москва, 2022). 

Публикации по теме диссертации 

По теме работы автором опубликовано четыре статьи в рецензируемых журналах, 

индексируемых в базах данных Scopus, Web of Science, RSCI, а также шесть тезисов 

докладов на конференциях. Личный вклад автора в совместных статьях составляет от 1/2 

(2021) до 2/3 (2017). 

Статьи в рецензируемых журналах, рекомендованных для защиты в 
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Глава 1. Обзор литературы 

1.1. Биология тромбикулид 

Клещи семейства Trombiculidae относятся к когорте Parasitengonina (Acariformes: 

Trombidiformes: Prostigmata), в которую входят также водяные клещи (Hydryphantoidea, 

Eylaoidea, Hydrovolzioide, Hydrachnoide, Lebertioidea, Hygrobatoide, Arrenuroidea; 

Stygothrombidioidea; Calyptostomatoidea, Erythraeoidea) и другие семейства 

краснотелковых клещей из надсемейств Tanaupodoidea, Chyzerioidea, Trombiculoidea, 

Trombidioidea. Представители Parasitengonina характеризуются сложным жизненным 

циклом с чередованием активных и покоящихся стадий, при этом  гетероморфные 

личинки – в основном паразиты беспозвоночных, нимфы и взрослые особи – хищники 

(Walter et al., 2009). Паразитами позвоночных являются только краснотелковые клещи 

сем. Тrombiculidae –  одного из самых крупных семейств когорты, которое включает около 

3000 видов (Nielsen et al., 2021). Некоторые авторы выделяют как самостоятельные 

семейства Leeuwenhoekiidae и Walchiidae надсемейства Trombiculoidea (Wen, 2004; Nielsen 

et al., 2021). Мы придерживаемся системы семейства предложенной 

А.А. Стекольниковым, согласно которой в семейство Trombiculidae входят подсемейства 

Leeuwenhoekiinae, Gahrliepiinae и Trombiculinae (Stekolnikov, 2021). По числу видов 

тромбикулиды превосходят такие крупные семейства как Tetranychidae (паутинные 

клещи) и Halacaridae (морские клещи) и сравнимы только с галловыми клещами семейства 

Eriophyidae (Zhang et al., 2011). 

Тромбикулиды распространены всесветно (кроме Антарктиды), в том числе 

найдены за полярным кругом и в высокогорьях (4700 м) (Кудряшова, 1998; Daniel, 

Stekol’nikov, 2009). Больше всего видов известно в Палеарктической области (1020), вдвое 

меньше описано в Ориентальной (545), сопоставимое число известно в Неотропической 

(461) и Африканской областях (437). При этом наибольшим разнообразием родов 

характеризуются Палеарктическая и Неотропическая область (Nielsen et al., 2021), что 

однако может быть связано с их лучшей изученностью в этих областях. 

1.1.1. Жизненный цикл тромбикулид включает яйцо (эмбрион), редуцированную 

покоящуюся предличинку, активную паразитическую личинку, покоящуюся 

неподвижную протонимфу, активную почвообитающую хищную дейтонимфу, 

покоящуюся тритонимфу и активную взрослую особь (рис. 1). Гетероморфизм личинки 

определяется измельчанием богатых желтком яиц и не связан с паразитизмом (Шатров, 

2000а, 2010). 
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Рисунок 1. Стадии развития клеща Leptotrombidium akamushi (Brumpt, 1910) (Neal, Barnett, 

1961): а – предличинка, частично освободившаяся от яйцевой оболочки; б – голодная 

личинка; в – протонимфа с остатками конечностей личинки; г – дейтонимфа; д – 

тритонимфа с остатками конечностей дейтонимфы; е – взрослая особь. 

 

Длительность неактивных стадий развития остаётся постоянной вне зависимости 

от внешних условий, тогда как продолжительность активных стадий сильно варьирует. У 

видов, обитающих в жарком и влажном климате, например у Leptotrombidium deliense 

(Walch, 1922) и L. akamushi (Brumpt, 1910), жизненный цикл может занимать от 2 до 10 

месяцев (Traub, Wisseman, 1968). Даже у одного вида продолжительность жизненного 

цикла, длительность отдельных стадий и режима откладки яиц могут варьировать в 

широких пределах при сходных условиях. Так весь жизненный цикл Leptotrombidium 

deliense (Walch 1922) в лабораторных условиях может занимать от 36 до 300 дней (в 

зависимости от незначительной вариации температуры). При сильном понижении 

температуры (ниже 10 °С) клещи способны прекращать развитие на любой стадии 

(факультативная диапауза). Активные личинки некоторых видов могут голодать от 20 до 

160 суток, иногда 239 дней, после чего могут успешно питаться и завершать развитие 

(Шатров, 2000а). Максимальная продолжительность жизни тромбикулид и длительность 

каждой стадии в отдельности видоспецифичны. В лабораторных условиях срок жизни 

тромбикулид составляет 1,5–2 года, при благоприятных условиях достигает 3 лет 

(Шатров, 2000а; Shatrov, Kudryashova, 2006). 
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1.1.2. Особенности питания тромбикулид 

Личинки тромбикулид – временные паразиты позвоночных животных 

(млекопитающих, птиц, рептилий, амфибий) (Lakshana, 1966; Shatrov, Kudryashova, 2006; 

Балашов, 2009; Stekolnikov, 2021). Они используют своих хозяев в качестве объектов 

питания и для расселения (Кудряшова, 1998). Считается, что становление паразитизма 

тромбикулид происходило постепенно: личинки изначально были свободноживущими 

хищниками, переход к паразитизму происходил через факультативное питание на 

млекопитающих (Shatrov, Kudryashova, 2008). 

У большинства видов тромбикулид личинки – эктопаразиты и питаются на 

поверхности кожи. Личинки некоторых видов способны погружаться под кожу хозяина 

(амфибий и мелких млекопитающих), образуя капсулы (Brennan, Yunker, 1966; Wohltmann 

et al., 2006; Wohltmann et al., 2007; Espino Del Castillo et al., 2011). Ряд видов паразитируют 

в дыхательных путях грызунов и рукокрылых, птиц и рептилий (Brennan, 1971; 

Nadchatram, 2006). 

Для личинок тромбикулид не свойственно активное поисковое поведение – это 

подстерегающие паразиты (Беклемишев, 1954; Шатров, 2000а; Балашов, 2009). Личинки 

становятся активными сразу после выхода из яиц. В основном они собираются в группы 

на почве и лесной подстилке, камнях, ветках, стеблях и листьев и других субстратах 

(Gentry et al., 1963; Santibáñez-Sáenz, 2015; Tsunoda, Takahashi, 2015). Так, L. deliense и L. 

akamushi имеют агрегированное распределение с образованием небольших очагов на 

поверхности субстрата. На таких участках наблюдается очень высокая численность 

личинок (Балашов и Дайтер, 1973). Они могут находиться на одном месте на протяжении 

недели (L. akamushi) (Gentry et al., 1963), в лабораторных опытах – несколько месяцев 

(Sasa, 1961). Для личинок характерны вертикальные суточные миграции и суточные 

колебания активности, которые зависят от температуры и влажности (Gentry et al., 1963; 

Clopton, Gold, 1993). Пик активности личинок L. akamushi приходится на утренние 

прохладные часы, когда лесная подстилка наиболее влажная (Sasa, 1961). Реакция на свет 

может различаться у видов, живущих в разных биотопах (лес или открытые участки) 

(Gentry et al., 1963). Движение в сторону хозяина, вероятно, стимулирует выделение ими 

углекислого газа (Sasa, 1961), что характерно и для других эктопаразитов, например, 

иксодовых клещей (Балашов, 2009).   

Попадая на хозяина, личинки могут несколько часов свободно перемещаться по 

телу (Traub, Wisseman, 1968). Клещи локализуются у млекопитающих на голове (на ушах, 

по краю глаза, около носа, в носовых и ушных проходах), а также в области хвоста, 

генитальной и анальной области, живота, подмышек, у рептилий – в так называемых 
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«клещевых карманах» (mite pockets) (Sasa, 1961; Shatrov, Kudryashova, 2008; Barnard et al., 

2015). У мелких млекопитающих личинки прикрепляются чаще всего на ушах, что может 

быть связано с различным иммунным ответом (плотностью клеток Лангерганса) на 

разных участках кожи (Barnard et al., 2015). При питании на животном личинки обычно 

собираются в группы, но могут питаться и одиночно. Высокая численность личинок на 

прокормителе может отрицательно влиять на степень их насыщения (Kuo et al., 2011). 

Часто тромбикулиды прикрепляются в тех местах, где до них уже питались другие 

личинки (на струпьях) (Shatrov et al., 2014). 

Представители большинства родов семейства Trombiculidae питаются на 

поверхности кожи хозяев. Пищей для личинок тромбикулид служат тканевая жидкость и 

лимфа, питание кровью не типично (Shatrov, 2009). Во время питания тромбикулиды 

погружают в эпидермис только подвижные режущие пальцы хелицер. Они довольно 

короткие (< 20 мкм), поэтому эффективное питание тромбикулид обеспечивает 

характерная пищевая трубка – стилостом (Шатров, 2000а). Образование стилостома 

известно также и для других групп Parasitengonina, которые паразитируют на насекомых 

(Hydrachnidia, Trombidioidea) (Shatrov, 2009; Felska et al., 2020). Стилостом личинок 

тромбикулид формируется из секрета слюнных желёз и проходит сквозь эпидермис 

хозяина, иногда проникая в дерму (Shatrov, 2009). Под воздействием литических 

компонентов слюны происходит механическое повреждение клеток и их растворение, 

образуется внутритканевая пищевая полость (Shatrov et al., 2014). Функцией стилостома 

служит закрепление паразита на теле хозяина, а также получение им жидкой пищи из 

богатого питательными веществами слоя дермы. В лабораторных условиях на культурах 

Leptotrombidium fletcheri (Womersley, Heaslip 1943) и L. scutellare (Nagayo et al., 1921) 

показано, что стилостом проникает по всей толщине эпидермиса и достигает дермы 

спустя 24 часа после прикрепления к хозяину, однако к активному питанию личинки 

приступают спустя 36 часов после прикрепления к хозяину (Shatrov et al., 2014). Длина и 

ширина стилостома у тромбикулид варьирует в пределах 100–200 мкм и 30–70 мкм 

соответственно, диаметр канала составляет примерно 5 мкм (Шатров, 2000а). Морфология 

стилостома, вероятно, видоспецифична и не зависит от вида хозяина, на котором питается 

личинка (Shatrov, Antonovskaia, 2021). 

Согласно классификации Ю.С. Балашова (1982), личинки тромбикулид являются 

временными эктопаразитами с длительным питанием. Время питания личинок из 

лабораторных культур может колебаться в зависимости от вида клеща, а также от вида 

хозяина от нескольких часов до 10–32 дней, в среднем 3–5 дней  (Sasa, 1961; Shatrov, 

Kudryashova, 2006). Иногда наблюдается повторное прикрепление и  питание личинок, 
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например, в случае смерти хозяина (Traub et al., 1975). У представителей рода 

Leptotrombidium питание личинок длится в среднем 3–5 дней (максимально до 9 дней), что 

составляет менее 1% от общей средней (400–600 суток) и, тем более, максимальной (1000 

суток) продолжительности их жизни. Тем не менее, в лабораторных экспериментах 

суммарное время, затрачиваемое дейтонимфой и взрослой особью на питание, 

соизмеримо со сроками питания личинок  (Шатров, 2000а). Личинки некоторых видов 

способны к длительному голоданию (20–160 дней) (Шатров, 2000а), а также к зимовке на 

хозяине в умеренном климате (Moniuszko, Mąkol, 2016). 

Большую часть жизни тромбикулиды проводят на стадии дейтонимфы и взрослой 

особи. На этих стадиях развития тромбикулиды питаются мелкими членистоногими и их 

яйцами (Traub, Wisseman, 1968; Шатров, 2000б). В основном они обитают в почве и 

подстилке на глубине 10–40 см и не появляются на её поверхности (Daniel, 1961; Schöler, 

Maier, Kampen, 2006), иногда встречаются в гнездах в дуплах деревьев (Ascoschoengastia) 

(Shaw, 2010), в розетках эпифитных папоротников, на водных растениях (Blankaartia), на 

побережье (Sasa, 1961; Gentry, Yueh, Wah, 1963). В умеренных широтах дейтонимфы 

тромбикулид способны к диапаузе (Daniel, 1961). Взрослые клещи неравномерно 

распределены в почве и, вероятно, приурочены к микропорам. Для видов Neotrombicula 

autumnalis (Shaw, 1790), N. talmiensis Schluger, 1955, Hirsutiella zachvatkini (Schluger, 1948) 

были показаны сезонные и видоспецифичные различия в вертикальном распределении 

(например, приуроченность к верхнему плодородному слою почвы или, наоборот, к 

минеральному горизонту), чувствительность к влажности и типу растительности (Daniel, 

1965). 

Свободноживущие стадии занимают важное место в жизненном цикле 

тромбикулид, однако об их экологии, в частности местообитаниях, известно сравнительно 

немного. Число опубликованных в последние годы работ по этой теме также невелико 

(Шатров, 2000б; Schöler et al., 2006; Mąkol et al., 2010; Shaw, 2010; Moniuszko et al., 2017; 

Shatrov, 2018).  Это обусловлено рядом причин. Во-первых, недостаток изученности 

постларвальных стадий связан с тем, что основной интерес исследователей сосредоточен 

на паразитических личинках и их медицинском значении. Во многом знания об экологии 

и образе жизни тромбикулид основываются на данных, полученных при изучении 

личинок. Во-вторых, при изучении тромбикулид возникают методические сложности. 

Дейтонимфы и взрослые особи живут скрытно в почве, и даже при известных точках 

находок их бывает сложно собрать в достаточном количестве (Schöler et al., 2006; Mąkol et 

al., 2010). Культивирование тромбикулид позволяет изучить особенности морфологии и 

биологии постларвальных стадий (Moniuszko et al., 2017), однако проблему составляет 
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высокая смертность клещей при линьке (до 60% у L. akamushi) (Neal, Barnett, 1961; 

Шатров, 2000а).  

Данные о сезонной динамике численности тромбикулид противоречивы. В 

умеренной зоне определяющим фактором служит температура, в тропических областях и 

областях с муссонным климатом – динамика осадков (Sasa, 1961). В Индии и Бирме 

численность клещей повышается во время влажного сезона (Fernandes, Kulkarni, 2003), в 

Малайзии и на Суматре, напротив, их численность флуктуирует незначительно на 

протяжении всего года (Sasa, 1961). 

 

1.2. Паразито-хозяинные взаимоотношения тромбикулид и мелких 

млекопитающих  

Личинки тромбикулид способны паразитировать на разных группах позвоночных 

животных. Основная часть видов связана с млекопитающими, среди них большинство – с 

грызунами (69% для Юго-Восточной Азии), что, по-видимому, отражает реальную 

картину, хотя частично объясняется большей изученностью эктопаразитов грызунов 

(Stekolnikov, 2021). В крупнейшем в семействе роде Leptotrombidium более половины 

видов (77%, 140 из 178 исследованных) паразитируют на грызунах (Shatrov, Kudryashova, 

2008). Грызуны чаще всего становятся хозяевами тромбикулид, поскольку живут в самых 

разнообразных природных зонах и биотопах (Кудряшова, 1998). 

Как правило, четкая хозяинная специфичность у личинок тромбикулид 

отсутствует. Однако встречаются специализированные рода, среди которых наиболее 

обособлены паразиты рукокрылых. Например, по данным Кудряшовой (1998) из 16 видов 

Leptotrombidium 11 обнаружены только на рукокрылых, 5 найдены и на других хозяевах. 

По данным Зайковска с соавторами (Zajkowska et al., 2018) из 59 родов тромбикулид, 

отмеченных на рукокрылых, 18 встречаются исключительно на них (например, 

Chiroptella, Myotrombicula, Whartonia). Однако даже в этих родах есть виды, отмеченные 

также на грызунах: крысах, белках-летягах и других животных (Stekolnikov, 2021). Для 

паразитофауны птиц, рептилий и амфибий характерны свои рода тромбикулид, хотя менее 

специфичные, чем для рукокрылых (Stekolnikov, 2018). В основном на птицах 

паразитируют представители Toritrombicula и Blankaartia, на рептилиях – Iguanacarus 

(морские игуаны, морские змеи), Herpetacarus, на амфибиях – Hannemania (также 

встречается и на рептилиях), Vercammenia, Endotrombicula (Кудряшова, 1998; Shatrov, 

Kudryashova, 2008; Stekolnikov, 2018). Выявлены виды тромбикулид, приуроченные к 

одному-двум видам хозяев (Sasa, 1961; Traub, Wisseman, 1968). Например, вид 

Neotrombicula nogamii Takahashi et al., 2008 паразитирует только на пятнистом олене, 
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поджидая прокормителя на высоте 40–50 см (Tsunoda, Takahashi, 2015). Однако в 

некоторых случаях ошибочное мнение о специфичности – следствие недостаточности 

данных (Кудряшова, 1998). Большинство тромбикулид, способны паразитировать на 

разных классах и отрядах позвоночных. Так среди тромбикулид из рода Leptotrombidium, 

более половины видов, паразитирующих на грызунах, встречается также и на других 

животных: насекомоядных (42%), реже на других млекопитающих (20%), птицах (12%), 

рукокрылых (3%) и рептилиях (2%) (Shatrov, Kudryashova, 2008). Некоторые виды 

паразитируют на десятках видов хозяев. Например, L. scutellare был обнаружен на 30 

видах мелких млекопитающих в провинции Юннань (Zhan et al., 2013). В пределах одного 

рода встречаются виды с разной широтой паразитарных связей. Некоторые виды рода 

Toritrombicula способны паразитировать на 1–2 видах, другие  на 58 видах птиц (Takahashi 

et al., 2012). 

По мнению многих исследователей, таксономическое разнообразие хозяев 

тромбикулид свидетельствует об отсутствии физиологической специфичности к хозяину. 

 

1.2.1. Факторы, влияющие на численность тромбикулид на прокормителях 

Особенности образа жизни и физические параметры хозяина могут оказывать 

влияние на пространственное распределение эктопаразитов (Krasnov et al., 2012). 

Исследования факторов, влияющих на выбор тромбикулидами прокормителей, 

фрагментарны (Zajkowska, Mąkol, 2022). Прямых лабораторных экспериментов по выбору 

хозяина личинками тромбикулид крайне мало, и их результаты неоднозначны (Sasa, 1961). 

В основном влияние хозяина проявляется в наблюдаемых различиях в распределении 

эктопаразитов на хозяевах (обилие и встречаемость, разный видовой состав, локализация). 

Вид хозяина, видимо, может влиять на степень насыщения личинок тромбикулид (Kuo et 

al., 2011). Есть предположения о том, что размер тела хозяина коррелирует с 

зараженностью клещами (Mohr, 1961). Однако четких доказательств этому нет, напротив, 

известны случаи высокого обилия тромбикулид на очень мелких животных, например, 

гимнурах (Traub, Wisseman, 1968). 

Поведение и образ жизни хозяина. Неравномерное распределение тромбикулид 

между особями хозяина может быть обусловлено особенностями поведения хозяина, что 

было продемонстрировано на примере птиц в Южной Америке (Dietsch, 2005, 2008; Servat 

et al., 2018). У одних видов мигрирующих птиц практически вся популяция заражена 

тромбикулидами (100%), например, дрозд Свенсона (Catharus ustulatus Nuttall, 1840), у 

других – в значительно меньшей степени (<3%). Авторы объясняют это различиями в 

поведении хозяев. Дрозд Свенсона кормится в подстилке или низкой траве, передвигаясь 
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прыжками, что может влиять на продолжительность контакта с голодными личинками, 

которые ожидают хозяина в траве (Servat et al., 2018). Показано, что встречаемость 

тромбикулид в целом выше на птицах, кормящиеся в низкой растительности, однако 

среди этой экологической группы есть исключения, которые определяются неизвестными 

факторами (Dietsch, 2008). Сезонные различия в поведении хозяев также могут влиять на 

колебания обилия тромбикулид. Например, во время сухого сезон в Мексике птицы 

спускаются ниже, и на них чаще нападают клещи (Dietsch, 2005). Различие в обилии 

тромбикулид на двух видах песчаных игуан Uma exsul Schmidt et Bogert, 1947 и 

Uta stejnegeri Baird & Girard, 1852 обусловлено особенностями их территориального 

поведения, а также предпочтениями к микроклимату местообитаний (Peña, Castañeda, 

2007). 

Пол и возраст хозяина. Влияние особенностей, связанных с полом и возрастом 

хозяина, было в основном изучено на примере разных видов ящериц, обитающих в 

Америке. На численность клещей влияло не только физиологическое состояние 

животного (уровень тестостерона), но и различия в поведении самок и самцов, в частности 

их двигательная активность. Игуаны Sceloporus undulatus hyacinthinus (Green 1818), 

которым вводили тестостерон, были в большей степени заражены клещами, при этом у 

них наблюдали снижение массы тела. В течение сезона их зараженность тромбикулидами 

оставалась постоянной (Klukowski, Nelson, 2001). Авторы другого исследования не нашли 

четкой связи уровня тестостерона с зараженностью клещами. Число клещей на взрослых 

самцах S. undulates никогда не превышало таковое у других полов и возрастов, и часто 

оказывалось наиболее низким (Pollock, John-Alder, 2020). У игуан Crotaphytus collaris 

(Say, 1823) самцы и самки были заражены тромбикулидами в равной степени, хотя по 

двигательной активности особи разного пола сильно различаются (Curtis, Baird, 2008). Для 

рукокрылых и грызунов, обитающих в умеренной зоне Восточного полушария, есть 

данные в пользу большей зараженности самцов (male-biased parasitism) (Kuo et al., 2011; 

Zajkowska, Mąkol, 2022). При этом у грызунов, исследованных в Юго-Восточной Азии, не 

было обнаружено различий в численности клещей на хозяевах разного пола ни в сезон 

размножения последних, ни вне его (Lin et al., 2014). 

Комплексное исследование влияния пола и возраста S. undulatus на численность 

личинок показало, что различия в зараженности самцов и самок связаны с их возрастом и 

временем года (Pollock, John-Alder, 2020).  Так в середине года среди самцов больше 

заражены молодые, среди самок – взрослые особи. Авторы объясняют полученные 

результаты наложением двух групп факторов: во-первых, сезонной динамикой 



19 
 

численности тромбикулид, во-вторых, физиологическими и поведенческими 

особенностями самцов и самок разных возрастов. 

Помимо пола и возраста хозяина на его зараженность клещами может влиять 

уровень стресса. Возможно, это связано с кортикостероном, который выделяется у 

некоторых ящериц в ответ на стресс, что приводит к подавлению иммунной системы 

(Argaez et al., 2018). Повышенная зараженность клещами молодых самцов ящериц 

частично может быть связана с высоким уровнем тестостерона, который также 

способствует подавлению иммунитета (Pollock, John-Alder, 2020). 

Итак, несмотря на наличие свидетельств о влиянии пола и возраста хозяев на 

зараженность личинками тромбикулид, полученные результаты фрагментарны, часто 

противоречивы и не позволяют выявить какие-либо общие закономерности. 

Влияние хозяина на локализацию личинок. После попадания на тело хозяина 

личинки тромбикулид какое-то время ползают по нему в поисках места прикрепления 

(Traub, Wisseman, 1968). Тромбикулиды могут прикрепляться для питания на разных 

частях тела хозяина, причем их распределение не случайно (Barnard et al., 2015; 

Stekolnikov et al., 2022). 

У пяти семейств ящериц есть специальные «клещевые карманы» (mite pockets) – 

специальные складки кожи, где концентрируются клещи. Считается, что они позволяют 

уменьшить вред, наносимый паразитом хозяину (Arnold, 1986). Предположительно, 

различия в зараженности тромбикулидами разных видов игуан обусловлены величиной 

«клещевых карманов» (Peña, Castañeda, 2007). На мелких млекопитающих личинки в 

основном локализуются на ушах, но также и в районе глаз и подбородка, иногда внутри 

носового прохода, на брюшной стороне тела, на внутренней поверхности бедер и в районе 

гениталий и хвоста. Как и в вопросе выбора хозяина, можно предположить наличие 

предпочитаемых мест прикрепления, причем у разных видов тромбикулид может быть 

разная степень избирательности. Кроме того, один и тот же вид может прикрепляться в 

разных местах на разных хозяевах (Traub, Wisseman, 1968). На локализацию личинок 

могут влиять морфологические особенности животного: толщина кожи, 

микроклиматические условия шерсти (влажность и температура), длина и плотность 

волос, наличие мягкого подшёрстка. По-видимому, важную роль играет способность 

животного к грумингу, поскольку тромбикулиды закрепляются на коже хозяина, и в 

отличие от блох не перемещаются активно по телу хозяина. (Barnard et al., 2015). На 

локализацию тромбикулид могут также влиять другие эктопаразиты, в частности 

иксодовые клещи, за счет конкуренции в местах прикрепления (Hoffmann et al., 2016). 
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1.2.2. Влияние тромбикулид на хозяина 

Питание личинок тромбикулид вызывает иммунный ответ прокормителя, который 

выражается в гиперемии поверхностных капилляров и инфильтрации в них клеток 

окружающих тканей в зоне укуса (Shatrov, 2009). Может происходить полное растворение 

эпидермиса в месте питания. При питании двух видов рядом (Leptotrombidium sp. и 

Euschoengastia rotundata (Schluger, 1955)), воспаление может усиливаться (Shatrov, 2009). 

На местах, где питались клещи, могут оставаться раны и струпья, что создает 

благоприятные условия для развития вторичной инфекции. 

Результаты исследований влияния эктопаразитов на жизнеспособность хозяев 

часто противоречивы (Garrido et al., 2016; Warburton et al., 2017). У мелких 

млекопитающих (грызуны) паразитизм личинок тромбикулид может негативно влиять на 

размножение и выживаемость (Lin et al., 2014). У рептилий (игуаны рода Sceloporus) 

паразитирование тромбикулид не влияло на выживаемость двух видов игуан, для третьего 

была выявлена положительная взаимосвязь выживаемости животных и зараженности 

клещами (Argaez et al., 2020). Авторы предполагают, что этот необычный результат может 

быть связан со способностью клещей выбирать наиболее здоровых или активных хозяев. 

Высокая зараженность клещами может иногда коррелировать с замедленными темпами 

роста у молодых самцов игуан Crotaphytus collaris (Curtis, Baird, 2008). 

 

1.3. Экология тромбикулид 

В научном сообществе сложилось мнение, что биотоп оказывает определяющее 

влияние на закономерности распространения тромбикулид в пространстве, поскольку 

большую часть жизни они проводят в почве (Sasa, 1961; Shatrov, Kudryashova, 2008). 

Большинство данных об определяющем влиянии биотопа на экологию тромибкулид 

получены на основе анализа их паразитарных связей, иными словами, при помощи 

изучения инфрапопуляций (микропопуляций) личинок тромбикулид на разных хозяевах 

(видовой состав, локализация личинок), а также данных об обилии и встречаемости 

клещей на прокормителях. Характер местообитания влияет на видовое богатство, 

разнообразие и выровненность (evenness, т. е. равномерную представленность всех видов) 

сообществ тромбикулид (Matthee et al., 2020). 

Тем не менее, у личинок могут существовать предпочтения в выборе хозяина, 

которые определяются экологическими особенностями и тромбикулид, и хозяев: 

совпадение между местами обитания паразита и хозяина, образом жизни хозяина и 

особенностями биологии клещей (не только на стадии личинки, но и на стадиях нимфы и 
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имаго) (Shatrov, Kudryashova, 2008). Иными словами, у тромбикулид мы наблюдаем 

экологическую, а не физиологическую специфичность (Кудряшова, 1998). 

Большинство современных публикаций по экологии тромбикулид посвящено их 

паразитированию на рептилиях (Klukowski, Nelson, 2001; Peña, Castañeda, 2007; Curtis, 

Baird, 2008; Argaez et al., 2018, 2020; Pollock, John-Alder, 2020). Комплекс факторов, 

влияющих на распределение тромбикулид на мелких млекопитающих, остается 

практически не изученным (Elliott et al., 2019), что обусловлено недостаточным 

количеством данных о местообитаниях и поведении активных непаразитических стадий 

разных видов тромбикулид. Современных работ по изучению влияния биотопа и хозяина 

(мелких млекопитающих) на пространственное распределение тромбикулид не так много 

(Schöler et al., 2006; Matthee et al., 2020; Wulandhari et al., 2021; Stekolnikov et al., 2022). 

Данные, полученные при изучении паразито-хозяинных связей тромбикулид рептилий и 

млекопитающих сложно сравнивать как из-за различий в биологии этих позвоночных, так 

и в связи с фрагментарностью исследований в этой области. 

Необходимо еще раз отметить ограничение в исследованиях экологии 

тромбикулид. Основная часть работ посвящена исследованиям личинок, данные о других 

свободноживущих стадиях фрагментарны, а значит, мы получаем только косвенные 

свидетельства влияния факторов на экологию тромбикулид. 

 

1.3.1. Биотопическая приуроченность тромбикулид 

Считается, что личинки тромбикулид могут нападать почти на любое позвоночное 

животное в пределах его местообитания, то есть закономерности распределения 

тромбикулид в пространстве определяются влиянием биотопа. Приведем несколько 

примеров биотопической специфичности тромбикулид. Так, личинки L. akamushi и 

L. deliense способны заселять широкий круг теплокровных хозяев, в том числе 

синантропных мелких млекопитающих, но встречаются в разных биотопах: L. akamushi – 

на затопляемых берегах рек (в Японии), на травянистых участках (в Малайзии), L. deliense 

– на пальмовых плантациях (в Малайзии) (Sasa, 1961). Leptotrombidium arenicola (Traub, 

1960) способен, по-видимому, паразитировать на всех хозяевах, обитающих в 

кустарниковых зарослях на границе песчаных пляжей в Малайзии (Traub, Wisseman, 

1974). Вид-космополит Blankaartia acuscutellaris (Walch, 1922) способен паразитировать, 

как минимум, на 40 видах позвоночных (грызунах, птицах, рептилиях и др.), но 

встречается в основном в околоводных биотопах (болота, берега рек, оросительные 

каналы) (Gentry et al., 1963; Кудряшова, 1998; Stekolnikov, 2021). Для некоторых видов 

отмечена нидиколия (обитание в гнездах животных): голодные личинки и взрослые 
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стадии Ascoschoengastia lorius (Gunther, 1938) обитают в гнездах попугаев в дуплах 

деревьев, Ascoschoengastia indica (Hirst, 1915) – в гнездах древесных крыс (Shaw, 2010). 

Микроклиматические условия почвы могут быть причиной приуроченности к 

биотопу. Так H. zachvatkini встречается под пологом леса, т.е. обитает во влажных местах 

с толстым слоем гумуса (Daniel, 1961). N. autumnalis считается видом с широкой 

экологической пластичностью, который встречается как в затененных биотопах, так и на 

открытых травянистых участках, хотя и в меньшем количестве (Daniel, 1965). При этом 

статистический анализ факторов, связанных с почвой, не позволил объяснить 

неравномерность распределения личинок N. autumnalis (Schöler et al., 2006). Однако этот 

результат может быть связан с неверной идентификацией вида, в результате чего был 

исследован не один вид тромбикулид, а несколько (Stekolnikov et al., 2014). 

Приуроченность к местообитаниям может быть причиной видимой специфичности 

тромбикулид к какой-либо группе хозяев. При обитании в местах с резко обособленным 

микроклиматом, тромбикулиды паразитируют на определённых видах хозяев, чей образ 

жизни связан именно с такими стациями (Кудряшова, 1998). Например, клещи, которые, 

как правило, паразитируют на рукокрылых, могут быть приурочены не к хозяину, а к их 

специфическим местообитаниям – местам дневок рукокрылых: дуплам деревьев, пещерам, 

гниющей древесине, досковидным корням в тропиках и т.п. Биотопическая 

приуроченность тромбикулид, паразитирующих на рукокрылых, косвенно, 

подтверждается низкой зараженностью хозяев, дневки которых находятся в 

антропогенных биотопах или в кронах деревьев (Zajkowska et al., 2018). Также известно, 

что тромбикулиды, приуроченные к рукокрылым, иногда питаются на грызунах, 

обитающих в биотопах, прилежащих к местам дневок (наблюдения в Молдавии, 

Киргизии). Однако гораздо чаще тромбикулид, связанных с грызунами, находят на 

рукокрылых (Кудряшова, 1998), что может говорить о том, что степень взаимосвязи 

разных видов тромбикулид и хозяев может варьировать. 

Большинство видов тромбикулид распределяется внутри ареала основного хозяина 

достаточно мозаично, что соответствует определённым микроклиматическим условиям 

почвы, влажности, температуре (Sasa, 1961). Один из примеров – наблюдения за двумя 

видами рода Helenicula. H. lanius (Radford, 1946) и H. kohlsi (Philip & Woodward, 1946) 

встречались на крысах в пределах одного биотопа, но на разных участках, которые 

располагались на расстоянии 200 м друг от друга, причем в промежуточной зоне на 

крысах находили оба вида (Traub, Wisseman, 1974). Предпочтения тромбикулид в выборе 

особых условий почвы, по-видимому, могут объяснить формирование так называемых 
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клещевых островов (mite islands) – агрегированного распределения голодных личинок на 

поверхности почвы.  

Гипотеза об определяющем влиянии местообитания не всегда объясняет различия в 

численности тромбикулид на разных хозяевах. Например, у рептилий различия в 

зараженности могут быть объяснены как влиянием биотопа (влажность, затенённость), так 

и хозяина (разные стратегии размножения или двигательная активность при поиске 

добычи) (Curtis, Baird, 2008; Jackson, Bateman, 2018). Кроме того, подобные различия 

связывают с сезонными флуктуациями влажности и температуры воздуха, динамикой 

численности хозяев или с особенностями выборки (Jackson, Bateman, 2018). 

Итак, в пользу определяющего влияния биотопа на распределение тромбикулид в 

пространстве в основном свидетельствует две группы фактов: способность личинок 

тромбикулид паразитировать на нескольких хозяевах, заселяющих определенный биотоп, 

и находки некоторых видов тромбикулид только в специфических местообитаниях. 

 

Суммируя вышесказанное, нужно подчеркнуть, что данные о факторах, влияющих 

на экологию тромбикулид довольно разрозненные. С одной стороны, широта 

паразитарных связей, случаи биотопической приуроченности, наличие сезонных 

колебаний численности говорят о влиянии абиотических факторов на тромбикулид. С 

другой стороны, физиологическое состояние хозяина и его поведение также оказывают 

влияние на численность. Во многих случаях интерпретировать наблюдаемые различия и 

оценить влияние каждого из факторов сложно. В большинстве исследований видовая 

идентификация тромбикулид отсутствует, что может приводить к неоднозначности 

результатов и запутывает влияние факторов, которые могут действовать на разные виды 

по-разному. 

Комплексность взаимодействия тромбикулид с внешней средой и с хозяином 

описал Надчатрам. Он классифицировал тромбикулид, обитающих на территории 

Малайзии, в семь экологических групп в зависимости от степени связи с хозяином, 

предпочитаемым биотопом и окраской тела тромбикулид (Nadchatram, 1970). Надчатрам 

предполагает, что полигостальные (связанные с широким кругом хозяев) личинки 

тромбикулид более адаптированы к колебанию внешних условий, и, паразитируя на 

наземных позвоночных, могут перемещаться на значительные расстояния от мест 

выплода. Тромбикулиды, обитающие в гнездах более четко приурочены к хозяину, т.е. 

личинки и взрослые практически не разделены в пространстве (Nadchatram, 1970; Shaw, 

2010). 
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Предпочтения тромбикулид по отношению к местообитанию или к хозяину влияют 

на морфологические и молекулярно-генетические признаки тромбикулид. Так, были 

выявлены различия в длине ног у клещей H. zachvatkini, паразитирующих на разных видах 

хозяев, что может свидетельствовать о непосредственном влиянии хозяина (Moniuszko et 

al., 2015). Однако у других видов рода Hirsutiella полиморфизм личинок, собранных с 

разных видов хозяев, обусловлен различиями в условиях среды: мелкие формы 

приурочены к лугам, крупные – к осыпям (Стекольников, 2003). Молекулярно-

генетические данные показывают наличие внутривидового полиморфизма у клещей 

собранных с одного хозяина, что может быть связано с происхождением этих клещей из 

разных популяций (Kumlert et al., 2018). Аспекты биологии хозяина могут влиять на 

распределение тромбикулид на животных, и, видимо, это влияние неодинаковое для 

разных видов клещей. 

 

1.4. Фауна и систематика тромбикулид Юго-Восточной Азии 

Изучение тромбикулид Юго-Восточной Азии было простимулировано открытием 

их роли переносчика возбудителя в паразитарной системе лихорадки цуцугамуши, 

которой в середине прошлого века массово болели солдаты английских и американских 

войск, в частности во Вьетнаме (Audy, 1947). В результате, за короткий промежуток 

времени было описано множество видов и родов тромбикулид. Однако обобщающих 

работ по систематике этой группы клещей недостаточно, что определяет проблемы 

диагностики видов, а также практически полное отсутствие работ по их экологии. 

Актуальные списки видов для разных территорий до не давнего времени практически 

полностью отсутствовали. 

По новейшим данным  в Ориентальной области известно 545 видов тромбикулид 

(Nielsen et al., 2021). В Юго-Восточной Азии отмечено 450 видов из 49 родов, часть из 

которых общие с другими регионами Азии (Китай, Япония и др.) и Австралии 

(Stekolnikov, 2021). Различие в числе известных видов в разных регионах Юго-Восточной 

Азии, скорее, говорит о степени изученности региона, чем о реальных различиях в 

богатстве фауны. Так фауна Таиланда насчитывает 156 видов тромбикулид, Вьетнама – 

105, Лаоса – 28, для Камбоджи указан только один вид. При этом, по мнению А.А. 

Стекольникова, в Лаосе реальное число видов несомненно больше, поскольку там 

находится центр видообразования тромбикулид (Stekolnikov, 2014). Для сравнения фауна 

тромбикулид в соседних странах представлена 204 видами в Индии, 150  – в Малайзии, 

149 – в Папуа – Новой Гвинее, 57 – в Непале (Fernandes, Kulkarni, 2003). Наиболее 

подробно изучена в регионе  фауна Китая (48 родов, 453 видов) (Stekolnikov, 2021). 
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С учетом данных из монографий и частных таксономических статей фауна 

тромбикулид Вьетнама насчитывает 103–105 видов, паразитирующих на позвоночных 

(млекопитающих, рептилиях и птицах), среди них на мелких млекопитающих (грызунах, 

насекомоядных, тупаях) – 82 вида (Шлугер и др., 1960а,б,в, 1961, 1963; Hadi, Carney, 1977; 

Chau, 2005; Châu et al., 2007; Stekolnikov, 2013, 2021; Kaluz et al., 2016). Новых сведений о 

тромбикулидах Вьетнама опубликовано немного (Châu et al., 2007; Kaluz et al., 2016). В 

основном исследования были выполнены в 1960-х – 1970-х гг. (Domrow, 1962; 

Nadchatram, Traub, 1964; Traub, Nadchatram, 1967; Vercammen-Grandjean, Langston, 1976; 

Hadi, Carney, 1977). Среди них большая часть сведений о тромбикулидах Вьетнама была 

получена на основании обширного материала по эктопаразитам, собранного И.М. 

Гроховской во время советско-вьетнамских экспедиций (Гроховская, 1967).  В результате 

был опубликован ряд работ по систематике, фауне и экологии тромбикулид Северного 

Вьетнама, в том числе описаны новые виды (Шлугер и др., 1960а,б,в, 1961, 1963; 

Гроховская, Хоэ, 1979). Однако эти работы не лишены недостатков: описания страдают 

неполнотой (отсутствуют многие диагностические промеры), не выделены типовые 

экземпляры (Кудряшова, 2004). Отсутствие доступных работ по фауне Вьетнама лишает 

нас данных о распространении видов на его территории и степени сходства фауны с 

соседними регионами, лишает исследователей основы для изучения паразито-хозяинных 

отношений тромбикулид. 

Систематика тромбикулид неоднозначна и запутана. Она строится почти 

исключительно на морфологических признаках личинок, преимущественно, 

морфометрических (длина щетинок, щита, ног и т. д.). Несмотря на огромное число 

известных науке видов тромбикулид, лишь для 3–10% описаны все активные стадии 

развития (Brennan, Goff, 1977; Кудряшова, 1998). Для некоторых видов, описанных по 

нимфальной или взрослой стадии, личинки неизвестны (Daniel, Stekolnikov, 2002). 

Значительное число видов описано по одному экземпляру, что не позволяет оценить 

границы внутривидовой изменчивости из-за отсутствия данных о разбросе признаков. 

Работу с тромбикулидами также осложняет малое число определительных таблиц. Как 

правило для определения видов необходимо пользоваться первоописаниями. В некоторых 

случаях только статистические методы позволяют решить таксономические проблемы. В 

частности они применялись при исследование границ внутривидовой и межвидовой 

морфологической изменчивости группы видов Neotrombicula minuta Schluger, 1966 

(Stekolnikov, Klimov, 2010). Также для видовой диагностики был успешно применен метод 

геометрической морфометрии (метод лэндмарок), хотя он был применен к роду, где виды 

и так хорошо различаются (Sungvornyothin et al., 2019).  
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В связи с вышесказанным, поиск молекулярных признаков – одна из необходимых 

задач в исследовании тромбикулид, в частности, для изучения границ внутривидовой и 

межвидовой изменчивости. Однако в этой области опубликовано немного работ 

(Moniuszko, Zaleśny, Mąkol, 2015; Kumlert et al., 2018). 

В основном, в качестве ДНК-маркеров для идентификации видов тромбикулид 

использовали фрагменты гена 18S рРНК (Foley et al., 2013; Park et al., 2015), а также COI 

(Korkusol et al. 2010; Stekolnikov et al., 2014; Kumlert et al., 2018; Sungvornyothin et al., 

2019; Zajkowska, Mąkol, 2022).  

Молекулярная видовая диагностика личинок тромбикулид (Zajkowska, Mąkol, 

2022) и других активных стадий (Shaw, 2010; Moniuszko, Shatrov, Mąkol, 2017) 

используется, однако не всегда успешна из-за недостаточного числа нуклеотидных 

последовательностей и ошибок в базах данных (Antonovskaia, 2018). При сборе личинок 

или нимф в природе часть особей из популяции идентифицируют молекулярными 

методами, а остальных – изготовив постоянные микропрепараты (Söller et al., 2001; Pepato 

et al., 2010; Stekolnikov et al., 2014). Однако при наличии смеси видов в пробе, 

увеличивается вероятность получения ошибочных результатов при секвенировании. В 

связи с этим, наиболее подходящий способ – выделение ДНК из каждой особи в 

отдельности (Moniuszko et al., 2015; Park et al., 2015; Zajkowska et al., 2018; Zajkowska, 

Mąkol, 2022). При работе с культурами известных видов тромбикулид проблема видовой 

идентификации не возникает, поскольку есть достаточный материал для 

морфологической, и молекулярной идентификации (Shao et al., 2005, 2006). 

Несмотря на некоторый прогресс в изучении молекулярных признаков 

тромбикулид, морфологические работы (качественные переописания видов, ревизии и 

фаунистические исследования) по-прежнему необходимы как первый этап, предваряющий 

молекулярно-генетические исследования. 

 

1.5. Тромбикулиды как переносчики лихорадки цуцугамуши 

Клещи семейства Trombiculidae – единственные специфические переносчики 

возбудителя лихорадки цуцугамуши, Orientia tsutsugamushi. Заболевание в основном 

протекает в мягкой или умеренно тяжелой форме (Taylor et al., 2015). Лихорадочный 

синдром обычно сопровождает головная боль, боли в мышцах, конъюнктивит, 

макулопапулезная сыпь, а также кашель, желудочно-кишечные проявления и увеличение 

лимфатических узлов, временная потеря слуха (Parola, Raoult, 2006; Jeong et al., 2007; Paris 

et al., 2013). Первичный аффект может проявляться в виде струпа (7–97% случаев) в месте 

укусов клещей, которые обычно безболезненны (Watt, Parola, 2003; Paris et al., 2013). 
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Возбудитель вызывает воспалительные реакции в кровеносных сосудах и внутренних 

органах, особенно в почках, легких и ЦНС. При серьезных случаях течения заболевания 

могут возникать менингиты, кровотечения в пищеварительном тракте, острая почечная 

недостаточность, респираторная недостаточность и пневмония, гипотензивный шок, 

нарушения свертываемости крови (Parola, Raoult, 2006; Paris et al., 2013; Jamil et al., 2015). 

Предполагается, что повторное заражение другим штаммом O. tsutsugamushi приводит к 

более тяжёлому течению болезни (Kramme et al., 2009). Смертность от лихорадки 

цуцугамуши без лечения колеблется в широких пределах: от <1% до 50% заболевших 

(Chattopadhyay, Richards, 2007), медиана – около 6% (Taylor et al., 2015). 

Особое внимание лихорадка цуцугамуши привлекла в середине прошлого века во 

время вооруженных конфликтов в Японии и Индокитае. Это заболевание было вторым по 

значимости после малярии для иностранных военных, присутствовавших в регионе в то 

время (Hendershot, Sexton, 2009; Luce-Fedrow et al., 2018). Во Вьетнаме не менее 10% 

лихорадящих американских солдат были инфицированы O. tsutsugamushi (Deller, Russel, 

1967; Low et al., 2020). В настоящее время современные методы лечения позволяют 

сильно снизить летальность инфекции. Тем не менее значение лихорадки цуцугамуши для 

человека сохраняется, поскольку в мире регулярно регистрируют случаи этого 

заболевания (Bonell et al., 2017), а также новые природные очаги (Yao et al., 2019). 

Лихорадку цуцугамуши относят к недооцененным риккетсиозам и возвращающимся 

инфекциям. Помимо природных очагов, отмечены заболевания на урбанизированных 

территориях (Park et al., 2015). 

Лихорадка цуцугамуши долгое время считалась эндемичной для обширного 

региона, прилежащего к западному побережью Тихого океана, Южной Азии и Австралии 

(Kelly et al., 2009) (рис. 2). Однако в последние годы появились данные о существовании 

очагов на других континентах – в Южной Америке и, вероятно, в Африке (Horton et al., 

2016; Maina et al., 2016; Weitzel et al., 2016; Ehounoud et al., 2017; Kocher et al., 2017). 

Для очагов лихорадки цуцугамуши характерно мозаичное распространение (Cosson et al., 

2015; Weitzel et al., 2016; Ehounoud et al., 2017). На распределение очагов влияют 

климатические факторы (влажность и температура), а также тип растительности (Wu et al., 

2016; Bhopdhornangkul et al., 2021). 
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Рисунок 2. Карта распространения видов рода Orientia. Показаны новейшие точки 

находок, а также основная эндемичная территория, «треугольник цуцугамуши» (Jiang, 

Richards, 2018). 

 

Лихорадка цуцугамуши впервые официально зарегистрирована во Вьетнаме в 1915 

году (Richards, Jiang, 2020), однако основные исследования начались в начале XXI века. 

Большинство работ сосредоточены на изучении серопозитивности людей к возбудителю, 

генетического разнообразия O. tsutsugamushi в крови больных, клинической картины 

заболевания и методов диагностики (Kramme et al., 2009; Duong et al., 2013; Luong, 2014; 

Hamaguchi et al., 2015; Lan Anh et al., 2017; Le Viet et al., 2017; Minh et al., 2017; Le-Viet et 

al., 2019; Trung, Hoi, Cuong, et al., 2019; Trung, Hoi, Dien, et al., 2019). В Северном 

Вьетнаме доля серопозитивных людей среди пациентов с лихорадочным синдромом 

составляет 29–41% (Nadjm et al., 2014; Hamaguchi et al., 2015; Trung, Hoi, Cuong, et al., 

2019; Trung, Hoi, Dien, et al., 2019). У 40% (237/549) пациентов госпиталя в Ханое с 

острым лихорадочным синдромом (исключая больных малярией и лихорадкой денге) 

диагностирована лихорадка цуцугамуши, что позволяет предположить, что лихорадка 

здесь обычное заболевание (Hamaguchi et al., 2015; Trung, Hoi, Dien, et al., 2019). Доля 

серопозитивных людей среди городских (Ханой) и сельских жителей (пригород Ханоя, 

район Бави) значимо не различается (порядка 1,1%) (Trung et al., 2017; Xu et al., 2017). 

Уровень серопозитивности людей в Центральном и Южном Вьетнаме не изучен, однако 

болезнь в этих регионах присутствует. Данные по общей заболеваемости во Вьетнаме 

фрагментарны и не отражают реальную эпидемиологическую картину (Nguyen et al., 2017; 

Xu et al., 2017; Trung et al., 2019). 
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Возбудитель лихорадки цуцугамуши Orientia tsutsugamushi – облигатная 

внутриклеточная грамм-отрицательная бактерия, обычно поражает клетки эндотелия, 

макрофаги и гранулоциты (Tamura et al., 1995; Luce-Fedrow et al., 2018). O. tsutsugamushi 

характеризуется высоким генетическим разнообразием, пластичностью и широким 

спектром антигенных свойств, что проявляется в различной клинической картине 

заболевания и трудностях диагностики (Parola, Raoult, 2006; Duong et al., 2013; 

Wongprompitak et al., 2015; Kim et al., 2017; Kala et al., 2020). Изначально были известно 

три серотипа O. tsutsugamushi: Karp, Gilliam, Kato. В настоящее время выделяют 

несколько групп генотипов: Karp, Saitama, Kuroki, TA753 (Tai), Gilliam, Kato, Kawasaki, 

Japan Gilliam, Shimokoshi, Boryong (Kelly et al., 2009; Duong et al., 2013), однако многие 

штаммы O. tsutsugamushi не могут быть отнесены ни к одной из этих групп (Luce-Fedrow 

et al., 2018). 

Исследования паразитарной системы лихорадки цуцугамуши во Вьетнаме были 

сосредоточены в основном на возбудителе, O. tsutsugamushi. Изучение разнообразия 

генотипов O. tsutsugamushi проведено на клиническом материале – крови больных людей. 

Во Вьетнаме преобладает генотип Karp, который является обычным в Японии, Корее, 

Китае и Юго-Восточной Азии (Le Viet et al., 2017). На севере страны, помимо Karp, часто 

встречаются геногруппы Kato и Gilliam, реже другие генотипы (например, TA763) 

(Nguyen et al., 2017; Trung, Hoi, Cuong, et al., 2019). В центральной части Вьетнама 

(провинция Quang Nam) показана совместная циркуляция 5 генотипов (Karp, Kawasaki, 

Gilliam (JG-v и TG-v), TA716, TA763) (Duong et al., 2013; Le Viet et al., 2017). В 

центральных провинциях отмечено высокое разнообразие циркулирующих генотипов O. 

tsutsugamushi (Duong et al., 2013; Le Viet et al., 2017). 

Тромбикулиды играют главную роль в поддержании очага лихорадки 

цуцугамуши. Предполагают, что циркуляция O. tsutsugamushi возможна при высокой 

численности личинок (Traub, Wisseman, 1968). Доказанными переносчиками 

O. tsutsugamushi в Юго-Восточной Азии служат виды рода Leptotrombidium (Lerdthusnee et 

al., 2002) – наиболее крупного в семействе Trombiculidae (Stekolnikov, 2013). 

Зараженность тромбикулид O. tsutsugamushi отмечена для не менее 50 видов 

преимущественно из рода Leptotrombidium (Elliott et al., 2019, 2021), при этом в клещах 

могут находиться два штамма одновременно (Takhampunya et al., 2018). На человека в 

лабораторных условиях нападают лишь некоторые виды этого рода (Shirai et al., 1982). 

Естественная зараженность тромбикулид O. tsutsugamushi, собранных с животных, 

колеблется в значительных пределах у разных видов и в разных популяциях (0,8%–10%) 

(Ree et al., 1992; Tanskul et al., 1994; Frances et al., 1999; Lee et al., 2012; Zhang et al., 2013). 
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В Северном Вьетнаме зараженность L. deliense составляла 10% (Lan Anh et al., 2020), в 

Южном – 1,7% (Binh et al., 2020). В Японии зараженность L. pallidum составляла 50% в 

очагах лихорадки (в местах высокой заболеваемости людей), вне очагов – 3,8%. У 

голодных личинок, собранных в природе с растительности, уровень зараженности 

составлял 5,7% (Таиланд) (Elliott et al., 2021). Концентрация возбудителя максимальная в 

слюнных железах личинки, причем бактерии присутствуют во всех тканях, кроме мышц 

(Roberts et al., 1975; Wright et al., 1984; Kadosaka, Kimura, 2003; Takhampunya et al., 2016). 

Тромбикулиды служат также резервуарами инфекции в природных очагах 

заболевания, поскольку способны длительное время сохранять возбудителя заболевания с 

помощью механизмов трансфазовой и трансовариальной передачи (Frances et al., 2001; 

Lerdthusnee et al., 2002; Phasomkusolsil et al., 2009; Takhampunya et al., 2016). У взрослых 

особей риккетсии находятся в овариолах и выростах кишечника (Wright et al., 1984). 

Трансфазовая и трансовариальная передача, а также наличие возбудителя у голодных 

личинок доказаны в основном для видов из рода Leptotrombidium, которые способны 

длительно сохранять O. tsutsugamushi, в течение как минимум 45 лабораторных 

поколений (Hastriter et al., 1987). Уровень успешной трансовариальной передачи как 

правило высокий, 62–100% в лабораторных условиях, но может снижаться в 

последующих поколениях (Frances et al., 2001; Lerdthusnee et al., 2003; Phasomkusolsil et 

al., 2009).  

O. tsutsugamushi может влиять на жизнедеятельность видов рода Leptotrombidium: 

изменение сроков развития и питания личинок, а также вызывать уменьшение количества 

яиц (Frances et al., 2001; Phasomkusolsil et al., 2012). В инфицированных линиях 

соотношение полов в потомстве сдвинуто в сторону самок, или состоит только из самок 

(Rapmund et al., 1969; Roberts et al., 1977). При обработке клещей антибиотиками или в 

линиях, где отсутствовала трансовариальная передача, в потомстве появляются самцы 

(Takahashi et al., 1994; Phasomkusolsil et al., 2009) Наличие инфицированных самцов в 

зараженных линиях – редкое явление, которое отмечено только у L. imphalum и L. pallidum 

(Phasomkusolsil et al., 2012). 

Участие мелких млекопитающих в поддержании очага лихорадки цуцугамуши 

выражается в том, что они служат прокормителями личинок тромбикулид и резервуарами 

инфекции, хотя механизм поддержания циркуляции возбудителя остается до конца не 

выясненным. O. tsutsugamushi была выделена из многих видов грызунов (Elliott et al., 

2019), в том числе синантропных (Zhang et al. 2013). Во Вьетнаме O. tsutsugamushi была 

обнаружена в крысах Rattus в Ханое (Hotta et al., 2016), а также в мелких млекопитающих 

из родов Mus, Rattus и Leopoldamys в Северном Вьетнаме (Lan Anh et al., 2020). В среднем 
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около 12–14% исследованных мелких млекопитающих были носителями O. tsutsugamushi 

(Lerdthusnee et al., 2003). Уровень зараженности отдельных популяций мелких 

млекопитающих может варьировать, например, 1,5–10,6% в Таиланде (Lerdthusnee et al., 

2003). При этом роль птиц как резервуаров возбудителя в очагах практически неизвестна, 

хотя они также служат прокормителями личинок тромбикулид (Châu et al., 2007; Kaluz et 

al., 2016; Elliott et al., 2019). 

При попадании O. tsutsugamushi в организм грызунов у разных видов наблюдается 

различный иммунный ответ, и симптомы заболевания могут отсутствовать даже при 

высоком титре антител (Frances et al., 2000; Coleman et al., 2003). Некоторые виды рода 

Rattus способны сохранять живые риккетсии в течении нескольких месяцев, в отличие от 

бандикот (Bandicota savilei), сильный иммунный ответ которых элиминирует инфекцию в 

течение 2−3 недель (Tanskul et al., 1994; Frances et al., 2000). 

Для заражения животного может быть достаточно питания единственной личинки 

краснотелкового клеща (Frances et al., 2000). Процент передачи O. tsutsugamushi хозяину в 

лабораторных культурах видов рода Leptotrombidium составляет 7–88% (до 100%) и 

зависит от численности клещей на хозяине (Traub et al., 1975; Lerdthusnee et al., 2002, 

2003). Для Apodemus agrarius была показана корреляция сезонной динамики 

серопозитивности и численности личинок L. pallidum на животных (Ree et al., 1991). 

Вероятность передачи возбудителя может также зависеть от толщины кожного покрова 

хозяев (Shatrov, Kudryashova, 2006). 

Успешность передачи возбудителя от зараженного животного личинкам 

Leptotrombidium в одних лабораторных экспериментах может достигать 60–100% (Traub et 

al., 1975; Dohany et al., 1978), в других составлять 1,2%–33,3% случаев (Walker et al., 1975; 

Takahashi et al., 1994). Личинки питаются однократно, не меняя прокормителя, поэтому 

большое значение приобретает наличие механизма трансптиальной передачи (co-feeding) 

O. tsutsugamushi при одновременном питании личинок тромбикулид (Frances et al., 2000). 

Длина стилостома личинок тромбикулид также может служить одним из факторов, 

определяющих эффективность переносчика (Takahashi et al., 1994; Shatrov et al., 2014). 

Виды Leptotrombidium fletcheri, L. arenicola, L. deliense образуют длинные стилостомы 

мезенхимного типа, которые погружаются в дерму и вызывают сильное воспаление 

(Shatrov, 2009; Shatrov et al., 2014). 

Структура и расположение очагов лихорадки цуцугамуши могут меняться в 

течение времени. В Японии на примере нескольких очагов была показана динамика 

мозаичности: участки с инфицированными личинками L. pallidum перемещались и 

уменьшались (Misumi et al., 2002). В Приморье в течение сорока лет произошло 
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сокращение уровня зараженности переносчиков в очаге (Кулагин, Тарасевич, 1972; 

Urakami et al., 1999), хотя новейших опубликованных данных о его состоянии нет. 

Временная динамика может быть связана с изменениями видового состава тромбикулид 

вследствие антропогенных изменений природных ландшафтов (Traub, Wisseman, 1974).  

Наличие очагов может быть связано с биотопической приуроченностью видов-

переносчиков, а также с агрегированным распределением личинок на территории. В 

зависимости от биотопов или ландшафтов, в которых существует очаг, может меняться 

спектр переносчиков O. tsutsugamushi: например, в Китае вид L. deliense найден в 

основном на равнинах, L. scutellare – в гористой местности (Peng et al., 2015). Наиболее 

изучен основной переносчик, L. deliense. Известно, что этот вид часто достигает высокой 

численности на травянистых и кустарниковых участках, образовавшихся после вырубки 

первичных лесов (Traub, Wisseman, 1974). Возможно на высокую численность L. deliense 

влияет также широта паразитарных связей этого вида (Traub, Wisseman, 1968). 

Сезонная динамика заболеваемости лихорадкой цуцугамуши (Япония, Южная 

Корея, Китай, Тайвань, Таиланд, Бирма, Индия) может быть связана как с поведением 

людей (сезонные сельскохозяйственные работы, экотуризм среди городских жителей, 

невнимательность к защитным мерам против клещей), так и с колебаниями численности 

тромбикулид рода Leptotrombidium. Пики заболеваемости в тропическом климате могут 

коррелировать с сезоном дождей (например, Вьетнам) или с окончанием дождливого 

сезона и началом зимы (например, Таиланд) (Frances et al., 1999; Suputtamongkol et al., 

2009; Hamaguchi et al., 2015). 

Климатические условия и особенности экологии видов-переносчиков формируют 

сложную картину как мозаичности очагов, так и вспышек заболеваемости в течение года. 

 

Завершая обзор литературы, можно сделать следующее заключение. Юго-

Восточная Азия характеризуется высоким видовым разнообразием тромбикулид и их 

основных хозяев, мелких млекопитающих. В XX веке, в связи с высокой значимостью 

лихорадки цуцугамуши в период военных действий, тромбикулиды этого региона активно 

изучались. Тем не менее, существует недостаток обобщающих таксономических работ, 

определительных ключей, нередко в первоописаниях видов не хватает важных 

диагностических признаков, что создает сложности для видовой идентификации 

тромбикулид. 

Локальные фауны Юго-Восточной Азии изучены в разной степени.  Вьетнам, 

который характеризуется высоким разнообразием природных условий, изучен 

фрагментарно. По сравнению с фаунами Таиланда и Китая на территории Вьетнама 
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известно гораздо меньше видов, но есть основания предполагать, что реальное видовое 

богатство страны намного выше. Изучение фауны Вьетнама позволит сделать выводы о 

фауне Лаоса и Камбоджи, а также расширить ареалы видов, известных только с 

территории Китая. 

Знания о биологии и экологии тромбикулид в настоящее время фрагментарны, и во 

многом основаны на работах середины XX века. Различия в численности и встречаемости 

личинок тромбикулид на хозяевах определяются сложным взаимодействием факторов: 

внешней средой (сезонные колебания численности тромбикулид), биотопической 

приуроченностью тромбикулид и особенностями биологии хозяина (поведение, 

физиологическое состояние). Иными словами, неясно, что определяет наблюдаемые 

закономерности в распределении клещей – биотоп, хозяин или ряд случайностей. 

Имеющиеся в литературе данные фрагментарны и частично противоречивы. Во многом, 

особенности распределения тромбикулид были изучены на примере видов, имеющих 

медицинское значение. Только в последние десятилетия появились новые работы, 

посвященные экологии разных видов, которые паразитируют на рептилиях, птицах и 

рукокрылых. Экология тромбикулид, паразитирующих на млекопитающих, исследована в 

меньшей степени. 

Во Вьетнаме основные исследования паразитарной системы лихорадки 

цуцугамуши сосредоточены на исследовании возбудителя, O. tsutsugamushi (диагностика, 

генетическое разнообразие, серопозитивность), в то время как переносчики и резервуары 

инфекции практически не изучены. 

Все вышесказанное определило цель настоящего исследования – провести 

комплексное исследование тромбикулид, паразитирующих на мелких млекопитающих во 

Вьетнаме: изучить их видовой состав, особенности паразито-хозяинных отношений, а 

также участие в паразитарной системе лихорадки цуцугамуши. 
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Глава 2. Физико-географическое описание района исследования 

Вьетнам располагается в восточной части Индокитайского полуострова вдоль 

Южно-Китайского моря и занимает сравнительно небольшую и узкую территорию, 

сравнимую по площади с Норвегией. Протяженность территории Вьетнама с севера на юг 

составляет 1650 км, с запада на восток – от 50 (в центральной части) до 600 км (Dukier et 

al., 2021). С севера Вьетнам граничит с Китаем, с запада – с Лаосом и Камбоджой. 

Территория Вьетнама также включает небольшие острова в Южно-Китайском море и 

Сиамском заливе. Район нашего исследования (происхождения материала) включал 

провинции в Северном, Центральном и Южном Вьетнаме (за исключением региона 

дельты Меконга), а также прилегающие острова, Фукуок и Коншон (рис. 3). 

Основной элемент рельефа во Вьетнаме – это горные и холмистые ландшафты 

(рис. 3). Горы, плато и плоскогорья занимают более 75% территории (Кузнецов, Свитич, 

2015). Долины рек и равнины занимают сравнительно небольшую территорию. На севере 

Вьетнама располагаются горные системы с известняковыми плато, которые являются 

продолжением Юньнаня, в центральной части – карстовые массивы. Горный рельеф в 

основном пролегает с северо-запада на юго-восток. От северной границы на юго-восток 

пролегает хребет Хоангльеншон, который образует водораздел между реками Красной 

(Хонгкха) и Черной (Да). Здесь находятся несколько пиков высотой более 2500 км. Далее 

к западу располагается серия более низких параллельных хребтов. Вдоль западной 

границы Вьетнама (граница с Лаосом и Камбоджей) находятся протяженные Аннамские 

горы (Чыонгшон), которые постепенно понижаются к долине реки Меконг. Северная их 

часть представляет собой серию гряд, протянувшихся к побережью, реки стекают оттуда в 

юго-восточном и восточном направлении. Южная часть представлена обширными плато 

высотой 500–1000 м (Тайнгуен), а также хребтами, нагорьями и долинами (Кузнецов, 

Свитич, 2015). С этих плато стекают многочисленные реки бассейна Меконга. Холмистые 

ландшафты ниже 500 м составляют около 45% площади Вьетнама, а выше – порядка 30% 

(Кузнецов, 2006). Среди крупных элементов рельефа на территории Вьетнама можно 

выделить две обширные равнины, сформированные дельтами рек Меконг на юге и 

Красной реки на севере, а также узкую прибрежную равнину с дельтами относительно 

небольших рек, разделенную отрогами горных хребтов (Кузнецов, Свитич, 2015; 

Абрамов, 2017). Почти все границы провинций проходят по речным руслам. 

Наиболее распространенные почвы во Вьетнаме – ферраллитные, что характерно 

для влажных тропических лесов. Среди других типов почв выделяют аллювиальные, 

заболоченные, мангровые, засоленные и другие. Для равнинных ландшафтов характерны 

аллювиальные или болотно-аллювиальные почвы, для горных – преобладание 
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ферраллитных красноземов и желтоземов разной мощности и каменистости. Из-за 

активных процессов почвообразования складываются мощные почвенные профили 

(Кузнецов, 2006; Кузнецов, Свитич, 2015). 

Вьетнам располагается в тропическом поясе Северного полушария. Южные и 

центральные области характеризуются тропическим климатом с ярко выраженным сухим 

сезоном (тропический климат саванн и муссонный климат), северные – субтропическим 

океаническим климатом (Asia Köppen Climate Classification Map). В целом для Вьетнама 

характерны высокие температуры (среднегодовая температура воздуха от +23 до +27 °С в 

зависимости от региона) и относительная влажность воздуха (среднегодовая влажность 

воздуха 82–88%) (Кузнецов, Свитич, 2015). Наибольшее количество осадков наблюдается 

в теплое время года. Южные области (к югу от 13° ю.ш.) характеризуются отчетливой 

сменой влажного (апрель-май-октябрь), когда выпадает до 90% годовой нормы осадков, и 

сухого сезонов (ноябрь-март). В центральных областях зимой в основной влажно и тепло, 

господствует северо-восточный пассат с обильными осадками. Лето жаркое и сухое, 

длится с июня по ноябрь, принося с собой юго-западные муссоны («лаосский ветер»). На 

севере (к северу от 18° с.ш.) сменяется четыре сезона: сухой и прохладный (ноябрь-

январь), влажный и прохладный (январь-апрель), сухой и жаркий (апрель-июнь), влажный 

и жаркий (июнь-октябрь) (Кузнецов, 2006). С февраля по март часты моросящие дожди, 

когда относительная влажность повышается до 95%. Температура в январе на севере в 

среднем от +17 до +20 °С. Во Вьетнаме циклы зачастую не годичные, т. е. составляют  не 

12 месяцев, в связи с чем в один и тот же сезон в разные годы фенология может 

существенно различаться. 

Значительная часть территории покрыта влажными тропическими лесами (в 

основном в горах), на юге, где осадков гораздо меньше, встречаются редкостойные 

тропические леса. До сих пор сохранились участки первичных тропических влажных 

лесов (Кузнецов, Свитич, 2015). Различия в климатических условиях в разных частях 

страны определяют основные типы лесов (вечнозеленые дождевые тропические леса 

Северного Вьетнама, полулистопадные, вечнозеленые тропические леса Центрального 

Вьетнама, листопадные, полулистопадные и вечнозеленые тропические леса Северного 

Вьетнама). Леса зачастую имеют сложное строение с 4–5 ярусами и большим 

разнообразием деревьев, лиан, папоротников и кустарников. В приморской зоне 

произрастают мангровые леса, в низменностях – рощи кокосовых пальм, на плато на юго-

западе – редкостойные диптерокарповые леса с ярусом жестких трав и бамбука. На севере 

и юге большие площади занимают бамбуковые леса. На месте вырубок лесов 

распространены антропогенные трансформированные ландшафты с кустарниковыми и 
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саванноподобными формациями (рисовые поля, травянистые пустоши, рощи из бамбуков, 

бананов, плантации древесных плодовых культур и кустарников и т. д.) (Кузнецов, 2006). 

Во Вьетнаме также выражена высотная поясность. Нижние пояса гор (до высот 

600–1000 м) покрыты муссонными тропическими лесами, выше (1000–1400 м) 

располагаются широколиственные и смешанные горные леса с преобладанием 

магнолиевых, букоцветных, чайных, кипарисовых, сосновых, подокарповых, березовых, 

кленовых, лавровых и рододендровых (Кузнецов, Свитич, 2015). 

Флору Вьетнама можно рассматривать как переходную между субтропической 

флорой Южного Китая и тропической флорой Индии и Малайзии (Лавров, 1965). 

Тропические виды произрастают в основном на равнинах, холмогорьях, реже в 

низкогорьях. Субтропические виды встречаются на высотах более 700 м н. у. м. и на 

севере Вьетнама (Кузнецов, 2006). 

Таким образом, Вьетнам характеризуется высокой неоднородностью рельефа, 

климата, гидрологии, почв, что выражается в мозаичном распределении растительности. 

Мозаичность растительности зачастую еще более усугубляется вмешательством 

хозяйственной деятельности человека (Кузнецов, 2006).  
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Глава 3. Материалы и методы 

3.1 Сбор материала 

Материал (личинки тромбикулид) был собран во время экспедиций во Вьетнам. 

Также были собраны клещи с мелких млекопитающих из спиртовых коллекций 

Зоологического музея МГУ имени М.В. Ломоносова (1978–2015 гг.), в частности, 

материалы А.Е. Балакирева (2011-2016 г), как депонированные в фондах музея, так и 

переданных лично (табл.1, 2, рис. 3, Приложение: табл. П1.). Экспедиции проходили на 

базе Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-исследовательского и 

технологического центра (Тропический центр) (темы Эколан М 1.1. «Эпизоотология и 

эпидемиология новых и возвращающихся актуальных антропозоонозных инфекций» и 

Эколан Э 1.2. «Сохранение, восстановление и устойчивое использование тропических 

лесных экосистем на основе изучения их структурно-функциональной организации»). 

Сбор материала проводили сотрудники ЦНИИ эпидемиологии Роспотребнадзора 

(М.В. Федорова, Л.С. Карань), МГУ имени М.В. Ломоносова (Ю.В. Лопатина) и 

Тропического центра (В.В. Сунцов, А.Е. Балакирев) (2011, 2014, 2015, 2017, 2019 гг.). 

Непосредственно автором материал был собран во время совместных экспедиций с 

Ю.В. Лопатиной и А.Е. Балакиревым в 2017 г. (провинция Quảng Bình), 2018 г. 

(провинции Nghệ An и Tuyên Quang), 2019 г. (Thanh Hoa). 

Для построения карт использовали Google Earth PRO, а также онлайн ресурс 

SimpleMappr (www.simplemappr.net). 

 

Таблица 1. Объем материала 

Происхождение 
Число 
осмотренных 
животных 

Видовое разнообразие мелких 
млекопитающих 

Число 
собранных 
тромбикулид 

Материалы экспедиций 882 
48 видов 

(Rodentia, Scandentia, 
Soricomorpha) 

> 15 000 

Сборы А.Е. Балакирева 175 
27 видов 

(отряды Rodentia, Scandentia, 
Soricomorpha, Erinaceomorpha) 

1300 

Спиртовая коллекция 
Зоологического музея 
МГУ 

182 
33 вида 

(отряды Rodentia, Scandentia, 
Soricomorpha, Erinaceomorpha) 

4 000 
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Рисунок 3. Места сбора мелких млекопитающих и тромбикулид во Вьетнаме: 

 – экспедиции 

 – коллекция Зоологического музея МГУ 

 – экспедиции А.Е. Балакирева 
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Таблица 2. Точки сбора мелких млекопитающих во Вьетнаме 

Провинция, район Локалитет Координаты, высота над уровенем моря 
Год, 

месяц сбора 
Tây Ninh, Tân Biên Tân Lập 

Tân Bình 
нац. парк Lò Gò-Xa Mát 

11°41.345'N 106°1.567'E 
11°35.476'N 105°54.943'E 
11°36.045'N 105°53.971'E 

2011, октябрь 

Bà Rịa-Vũng Tàu, Xuyên Mộc Bình Châu 
Hòa Tân 

10°32.150'N 107°12.733'E 
10°33.667'N 107°22.583'E? 

2011, октябрь 

Khánh Hòa, Ninh Hòa Ninh Sim 12°31.700'N 109 0.350'E 2011, октябрь 
Bà Rịa-Vũng Tàu, Xuyên Mộc зап-к Bình Châu – Phước Bửu 10º32.867'N 107º29.049'E, 68 м 2014, ноябрь 
Đồng Nai нац. парк Đồng Nai (нац. парк Cát Tiên) 11°25.291'N 107°25.532'E 2014, ноябрь 
Lâm Đồng нац. парк Bidoup Núi Bà 12º10.733'N 108º40.733'E, ок. 1400 м 2015, ноябрь 
Quảng Bình, Lệ Thủy окр. Tân Lý 

окр. Sà Khía 
Bach Dan 

17°5.140'N 106°33.414'E, 145 м 
17°4.362'N 106°37.126'E, 150–190 м 
17º3.267'N 106º34.750'E, 150 м 

2017, март 

Nghệ An, Tương Dương, Hòa Bình, 
окр. заповедника Pù Mát 

Tam Hợp (Tam Đình) 
Xoóng Con 
Lưu Phong 

19º10.819'N 104º35.954'E, 129 м 
19º15.129'N 104º19.025'E, 141 м 
19º14.124'N 104º17.655'E, 186 м 

2018, апрель 

Tuyên Quang, Na Hang Sơn Phú (Na Con) 
Khong May 

22º24.299'N 105º30.127'E, 295 м 
22º23.001'N 105º20.294'E, 102 м 

2018, апрель 

Thanh Hoa, Muong Lat Suoi Phai 
Phu Nhi 

20º34.053N 104º 36.054 E, 315 м 
20º33.915N 104º 37.721 E, 196 м 

2019, апрель 

Thừa Thiên-Huế, Nam Đông Khe Tre 
Thuong Long 

16° 9'52.82"N 107°43'14.72"E 
16° 4'9.12"N 107°37'33.12"E 

2019, декабрь 

Сборы из коллекции А.Е. Балакирева 
Sơn La Province, Phú Yên Mường Thải 

Yen Bai 
перевал Lung Lo 
Muong Coi 

21°21'24.18"N 104°41'37.79"E 
 
21°20'56.69"N 104°45'40.00"E, ок. 569 м 
21°18'15.42"N 104°44'25.54"E 

2011, декабрь 

Lạng Sơn Hữu Liên 
Lam Dat 

21°37'7.73"N 106°22'33.05"E, ок. 200 м 2012, июнь 

Kon Tum нац. парк Chư Mom Ray 14°28′00″N 107°38′00″E  2014, ноябрь 
Kon Tum Đắk Tô 14°39'6.35"N 107°48'39.98"E 2015, апрель 
Quảng Bình Lệ Thủy 17°14'51.85"N 106°35'48.59"E 2016, февраль-март 
Bắc Kạn нац. парк Ba Bể  

 
22°26'29.46"N 105°36'0.22"E 2016, июнь 
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Животных отлавливали как в антропогенных (на полях, рисовых чеках, вблизи 

построек, на придомовых территориях и в домах), так и в природных биотопах (в 

тропическом лесу) (рис. 4). Для сбора животных в природе использовали стандартные 

методы (ловушки-живоловки) (рис. 5). Все работы с дикими животными в природе (отлов, 

очёс, забор крови) проводились в соответствии с требованиями МУ 3.1.1029-01 «Отлов, 

учет и прогноз численности мелких млекопитающих и птиц в природных очагах 

инфекций» и СП 1.3.3118-13 «Безопасность работы с микроорганизмами I–II групп 

патогенности (опасности)». После эвтаназии зверьков помещали в отдельные мешочки и 

крепко завязывали. Всех животных взвешивали и измеряли по стандартной методике 

(длина тела, хвоста, ушей), записывали пол и возраст. Видовую идентификацию мелких 

млекопитающих проводили специалисты-териологи: д. б. н. В.В. Сунцов, к. б. н. 

А.Е. Балакирев (ИПЭЭ РАН). 

Каждый зверек был осмотрен под бинокулярным микроскопом. Личинок 

тромбикулид собирали со всех участков тела животных (рис. 6). Для сбора тромбикулид 

отрезали фрагмент кожи животных с прикрепленными клещами или собирали кисточкой 

ползающих личинок. Собранных тромбикулид фиксировали в 80% растворе этилового 

спирта. В случае работы со спиртовыми сборами мелких млекопитающих в 

Зоологическом музее МГУ и в коллекции А.Е. Балакирева, животных доставали из спирта 

и осматривали под бинокулярным микроскопом. Клещей снимали с помощью тонкой 

иглы и помещали в пробирки с 80% раствором спирта. 

Для изучения зараженности животных O. tsutsugamushi их вскрывали стерильными 

инструментами (скальпель, ножницы, пинцет). Материал для молекулярных исследований 

(фрагменты органов – легкие, селезенка, печень, почки, иногда головной мозг) 

фиксировали в 70% этаноле в пластиковых пробирках, за исключением 2011 года, когда 

часть материала замораживали. Фрагменты органов каждого животного (кроме головного 

мозга) помещали в одну пробирку. 
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1. 

 
2. 

 
3. 

 
4. 

 
5. 

 
6. 

 
7. 

 
8. 

Рисунок 4. Природные (1–5) и антропогенные (6–8) биотопы, в которых происходил отлов 

мелких млекопитающих. 



42 
 

 

 

Рисунок 5. Живоловки, использованные для отлова животных. 

 

Рисунок 6. Локализация личинок тромбикулид в ушах мелких млекопитающих. 

 

3.2. Идентификация тромбикулид 

Всего было определено 4703 личинок тромбикулид. Для определения вида 

изготавливали постоянные препараты клещей в жидкости Фора-Берлезе по стандартной 

методике (Брегетова, 1956). Материал изучали под микроскопом «Микромед-3 

Professional» с фазово-контрастным устройством (ФКУ-3), а также при помощи 

подсоединенной к микроскопу камеры ToupCam TP705100A (ToupTek Photonics Co., 

China). Промеры личинок выполняли с помощью окуляр-микрометра или на снимках в 

откалиброванной программе ToupView (http://www.touptek.com/) или ImageJ (Fiji) 

(Schindelin et al., 2012). Для части объектов была проведена послойная съемка важных для 

видовой диагностики частей идиосомы. 

Систематика тромбикулид строится почти исключительно на морфологических 

признаках личинок (рис. 7–9, табл. 3). При определении видов применяли набор 

стандартных промеров скутума, ног, щетинок идиосомы (плечевых, дорсальных, 

вентральных) (Кудряшова, 1998), а также другие признаки: форма скутума, хетотаксия 
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ног, пальп и идиосомы и т. д. (Goff et al., 1982; Кудряшова, 1998; Stekolnikov, 2013). Для 

определения родов и видов в основном использовали данные из первоописаний видов и 

родовых ревизий (например, Шлугер и др., 1960а,б,в, 1961, 1963, Hadi, Carney, 1977 и др.), 

а также монографии (Кудряшова, 1998; Stekolnikov, 2013; Vercammen-Grandjean, 1965; 

Châu et al., 2007; Traub, Evans, 1957 и др.). 

 

Таблица 3. Некоторые признаки, используемые для идентификации видов тромбикулид 

(по: Кудряшова, 1998; Stekolnikov, 2013) 

Признак Значение 

fPp формула опушенности пальп. Характер опушения щетинки на бедре, 

колене и трех щетинок на голени (дорсальная, латеральная, вентральная): 

N – гладкая, B – опушенная, b – с одной ветвью/волоском 

Pc число зубцов когтя пальп  

Ga опушенная или гладкая галеальная щетинка 

fT число опушенных щетинок (B) на лапке пальп, наличие гладкой 

субтерминальной щетинки (S) 

pa длина передней пары ног 

pm длина средней пары ног 

pp длина задней пары ног 

Ip=pa+pm+pp индекс ног (условный относительный размер личинки) 

S длина соленидия на лапке передней пары ног 

ga (Gn) 

gm 

gp 

число genualae на колене I 

число genualae на колене II 

число genualae на колене III 

tp число tibialae на голени III 

MT число mastitarsalae на лапке III 

Mt число mastitibiale на голени III 

MG число mastigenualae на колене III 

MF число mastifemoralae на telofemur III 

fCx формула коксальных щетинок, указывает их число на коксах I, II, III 

fDS формула спинных щетинок идиосомы по рядам, начиная с плечевых 

VS число вентральных щетинок 
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Рисунок 7. Стандартные промеры щитка тромбикулид (по: Stekolnikov, 2013): 

AW расстояние между основаниями переднебоковых щетинок (AL) 

PW расстояние между основаниями заднебоковых щетинок (PL) 

SB линяя, соединяющая основания сенсилл, и ее длина 

ASB расстояние от самой выступающей части переднего края щита до SB 

PSB расстояние от SB до самой выступающей части заднего края щита 

SD длина щита (ASB+PSB) 

P-PL расстояние от уровня основания PL до выступающей части заднего края щита 

AP расстояние между основаниями AL и PL 

AM срединная щетинка и ее длина 

AL переднебоковая щетинка и её длина 

PL заднебоковая щетинка и её длина 

 

 
Рисунок 8. Ноги I–III, и их специализированные щетинки и порядок измерения длины ног: 

1–3 – лапки, 4–6 – голени, 7–9 – колени; щетинки: PTʹ, PT′′ – pretarsale tarsus I–II, ST – 

subterminalia, pST – parasubterminalia; S1 и S2 – соленидии на tarsus I–III, mta – microtibialia 

голени I, ga, gm, gp – genuale коленей I–III, mga – microgenualia колена I, MT – mastitarsala 

лапки III; длина ноги III = а + б + в + г (по: Кудряшова, 1998).  
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А       Б  

Рисунок 9. Гнатосома личинок тромбикулид.  

А – снимок СЭМ (сканирующий электронный микроскоп); 

Б – рисунок Neotrombicula autumnalis с дорсальной и вентральной стороны: 1 – 

хелицеральная аподема; 2 – эпистомальная аподема; 3 – гнатококсальная щетинка; 4 – 

гнатококса; 5 – вертлуг пальпы; 6 – бедро пальпы; 7 – колено пальпы; 8 – голень пальпы; 9 

– лапка пальпы; 10 – склеритное кольцо; 11 – соленидий на лапке пальпы; 12 – эупатидий 

ζ на лапке пальпы; 13 – опушенные щетинки на лапке пальпы; 14 – треугольная шапочка 

когтя хелицер; 15 – коготь хелицеры; 16 – базальный членик хелицеры; 17 – боковой край 

гипостома; 18 – галеальная щетинка; 19 – щетинка бедра пальпы; 20 – щетинка колена 

пальпы; 21 – дорсальная щетинка голени пальпы; 22 – латеральная (по: Стекольников, 

2017).  

 

При подготовке переописаний 18 видов, описанных Е.Г. Шлугер из Вьетнама, 

использовали материал из коллекции Зоологического музея МГУ. Для выполнения 

рисунков и фотографий использовали рисовальный аппарат и микроскоп (Leica DM2500 

(Leica Microsystems GmbH, Wetzlar, Germany)) и цифровую камеру Leica DMC 4500. Эту 

часть работы проводили в лаборатории паразитологии Зоологического института РАН 

совместно с А.А. Стекольниковым. 
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3.3. Молекулярная диагностика тромбикулид: анализ опубликованных 

данных 

Для того чтобы оценить применимость COI в качестве ДНК-маркера для 

идентификации тромбикулид, нами был проведен анализ последовательностей COI, 

содержащихся в базах данных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/) и 

BOLDSystems (http://boldsystems.org/). Всего в анализ было включено 143 

последовательности гена COI, принадлежащих представителям родов Ascoschoengastia, 

Hirsutiella, Leptotrombidium, Miyatrombicula, Neoschoengastia, Neotrombicula, Walchia. В 

качестве внешней группы были выбраны последовательности клещей Cyta sp. 

(Acariformes, Bdellidae) [GenBank: KR102456, KR098677, KR070609, KR100494]. 

Последовательности были выравнены с помощью Macse (Ranwez et al., 2011) и Gblocks 

(Castresana, 2000). Расчет деревьев методом присоединения соседей (NJ, Neighbor-Joining) 

проводили в MEGA 7.0.25 (Kumar et al., 2016), максимального правдоподобия (ML, 

Maximum-Likelihood) – в PhyML (Guindon et al., 2010). Поддержка ветвей была рассчитана 

с помощью непараметрического бутстрэп-анализа 1000 (ML) и 10000 (NJ) случайных 

выборок (Hillis, Bull, 1993). Для построения ML дерева использовали модель GTR+I+G 

(General Time-Reversible, Gamma-distances with 4 rates, invariable sites) (Tavaré, 1986), 

рассчитанного при помощи SMS (Lefort et al., 2017). Дерево NJ было основано на матрице 

дистанций, построенной методом Кимуры (K2P) (Kimura, 1980) с одинаковой скоростью 

замен. Байесовское дерево строили в программе MrBayes 3.2.6 (Ronquist et al., 2012). 

Модели для построения байесовского дерева определяли в программе MrBayes с 

помощью параметров nst=mixed, rates=gamma. Построенные деревья просматривали с 

помощью программы FigTree 1.4.3 (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/). Чтобы оценить 

разницу между внутривидовой и межвидовой изменчивостью, нуклеотидные 

последовательности видов рода Leptotrombidium были проанализированы с помощью 

метода Assemble Species by Automatic Partitioning (ASAP) (Puillandre et al., 2012) с 

предустановленными параметрами и методом подсчета дистанций K2P. 

 

3.4. Анализ зараженности животных клещами 

В работе использованы общепринятые показатели зараженности животных 

эктопаразитами: встречаемость (индекс встречаемости), индекс обилия (ИО), 

интенсивность инвазии (ИИ) (Беклемишев, 1961). Доминирующие виды выделяли 

согласно принятой шкале: 10% – доминанты, 5,1–10% — субдоминанты, 5% — 

рецеденты (Southwood, 1978). Часть результатов обрабатывали статистически с 

использованием программы Quantitative Parasitology (QPweb) (Reiczigel et al., 2019). 
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Анализ данных был проведен в среде программирования R (R Core Team, 2021). 

Личинок тромбикулид подсчитывали под бинокулярным микроскопом дважды: 

сначала в полевых условиях, а далее в лаборатории проверяли численность  клещей в 

каждой пробирке. 

В каждой точке сбора оценивали встречаемость (число зараженных животных), 

интенсивность инвазии (среднее число клещей на всех зараженных животных) и медиану 

числа клещей у мелких млекопитающих (Bush et al., 1997; Rózsa et al., 2000). 

Доверительные интервалы для индекса обилия и встречаемости были рассчитаны по 

методу Блэкера (пакет BlakerCI) (Blaker, 2000; Klaschka, 2019), хотя доверительные 

интервалы рассчитанные другими методами давали схожие результаты (пакет binom) 

(Dorai-Raj, 2014).  Для интенсивности инвазии были подсчитаны бутстрэп доверительные 

интервалы (пакет bootBCa) (Rózsa et al., 2000). 

Для анализа численности и встречаемости клещей на прокормителях использовали 

нелинейные регрессионные модели зависимости численности и встречаемости клещей от 

факторов (предикторов), связанных с параметрами тела хозяина (вид, пол, возраст, длина 

или вес), а также с образом жизни каждого из видов хозяев (наземный/древесный, 

синантропность, обитание на полях или в затененных биотопах). В частности, мы выбрали 

частотные и байесовские обобщенные смешанные модели (frequentist or Bayesian 

generalized linear mixed-effect models, GLMM), позволяющие или элиминировать, или 

учитывать случайные эффекты (пакеты «glmmTMB», «lme4», «brms»). В качестве 

случайных эффектов (предполагается, что эффект является реализованным значением 

случайной величины)  в такие модели обычно включают год и место сбора. 

Численность эктопаразитов на хозяевах обычно имеет ассиметричное 

распределение с неодинаковой дисперсией. Для таких данных используют модели (zero-

inflated models) с пуассоновским распределением, а также распределения, учитывающие 

избыточную дисперсию (overdispersion): псевдо-пуассоновское (quasi-poisson), негативное 

биномиальное распределение (negative binomial). Для полученных нами данных 

(численность) оптимальным распределением оказалось негативное биномиальное 

(проверка разных распределений: пакеты «DHARMa», «MASS», «glmmTMB»). Анализ 

встречаемости проводили при помощи логистической регрессии (пакет «glmmTMB», 

«glmer»), поскольку это позволяет избежать избыточной дисперсии данных, которая 

может привести к искажению результатов. 

Мы оценивали, какую долю девианса (мера отклонения предсказанных данных от 

наблюдений) объясняет каждая из этих моделей по сравнению с «нулевой» моделью 

(включающей только случайные эффекты): тест 2 использовался для оценки вклада 
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изучаемых факторов в снижение ошибки модели (отлична ли от нуля доля девианса, 

связанного с параметром); AIC (информационный критерий Акаике – рассчитывается 

исходя из числа факторов в модели и величины логарифма функции правдоподобия) 

использовали для того, чтобы выбрать те модели, в которых за счет существенного 

усложнения достигается незначительный прирост в объясняющей способности. Далее мы 

проверяли статистическую значимость коэффициентов модели. Для непрерывных 

признаков мы использовали тест Вальда (функция «summary»). Для дискретных 

признаков мы анализировали значимость различия между группами (уровнями признака, 

например, вид хозяина) при помощи сравнения предсказанных средних значений 

(estimated marginal means) численности (встречаемости) (пакет «emmeans», поправка 

Шидака). Сравнение возрастных групп для каждого из видов при помощи теста 

Вилкоксона с поправкой Холма (пакет «rstatix»). При сравнении локализации тест 2 

проводили при помощи функции chisq_test (пакет «rstatix»). 

Из общей выборки (1239 животных) было исключено 20 особей мелких 

млекопитающих, которые были осмотрены, но присутствие или отсутствие клещей было 

определить невозможно. 

Из анализа были исключены  виды животных, представленные в сборах менее чем 

5 особями, а также вид Suncus murinus Linnaeus, 1766, поскольку все особи данного вида 

были собраны на придомовых территориях и в домах только в провинции Кхань Хоа 

(Khanh Hoa) и не были заражены личинками тромбикулид. 

Анализ фаунистического сходства оценивали при помощи коэффициента Брея-

Кертиса (один из вариантов индекса Чекановского–Серенсена) (функция vegdist, пакет 

«vegan») (Oksanen et al., 2022). Анализ биотопической приуроченности проводили по 

формуле, предложенной Ю.Н. Песенко (Песенко, 1982; Наглов, Загороднюк, 2006). 

 
3.5. Исследование позвоночных и клещей на наличие O. tsutsugamushi 

Исследования клещей и мелких млекопитающих на наличие O. tsutsugamushi 

проводили на базе ЦНИИ Эпидемиологии Роспотребнадзора в лаборатории разработки 

тест-систем природно-очаговых инфекций под руководством Л.С. Карань. На наличие 

ДНК риккетсии были проанализированы фрагменты тканей мелких млекопитающих, 

отловленных во время экспедиций 2011–2017 гг. (503 животных), а также, отдельно от 

них, личинки тромбикулид, собранные с этих животных. Также был изучены 

тромбикулиды, собранные с тушек из спиртовых коллекций Зоологического музея МГУ 

(137 проб).  
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Подготовка проб материала к выделению ДНК. Заспиртованных личинок 

тромбикулид под бинокулярным микроскопом МБС-1 осторожно удаляли с фрагмента уха 

прокормителя, помещали в пробирки по 5–30 экз. и промывали последовательно 96% 

этанолом и 0,9% раствором хлорида натрия (стерильный физиологический раствор). Для 

этого клещей помещали в пробирки объемом 1,5 мл и вносили в эти пробирки по 300 мкл 

этанола. Пробирки встряхивали и осаждали осадок на центрифуге-вортексе «Микроспин» 

FV-2400 (BioSan Ltd., Латвия). После этого отдельным наконечником без фильтра удаляли 

спирт из каждой пробирки, используя вакуумный медицинский отсасыватель ОМ-1 (ОАО 

«Утес», Россия). Затем вносили в пробирки по 300 мкл физиологического раствора  и 

промывали им клещей по той же схеме. После этого добавляли в каждую пробирку по 150 

мкл физиологического раствора и гомогенизировали с шариками из нержавеющей стали 

(диаметр 3 мм) при помощи прибора TissueLyserLT (Qiagen, Германия) в течение 10 

минут. Далее, используя отдельный наконечник с фильтром, переносили пробу в 

пробирку объемом 1,5 мл, центрифугировали на центрифуге MiniSpin (Eppendorf, 

Германия) в течение 2 мин при 2000g (5000 об/мин), после чего отбирали 100 мкл 

надосадочной жидкости для дальнейшей экстракции ДНК. 

Из проб внутренних органов мелких млекопитающих отбирали 30–50 мг (мкл) 

материала. Пробы тканей гомогенизировали с шариками из нержавеющей стали (диаметр 

5 мм) с помощью прибора TissueLyserLT (Qiagen, Германия). Из гомогенизированной 

ткани делали 10 % суспензию, добавляя  на 1 объём растёртой ткани 9 объёмов 

охлаждённого стерильного физиологического раствора. Из каждой пробы отбирали в 

отдельную пробирку 100 мкл надосадочной жидкости для выделения ДНК. 

Выделение ДНК из гомогената клещей и фрагментов внутренних органов мелких 

млекопитающих проводили с помощью набора АмплиСенс® РИБО-преп 

(ИнтерЛабСервис, Россия) в присутствии внутреннего контрольного образца (ВКО-STI-

87) по стандартному протоколу производителя. Элюцию проводили в 100 мкл РНК-

буфера. Полученную ДНК хранили при -20°С. 

ПЦР в режиме реального времени. С полученными пробами ДНК проводили 

полимеразную цепную реакцию (ПЦР) с гибридизационно-флуоресцентной детекцией с 

использованием праймеров и зондов, указанных в таблице 4. В составе реакционной смеси 

присутствовал флуоресцентно-меченый олигонуклеотидный зонд, который 

гибридизовался с комплементарным участком амплифицируемой ДНК-мишени, в 

результате чего происходило нарастание интенсивности флуоресценции. Детекция 

флуоресцентных сигналов происходила непосредственно в ходе ПЦР с помощью 

амплификаторов Rotor-Gene 3000/6000 (Corbett Research, Австралия). Полученные 
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образцы ДНК мелких млекопитающих и клещей были исследованы на наличие в них ДНК 

O. tsutsugamushi (табл. 4). 

Постановка ПЦР осуществлялась с использованием двух смесей: 10 мкл ПЦР-

смесь-1-FRT, содержащей праймеры и зонд, и 5 мкл Т-ПЦР-смесь-2-FEP/FRT, 

представляющей собой буфер для проведения ПЦР и 0,5 мкл TaqF полимеразы для 

элонгации цепи ДНК из расчета на одну пробирку. После приготовления смеси в 

пробирку вносили либо 10 мкл ДНК исследуемого образца, либо 10 мкл контрольного 

образца, либо 10 мкл РНК-буфера в качестве отрицательного контроля. В качестве 

положительного контроля ПЦР использовали рекомбинантную ДНК микроорганизмов 

(клонированную последовательность ДНК, выделенную из клинического материала 

больного). 

Секвенирование. В связи со сложностью культивирования, для идентификации 

генотипов O. tsutsugamushi используют последовательность гена 56-kDa TSA (type specific 

antigen), tsa56, который составляет 20% всего протеома O. tsutsugamushi (Kim et al., 2017). 

Этот мембранный белок – главный поверхностный антиген, связывается со штамм-

специфичными антителами. Секвенирование полученных образцов ДНК O. tsutsugamushi 

проводили в ЦНИИ Эпидемиологии Роспотребнадзора. Праймеры, использованные для 

секвенирования выбранных фрагментов генов O. tsutsugamushi, а также условия 

проведения nested-ПЦР приведены в таблице 4. Секвенирование продуктов амплификации 

проводили по методу Sanger с использованием прямого и обратного праймеров, набора 

реактивов dGTP Big Dye Termination Kit и секвенатора ABI PRISMTM 310 (PE Applied 

Biosystems, США). Всего были секвенированы 4 положительные пробы O. tsutsugamushi 

от животных. В работе использованы также данные по генотипам O. tsutsugamushi из 

крови пациентов с подозрением на лихорадку цуцугамуши, поступивших в 87-й госпиталь 

провинции Нячанг в 2010 и 2012–2013 гг. (20 проб), полученные сотрудниками ЦНИИ 

Эпидемиологии Роспотребнадзора в лаборатории разработки тест-систем природно-

очаговых инфекций под руководством Л.С. Карань.  
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Таблица 4. Праймеры и зонды, использованные для диагностики и секвенирования ДНК Orientia tsutsugamushi, и условия проведения 

ПЦР 

Участок 
гена 

Метод Программа ПЦР 
Детекция, 

каналы 
 ПЦР в режиме реального времени   

16S 
rRNA 

F_GCGATTACTAGCGATTCCGACTTCATGCA 
R_GTACCTACAGAGTGATGCGATACG 
P_R6GACGTGGAGCTAATCATTAAAAGGTATCTCA-BQH1 

 

95 оС 15 мин – 1 цикл; 
95 оС 10 с; 
60 оС 20 с – 45 циклов 

Green 
(ВКО) 
Yellow 
(ПКО)  

 Нестед-ПЦР   

56kDa 
tsa 

Otsu-34-mod ATGTTAATTGCTAGTGCAATGTCTGC 
Otsu-10-mod CACCKCCTCAGCCTACTATAATGCC 

95 оС 5 мин – 1 цикл; 
95 оС 10 с, 55 оС 15 с, 72 оС 15 с 
– 42 цикла; 
72 оС 2 мин 

- 

Otsu-11-mod CTGTATCTGYTCGACAGATGCACTATTAGGC 
Otsu-10-modr GGCATTATAGTAGGCTGAG 

95 оС 5 мин – 1 цикл; 
95 оС 10 с, 63оС 15 с, 72оС 15 с 
– 42 цикла; 
72 оС 2 мин 
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Методы биоинформационного анализа. Анализ хроматограмм проводили с 

помощью программы SeqMan 6.0 (DNASTAR, Inc., Madison, WI). Выравнивание 

нуклеотидных последовательностей O. tsutsugamushi проводили в Mafft-online 

(https://mafft.cbrc.jp/alignment/server/), затем после удаления слишком коротких 

последовательностей – в MACSE. После этого готовое выравнивание анализировали при 

помощи алгоритма Maximum-Likelyhood в PhyML 3.0 (http://www.atgc-montpellier.fr/phyml/). 

Полученное дерево редактировали в FigTree 1.4.3. Для оценки статистической достоверности 

полученных дендрограмм была выбрана величина бутстрэп-поддержки не менее 75. 
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ГЛАВА 4. ФАУНА И ДИАГНОСТИКА ТРОМБИКУЛИД ВЬЕТНАМА 

4.1. Таксономический состав фауны тромбикулид, паразитирующих на мелких 

млекопитающих (Rodentia, Scandentia, Eulipotyphla) во Вьетнаме 

На основании анализа материала, собранного во время экспедиций, а также с мелких 

млекопитающих из коллекций Зоологического музея МГУ и А.Е. Балакирева, нами 

обнаружен 83 вида тромбикулид из 16 родов трех подсемейств, паразитирующих на мелких 

млекопитающих Scandentia, Rodentia, Eulipotyphla (Erinaceomorpha, Soricomorpha). Во 

Вьетнаме обитает порядка 106–112 видов мелких млекопитающих из отрядов Scandentia, 

Rodentia, Eulipotyphla (Erinaceomorpha, Soricomorpha) (Кузнецов, 2006; Abramov et al., 2013; 

Upham, 2021). Нами были изучена фауна тромбикулид 59 видов, что составляет 53% (59/112) 

от известной фауны мелких млекопитающих Вьетнама. 

Для территории Вьетнама наша работа – одна из немногих новейших работ, 

основывающихся на экспедиционных данных (Châu et al., 2007; Kaluz et al., 2016; 

Антоновская и др., 2017), а не на анализе существующей литературы. 

Дополненный нами список видов тромбикулид (включая предположительно новые для 

науки виды), паразитирующих на позвоночных животных во Вьетнаме, с учетом данных 

литературы насчитывает 148 видов, из них на мелких млекопитающих – 132 вида (Шлугер и 

др., 1960а,б,в, 1961, 1963; Hadi, Carney, 1977; Chau, 2005; Châu et al., 2007; Stekolnikov, 2013, 

2021; Kaluz et al., 2016). Нами выявлено 63% (83/132) от известной фауны тромбикулид. 

Список видов тромбикулид дополнен 44 новыми для Вьетнама видами (Приложение: табл. 

П2), что составляет 33% от общего списка. Нами был расширен список известных 

прокормителей для 48 видов тромбикулид (Odontacarus yosanoi, Gahrliepia eurypunctata, G. 

fenestrulata, G. marshi, G. mirabilis, G. meridionalis, G. tenella, G. guangxiensis, Schoengastiella 

homunguis, Sch. ligula, Walchia alpestris, W. delicatula, W. dismina, W. disparunguis, W. enode, 

W. isonychia, W. kritochaeta, W. lupella, W. micropelta, W. zangnanica, Ascoschoengastia audyi, 

A.montana, Cheladonta neda, Doloisia alata, D. brachypus, Helenicula scanloni, H. simena, 

Walchiella hanseni, W. impar, W. traubi, Eutrombicula rara, Leptotrombidium abramovi, L. 

alopeciatum, L. arenicola, L. arvinum, L. binbium, L. chuanxi, L. fletcheri, L. gracipalpe, L. 

imphalum, L. shuqui, L. turdicola, L. umbricola, L. yuebeiense, L. attapinum, L. tungshihensis, 

Microtrombicula munda, Trombiculindus hastatum). 
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Всего в Юго-Восточной Азии известно 450 видов из 49 родов тромбикулид 

(Stekolnikov, 2021). При этом изученность регионов различается. Для Камбоджи отмечен 

только один вид тромбикулид, в Лаосе обнаружено 28 видов, в Таиланде – 156 видов. Фауна 

Китая (48 родов, 453 вида) сильно превосходит по изученности вышеперечисленные регионы 

(Li et al., 1997; Fernandes, Kulkarni, 2003; Stekolnikov, 2014, 2021; Chaisiri et al., 2016). В 

провинции Юньнань, граничащей с Вьетнамом на севере, отмечено более 200 видов 

краснотелок (Dong et al., 2008). Можно предполагать, что фауна Вьетнама при последующем 

изучении будет пополняться новыми находками. Новые для фауны Вьетнама виды были 

обнаружены нами на границе с Китаем на скальных крысах (Tonkinomys daovantieni), 

обитающих в районе карстовых выходов. Новые находки могут быть сделаны на границах с 

Камбоджей и Лаосом, а также на островах вблизи побережья. Все это может в дальнейшем 

дать материал для более глубокого зоогеографического анализа и анализа путей 

формирования фауны тромбикулид региона. 

Предположительно, среди идентифицированных нами видов тромбикулид, в 

частности, в родах Leptotrombidium, Trombiculindus, Gahrliepia, есть четыре новых для науки 

вида, представленные единичными особями. Описание новых видов тромбикулид 

осложняется сложной структурой вида и необходимостью изучения разнообразных форм 

изменчивости, что требует большого объема материала (Стекольников, 2017). В частности, у 

близкородственных видов Leptotrombidium alanicum Stekolnikov, 2004 и L. paradux 

Vercammen-Grandjean et Langston, 1976 существуют внутривидовые формы, различия между 

которыми так же велики, как и между «хорошими» видами (одинаково хорошо различаются 

методами дискриминантного анализа) (Стекольников, 2004, 2017). У вида Hirsutiella steineri 

(Kepka, 1966) экологические формы, различающиеся по морфологии, могут встречаться на 

одной особи хозяина (Стекольников, 2003). Кроме того, у тромбикулид встречаются 

различные аномалии (Харадов, 2006), которые иногда могут закрепляться как видовой 

признак (Stekolnikov, 2013). Показана изменчивость таксономически важных признаков у 

клещей, происходящих из разных родительских линий (Goksu et al., 1960). Кроме того, у 

тромбикулид известена межвидовая гибридизация, в результате которой гибриды 

приобретают промежуточные морфологические признаки (Kadosaka et al., 1994). 

Фрагментарные знания о генетическом полиморфизме также не позволяют разобраться в 



 
 
 

55 
 

вопросе. Вышесказанное объясняет, почему описание этих видов будет проведено нами 

позже, вне рамок этой работы. 

Полученные нами новые данные позволяют расширить представления об ареалах 

отдельных видов тромбикулид и круге хозяев, на которых они паразитируют. 

 

 

Аннотированный список видов тромбикулид, паразитирующих на мелких 

млекопитающих (Rodentia, Scandentia и Eulipotyphla) во Вьетнаме 

 

Список включает виды, обнаруженные во время экспедиций, в сборах мелких 

млекопитающих из коллекций  Зоологического музея МГУ и А.Е. Балакирева, а также 

данные литературы (исключая виды тромбикулид, найденные исключительно на птицах, 

рептилиях и рукокрылых). Автор следует классификации семейства Trombiculidae Н.И. 

Кудряшовой (1998) и А.А. Стекольникова (2021). Синонимы видов тромбикулид 

приведенных в аннотированном списке, приведены в работах А.А. Стекольникова (2021) и Д. 

Ниельсена (2021). Роды и виды в пределах каждого рода расположены в алфавитном порядке. 

Классификация видов мелких млекопитающих приводится по Вильсону и Ридеру (Wilson, 

Reeder, 2005), базе данных Mammal Diversity Database, а также по Балакиреву с соавторами 

(Balakirev et al., 2011, 2013). 

Топонимы даются в следующем порядке: провинция, в скобках – район и локалитет 

(коммуна/деревня, национальный парк). Новые виды хозяев для тромбикулид, выделены 

полужирным шрифтом. 

 

Условные обозначения: 

? – топонимы из опубликованных работ, которые автору не удалось отыскать на картах 

Вьетнама 

* – виды, найденные нами 

** – виды, новые для территории Вьетнама 
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Семейство Trombiculidae Ewing, 1944 

 

Подсемейство Leeuwenhoekiinae Womersley, 1944 

 

Род Odontacarus Ewing, 1929 

**Odontacarus yosanoi (Fukuzumi et Obata, 1953) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Thừa Thiên-Huế (Nam Đông, Khe Tre) – Callosciurus finlaysonii (декабрь 2019). 

Распространение. 

Япония, Китай (Li et al., 1997). 

 

Подсемейство Gahrliepiinae Womersley, 1952 

 

Род Gahrliepia Oudemans, 1912 

 

Gahrliepia elbeli Traub et Morrow, 1955 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Sơn La (Sông Mã) – Rhizomys pruinosus (Châu et al., 

2007). 

 

**Gahrliepia eurypunctata Jeu, Yu et Wan, 1983 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bắc Kạn (нац. парк Ba Bể) – Niviventer lotipes (июнь 2016), Lang Son (заповедник 

Huu Lien) – Tonkinomys daovantieni (май 2012). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

Примечания.  

Вторая пунктировка щита видна не у всех экземпляров. 

 

**Gahrliepia fenestrulata Traub et Morrow, 1957 

Исследованный материал. 
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Вьетнам: Lang Son (Lam Dat, Huu Lien NR) – Niviventer niviventer, Niviventer fulvescens (май 

2012). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021). 

 

**Gahrliepia marshi Traub et Morrow, 1957 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Nghe An (Hoa Binh, около Pu Mat национальный парк) – Rhizomys sinensis (май 

2012), Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Hua Pu) – Rattus losea (апрель 2019), 

Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Ca Noi) – Niviventer fulvescens (апрель 2019). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021). Возможно, этот вид отмечен у Шлугер (1960) как G. tenella – 

Вьетнам: Thanh Hoa, Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus sp., граница Китая и Бирмы – Rattus tanezumi 

(=Rattus flavipectus yunnanensis). 

Примечание. 

У исследованных экземпляров большее число щетинок щита (9–12 vs. 8), чем указано в 

описании вида (Traub and Morrow, 1957). 

 

*Gahrliepia mirabilis Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1960 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (нац. парк Lò Gò-Xa Mát) – Bandicota savilei (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng 

Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Rattus type IV tiomanicus, Leopoldamys revertens, Maxomys 

surifer, Berylmys berdmorei (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình 

Châu – Phước Bửu) – Berylmys berdmorei, Leopoldamys revertens (ноябрь 2014), Lâm Đồng (нац. 

парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015), Quảng Bình (Lệ Thủy) – Tupaia 

belangeri, Menetes berdmorei (февраль-март 2016), Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm 

Thủy район, Tân Lý) – Chiromyscus langbianis, Bandicota indica, Berylmys berdmorei (март 

2017), Nghe An (Hoa Binh, около нац. парка Pu Mat) – Rhizomys sinensis (апрель 2018), (Tuyen 

Quang, около Na Hang) – Leopoldamys edwardsi (апрель 2018), Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна 

Phu Nhi, дер. Cat Top, Na Tau) – Niviventer fulvescens (апрель 2018), Thanh Hoa (Muong Lat, 5 



 
 
 

58 
 

км к северу от Suoi Phai) – Rattus losea (апрель 2018), Hai Phong (остров Cat Ba, нац. парк Cat 

Ba) – Leopoldamys edwardsi (ноябрь 2011), Nghe An (Quỳ Châu) – Hylomys suillus (март 2014). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Hà Giang – Rhizomys pruinosus, Rattus tanezumi (=R. r. 

sladeni), Quảng Ninh (Hà Lầm, Cẩm Phả) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis modesta), Nghệ An 

(Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Trị (Vĩnh Linh), Rattus tanezumi (=R. r. 

khyensis), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi) (Шлугер и др., 1960б; Гроховская, 1967); Sơn 

La (Sông Mã), Cao Bằng (Ba Bể), Thái Nguyên (Quân Chu), Bắc Giang (Sơn Động), Quảng Ninh 

(Hoành Bồ), Hòa Bình (Thượng Tiến, Đoàn Kết – Kim Bôi), Thái Bình (Thái Thụy), Nam Định 

(Nghĩa Hưng), Bình Định (Tây Sơn – Vân Canh), Phù Yên (Xuân Sơn, Đồng Xuân), Khánh Hòa 

(Đại Lãnh), Kon Tum (Đắk Tô), Đắk Lắk (Đắk Phơi – Lăk), Lâm Đồng (Di Linh, Bảo Lộc), Bình 

Phước (Đồng Phú, Đồng Xoài) – Hylomys suillus, Suncus murinus, Tupaia belangeri (=Tupaia 

glis), Paradoxurus hermaphrodites, Herpestes urva, Menetes berdmorei, Bandicota indica, 

Bandicota savilei (=B. bengalensis), Berylmys bowersi (=R. bowersi), Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Rattus andamanensis (=R. koratensis), Niviventer niviventer (=R. niviventer), Rattus 

norvegicus, Niviventer fulvescens (=R. fulvescens) (Châu et al., 2007). 

 

Gahrliepia lui Chen et Hsu, 1955 

Распространение. 

Китай  (Li et al., 1997), Вьетнам (as Gahrliepia (Gahrliepia) octosetosa): Sơn La (Sông Mã, 

декабрь 1977) – Rhizomys pruinosus, Gia Lai (An Khê, март 1978) – Menetes berdmorei (Châu et 

al., 2007). 

 

**Gahrliepia meridionalis Yu et al., 1980 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lang Son (нац. парк Huu Lien) – Tonkinomys daovantieni (май 2012). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

Примечание. 
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Исследованные нами экземпляры отличаются от описания вида G. meridionalis из провинции 

Китая Юньнань (Yu et al., 1980) длиной PSB (105–117 vs. 118–131), и более короткими 

ногами (Ip = 655 vs. 706–789). 

 

Gahrliepia pintanensis Wang, 1962 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997), Вьетнам: Sơn La (Mộc Châu), Hòa Bình (Kim Bôi) – Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Berylmys bowersi (=R. bowersi), Crocidura 

dracula (Châu et al., 2007). 

 

*Gahrliepia tenella Traub et Morrow, 1955 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Ca Noi) – Niviventer fulvescens, Rattus 

losea (апрель 2019). 

Распространение. 

Бирма, Китай (Китайско-Бирманская граница), Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Nghệ 

An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Niviventer tenaster (=R. niviventer lotipes), 

Thanh Hóa – Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и др., 1960б); Quảng Nam (гора Cẩm 

Khê) – Rattus sp. (Hadi, Carney, 1977); Sơn La (Sông Mã) – Rhizomys pruinosus, Rattus 

andamanensis (=R. koratensis), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi) (Châu et al., 2007). 

Примечание. 

Исследованные личинки отличаются от G. tenella (Traub and Morrow, 1955) более длинными 

щетинками щита (AL = 35–41 vs. 33, PL = 44–45 vs. 36) и, по крайней мере у части 

экземпляров, наличием опушенной щетинки на вентральной стороне голени пальп (B/b/NNb 

vs. B/b/NNN). Исследованные экземпляры могут быть отнесены к виду G. eurypunctata, но 

отличаются от него меньшим числом щетинок щита. 

 

Gahrliepia yangchenensis Chen et Hsu, 1957 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997), Вьетнам: Sơn La (Mộc Châu), Bắc Giang (Sơn Động) – Suncus murinus 

(Châu et al., 2007). 
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**Gahrliepia sp. 1 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lâm Thủy, Lệ Thủy) – Rattus type IV tiomanicus, Leopoldamys herberti 

(март 2017), Nghe An (Hoa Binh, около Pu Mat национальный парк) – Rhizomys sinensis 

(апрель 2018). 

Примечания. 

Вид близок к Gahrliepia mirabilis, но отличается от него в частности формой щита (более 

узким окончанием щита) и более длинными щетинками щита (AL = PL = 41–44 vs. AL =  

28–36, PL = 32–38). У некоторых экземпляров 9 щетинок на щите, а не 8. 

 

Подрод Intermedialia Yu et al., 1979 

 

** Gahrliepia (Intermedialia) guangxiensis (Zhou and Wen, 1984) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Leopoldamys edwardsi (апрель 2019). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

Род Schoengastiella Hirst, 1915 

 

**Schoengastiella homunguis Radford, 1946 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lâm Thủy, Lệ Thủy) – Rattus nitidus (март 2017). 

Распространение. 

Индия (Fernandes and Kulkarni, 2003). 

 

*Schoengastiella ligula Radford, 1946 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – Leopoldamys 

revertens (ноябрь 2014). 
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Распространение. 

Бирма, Китай, Индия, Таиланд (Stekolnikov, 2021). 

 

Род Walchia Ewing, 1931 

 

Подрод Ripiaspichia Vercammen-Grandjean, 1968 

 

Walchia (Ripiaspichia) chinensis (Chen et Hsu, 1955) 

Распространение. 

Китай, Тайвань, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Hanoi – Rattus norvegicus, Rattus 

tanezumi (=R. flavipectus), Mus musculus, Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus, 

R. f. molliculus), Niviventer tenaster (=R. niviventer lotipes), Lào Cai – Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Hà Giang – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Ninh (Hà Lầm) – Rattus 

norvegicus, Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и др., 1960б) (Гроховская, 1967); Bình 

Định, Phú Yên (Đồng Xuân), Khánh Hòa (Đại Lãnh), Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột), Lâm Đồng (Đạ 

Huoai, Bảo Lộc), Bình Phước (Đồng Xoài) – Gecko gecko, Mabuia mutifasciatus, Gallus gallus 

dom., Menetes berdmorei, Tamiops rodolphei, Bandicota indica, Bandicota savilei (=B. 

bengalensis), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Niviventer 

fulvescens (=R. fulvescens), Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Mus musculus bactrianus, 

Mus musculus castaneus (=M. m. urbanus), Rattus norvegicus, Rattus tanezumi (=R. r. tikos), 

Rattus nitidus, Tupaia glis (=Tupaia ferruginea) (Шлугер и др., 1960б; Гроховская, 1967). 

 

Подрод Walchia Ewing, 1931 

 

**Walchia (Walchia) alpestris (Traub et Evans, 1957) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Berylmys bowersi, 

Chiromyscus langbianis (март 2017). 

Распространение. 

Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021). 
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*Walchia (Walchia) delicatula (Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1960) 

Исследованный материал. 

Bắc Kạn (нац. парк Ba Bể) – Niviventer confucianus (июнь 2016), Nghe An (Hoa Binh, около Pu 

Mat национальный парк) – Rhizomys sinensis, Callosciurus inornatus (апрель 2018), Tuyen 

Quang (около Na Hang) – Dremomys ornatus (апрель 2018), Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна 

Phu Nhi, дер. Noong) – Tamiops swinhoe (апрель 2019), Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu 

Nhi, дер. Hua Pu) – Rattus losea (апрель 2019), Hai Phong (Cat Ba остров, Cat Ba нац. парк) –  

Leopoldamys edwardsi (ноябрь 2011), Lạng Sơn province (Huu Lien Nature Reserve) – 

Tonkinomys daovantieni (май 2012). 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Cẩm Phả) – Tupaia sp., Rattus norvegicus, Hà Giang – Rhizomys pruinosus 

(Шлугер и др., 1960б) (Гроховская, 1967); Sơn La (Mộc Châu) – Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus) (Châu et al., 2007). 

 

*Walchia (Walchia) dismina (Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1960) 

Исследованный материал. 

Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Maxomys surifer (октябрь 2011), Quảng Bình 

(Lâm Thủy) – Niviventer tenaster, Leopoldamys herberti (март 2017), Tuyen Quang (около Na 

Hang) – Leopoldamys edwardsi (апрель 2018), Son La (Phu Yen, commune Muong Bang) – 

Leopoldamys edwardsi (март 2011), Kon Tum (Dak To) – Rattus losea (апрель 2015). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Nghệ An (Phủ Quỳ) – Niviventer tenaster (=R. niviventer 

lotipes) (Шлугер и др., 1960б); Gia Lai (An Khê) – Maxomys surifer (=R. surifer) (Châu et al., 

2007). 

 

*Walchia (Walchia) disparunguis (Oudemans, 1929) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Maxomys surifer (октябрь 2011), Tây 

Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus (октябрь 2011). 

Распространение. 
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Бирма, Цейлон, Борнео, Индонезия (Ява), Малайзия, Папуа Новая Гвинея, Таиланд, Вьетнам: 

Nghệ An (Phủ Quỳ) – Niviventer tenaster (=R. niviventer lotipes), Rattus tanezumi (=R. flavipectus, 

R. f. molliculus), Quảng Trị (Vĩnh Linh) – Rattus exulans (=R. r. concolor), Rattus losea (=R. r. 

exiguous), Rattus tanezumi (=R. f. molliculus, R. r. sladeni) (Шлугер и др., 1960б) (Гроховская, 

1967); Cao Bằng (Ba Bể), Kon Tum, Lâm Đồng (Bảo Lộc) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis), 

Rattus niviventer, Maxomys alticola (=Rattus alticola) (Châu et al., 2007). Дополнительные 

хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Rattus vinhlinh (?), Rattus rattus (=R. r. 

wrougthoni), Rattus tanezumi (=R. r. khyensis, R. r. tikos) (Шлугер и др., 1960б) (Гроховская, 

1967) 

Примечание. 

Исследованные экземпляры отличаются от W. (W.) disparunguis (Vercammen-Grandjean, 1971) 

числом щетинок на коксах ног: fCx = 1-1-1 vs. 1-1-3. 

 

**Walchia (Walchia) enode Gater, 1932 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lam Dong (Da Lat plateau, Bi Dup 4 km from Long Lanh village) – Crocidura attenuata 

(апрель 2002). 

Распространение. 

Бирма, Китай, Индия, Малайзия, Пакистан (Stekolnikov, 2021). 

Примечание. 

Исследованные экземпляры отличаются от W. (W.) enode (Traub, Evans, 1957) числом 

щетинок на коксах ног: fCx = 1-1-3 vs. 1-1-5. 

 

*Walchia (Walchia) ewingi (Fuller, 1949) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Khánh Hòa (Ninh Hòa район, Ninh Sim) – Rattus exulans (октябрь 2011). 

Распространение. 

Бирма, Китай, Индия, Индонезия (Суматра, Сулавеси), Малайзия, Папуа Новая Гвинея, 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Phú Yên (Xuân Sơn), Khánh Hòa (Cam Đức, Cam Ranh) – 

Rattus exulans, Rattus andamanensis (=R. koratensis), Rattus norvegicus (Châu et al., 2007). 
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*Walchia (Walchia) isonychia Nadchatram et Traub, 1964 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý, Lệ Thủy) – Rattus 

nitidus, Bandicota indica, Rattus type IV tiomanicus, Berylmys bowersi, Leopoldamys herberti, 

Berylmys berdmorei (март 2017), Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Maxomys moi, Rattus 

andamanensis (ноябрь 2015), Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Cat Top, Na Tau 

или Pung Mua) – Niviventer fulvescens, Quảng Bình (Lệ Thủy) – Rattus andamanensis (февраль-

март 2016), Gia Lai (K'Bang, Buon Luoi) – Chiromyscus chiropus (январь 1988), 

Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc, Bình Châu–Phước Bửu NR) – Callosciurus finlaysonii flavimanus 

(февраль 2005), Kon Tum (Chu Mom Ray национальный парк) – Niviventer bukit (ноябрь 2014). 

Распространение. 

Китай, Лаос, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Thái Nguyên (Đại Từ), Nghệ An (Tương 

Dương), Hà Tĩnh (Hương Khê), Thừa Thiên Huế (Nam Đông), Bình Định (Tây Sơn), Khánh Hòa 

(Đại Lãnh), Kon Tum, Lâm Đồng (Di Linh) – Rattus rattus, Rattus nitidus, Rattus norvegicus, 

Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Maxomys alticola (=R. r. 

alticola), Niviventer niviventer (=R. niviventer), Bandicota savilei (=B. bengalensis), Tupaia 

belangeri (=Tupaia glis) (Châu et al., 2007). 

 

*Walchia (Walchia) kritochaeta (Traub et Evans, 1957) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Maxomys surifer (октябрь 2011), Tây 

Ninh (Tân Biên район, Tân Lập, нац. парк Lò Gò-Xa Mát) – Maxomys surifer, Rattus type IV 

tiomanicus (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Bình Châu) – Maxomys surifer 

(октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – Maxomys 

surifer, Berylmys berdmorei, Leopoldamys revertens, Niviventer huang (ноябрь 2014), Lâm Đồng 

(нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015), Quảng Bình (район Lệ Thủy, 

коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Rattus nitidus (март 2017), Thanh Hoa (Muong Lat, 

коммуна Phu Nhi, дер. Com) – Mus cervicolor (апрель 2019), Son La (commune Muong Bang) – 

Bandicota sp. (март 2011). 

Распространение. 
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Китай, Тайвань, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Thái Nguyên (Quân Chu, Đại Từ), Hà 

Tĩnh (Hương Hoà, Hương Khê), Thừa Thiên-Huế (Hương Lộc, Phú Lộc), Đà Nẵng (Sơn Trà), 

Quảng Nam (Tà Lu, Đông Giang = Hiên), Bình Định (Bình Tường, Tây Sơn), Phù Yên (Xuân Sơn, 

Đồng Xuân (Nha Trang), Kon Tum (Mo Ray, Sa Thầy), Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột, Lắk), Lâm Đồng 

(Bảo Lộc), Đồng Nai (Xuân Lộc) – Garrulax perspicillatus, Tupaia belangeri (=Tupaia glis), 

Tamiops rodolphei, Menetes berdmorei, Bandicota savilei (=B. bengalensis), Berylmys bowersi 

(=R. bowersi), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Niviventer fulvescens (=R. fulvescens), 

Rattus andamanensis (=R. koratensis), Rattus niviventer (Châu et al., 2007). 

 

*Walchia (Walchia) lupella (Traub et Evans, 1957) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Bandicota savilei, Berylmys berdmorei, 

Bandicota indica, Rattus type IV tiomanicus, Maxomys surifer (октябрь 2011), Tây Ninh (Tân Biên 

район, Tân Lập, нац. парк Lò Gò-Xa Mát) – Bandicota savilei, Berylmys berdmorei (октябрь 

2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Bandicota indica, Leopoldamys revertens, 

Berylmys berdmorei, (октябрь 2011), Khánh Hòa (Ninh Hòa район, Ninh Sim) – Rattus type IV 

tiomanicus, Rattus exulans (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình Châu 

– Phước Bửu) – Leopoldamys revertens, Berylmys berdmorei, Niviventer huang (ноябрь 2014), 

Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis, Rattus osgoodi (ноябрь 2015), 

Quảng Bình (Lệ Thủy) – Menetes berdmorei (февраль-март 2016), Quảng Bình (район Lệ Thủy, 

коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Rattus nitidus, Bandicota indica (март 2017). 

Распространение. 

Китай, Индия, Индонезия, Лаос, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Quảng Trị (Thoukhe Tri 

peak (?), III.1968) – Rattus rattus (Hadi and Carney, 1977); Cao Bằng (Chợ Rã, Ba Bể), Hà Tĩnh 

(Hương Khê), Bình Định (Tây Sơn), Đà Nẵng (Sơn Trà), Quảng Nam (Đại Lộc), Phù Yên (Xuân 

Sơn), Bình Thuận (Hàm Thuận), Gia Lai (Kom Plong), Khánh Hòa (Cam Ranh) – Rattus 

andamanensis (=R. koratensis), Rattus norvegicus, Rattus exulans, Rattus losea, Rattus niviventer, 

Rattus pyctoris (=R. rattoides), Menetes berdmorei, Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Gallus gallus 

dom. (Châu et al., 2007). 

 

  



 
 
 

66 
 

*Walchia (Walchia) micropelta (Traub et Evans, 1957) 

Исследованный материал. 

Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Tân Lập, нац. парк Lò Gò-Xa Mát) – Maxomys surifer 

(октябрь 2011), Tây Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus, Bandicota 

savilei (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Bình Châu) – Maxomys surifer 

(октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – 

Leopoldamys revertens, Maxomys surifer (ноябрь 2014), Thanh Hoa (Muong Lat, Pu Nhi) – Mus 

cooki, Thanh Hoa (Muong Lat, Pu Nhi, дер. Noong) – Tamiops swinhoe, Thanh Hoa (Muong Lat, 

Pu Nhi, дер. Hua Pu, дер. Pong, дер. Noong) – Rattus losea (апрель 2019), Gia Lai (K'Bang, Buon 

Luoi) – Chiromyscus chiropus (январь 1988), Lang Son (Lam Dat, Huu Lien NR) – Niviventer 

niviventer (май 2012). 

Распространение. 

Китай, Таиланд, Вьетнам: Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus, R. f. 

molliculus), Lào Cai – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Cao Bằng (Tĩnh Túc) – Rattus tanezumi 

(=R. flavipectus), Rattus nitidus (Шлугер и др., 1960б) (Гроховская, 1967); Kon Tum, Lâm Đồng 

(Bảo Lộc, Đạ Huoai), Ha Noi, Sơn La (Mộc Châu) – Rattus rattus, Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Rattus nitidus, Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Rattus andamanensis (=R. 

koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Walchia (Walchia) neosinensis (Hsu et Wen, 1956) 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997), Вьетнам: Sơn La (Mộc Châu) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis) (Châu et 

al., 2007). 

 

Walchia (Walchia) pacifica (Chen et Hsu, 1955) 

Распространение. 

Китай, Тайвань, Вьетнам: Hà Giang – Rhizomys pruinosus (Шлугер и др., 1960б); Sơn La (Mộc 

Châu), Thái Nguyên (Quân Chu), Bắc Giang (Tấn Mài, Sơn Động), Hòa Bình (Đoàn Kết, Kim Bôi), 

Quang Ninh (Hoành Bồ), Gia Lai (An Khê), Đắk Lắk (Lắk), – Rattus norvegicus, Rattus rattus, 

Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Berylmys bowersi (=R. bowersi), Leopoldamys edwardsi (=R. 

edwardsi), Gallus gallus dom. (Châu et al., 2007). 
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Walchia (Walchia) parapacifica Chen et Hsu, 1956 

Распространение. 

Китай, Тайвань (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Sơn La (Mộc Châu), Thái Nguyên (Quân Chu) – 

Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus andamanensis (=R. koratensis), Rattus nitidus, Gallus 

gallus dom. (Châu et al., 2007). 

 

*Walchia (Walchia) rustica (Gater, 1932) 

Исследованный материал. 

Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Berylmys berdmorei, Quảng 

Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Lệ Thủy) – Bandicota indica (март 2017). 

Распространение. 

Бирма, Китай, Индия, Индонезия, Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Quảng Trị 

(Vĩnh Linh) – Rattus exulans (=R. r. concolor), Rattus tanezumi (=R. f. molliculus, R. r. sladeni,), 

Rattus losea (=R. r. exiguous), Nghệ An (Phủ Quỳ) – Niviventer tenaster (=R. niviventer lotipes), 

Rattus tanezumi (=R. flavipectus, R. f. molliculus), Lào Cai – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Hà 

Giang, Cao Bằng (Tĩnh Túc) и Thái Nguyên – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Ninh (Cẩm 

Phả) – Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri), Tupaia belangeri (=Tupaia glis modesta) 

(Шлугер и др., 1960б); Hòa Bình (Tu Lý, Đà Bắc), Ninh Bình (Đông Giao), Hà Tĩnh (Hương Hoà, 

Hương Khê), Quảng Trị (Vĩnh Linh), Phù Yên (Xuân Sơn, Đồng Xuân) – Leopoldamys edwardsi 

(=R. edwardsi), Rattus andamanensis (=R. koratensis), Hylomys suillus, Tupaia belangeri (=Tupaia 

glis) (Châu et al., 2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Rattus tanezumi (=R. r. 

khyensis, R. r. tikos), Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus exulans (=R. r. concolor), Rattus 

grochovskii (=Leopoldamys cf. edwardsi), Rattus nitidus (Шлугер и др., 1960б). 

 

**Walchia (Walchia) zangnanica Wu et Wen, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lam Dong (Da Lat plateau, Bi Dup 4 km from Long Lanh village) – Crocidura attenuata 

(апрель 2002), Kon Tum (Tan Binh) – Bandicota savilei (декабрь 2008). 

Распространение. 
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Китай (Li et al., 1997). 

 

**Walchia (Walchia) cf. brennani (Womersley, 1952) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Neotetracus sinensis, Rhizomys pruinosis (апрель 

2018). 

Распространение. 

Малайзия (Stekolnikov, 2021). 

 

 

Подсемейство Trombiculinae Ewing, 1929 

 

Триба Schoengastiini Vercammen-Grandjean, 1960 

 

Род Ascoschoengastia Ewing, 1946 

 

*Ascoschoengastia audyi (Womersley, 1952) 

Исследованный материал. 

Tây Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng 

Tàu, (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Rattus norvegicus, Rattus exulans, Rattus type IV tiomanicus 

(октябрь 2011), Dong Nai (Vinh Cuu reserve, Ma Da forestry) – Tamiops rudolfei (октябрь 2009). 

Распространение. 

Бирма, Китай, Индонезия, Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Lào Cai, Nghệ An 

(Phủ Quỳ) – Rattus nitidus, Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и др., 1960в). Thừa Thiên-

Huế, Khánh Hòa, Bình Thuận – Menetes berdmorei, Rattus andamanensis (=R. koratensis), Rattus 

nitidus, Rattus norvegicus, Rattus sp. (Châu et al., 2007). 

 

Ascoschoengastia canus Domrow, 1962 

Распространение. 

Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Ninh Thuận (Phan Rang, июнь 1960) – Tupaia 

belangeri (=Tupaia glis) (Domrow, 1962a). 
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*Ascoschoengastia indica (Hirst, 1915) 

Исследованный материал. 

Tây Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus, Bandicota savilei, Rattus 

exulans, Maxomys surifer (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – 

Rattus norvegicus, Rattus type IV tiomanicus (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc 

район, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – Berylmys berdmorei, Leopoldamys revertens (ноябрь 

2014), Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015), Quảng Bình 

(Lệ Thủy, Lâm Thủy) – Chiromyscus langbianis, Tupaia belangeri, Rattus type IV tiomanicus (март 

2017), Nghe An (Hoa Binh, около нац. парка Pu Mat) – Chiromyscus thomasi, Callosciurus 

inornatus (апрель 2018), Tuyen Quang (около Na Hang) – Leopoldamys edwardsi, Neotetracus 

sinensis (апрель 2018), Thừa Thiên-Huế, Nam Đông, Khe Tre – Chiromyscus langbianis (декабрь 

2019), Bà Rịa-Vũng Tàu (Con Son island) – Tupaia belangeri (июнь 2010), Kiên Giang (Phu Quoc 

island, Duong Dong-Bai Thom road) – Rattus tanezumi (ноябрь 2003). 

Распространение. 

Австралия, Бирма, Цейлон, Китай, Гуам, Индия, Индонезия, Малайзия, Мальдивские острова, 

Папуа-Новая Гвинея, Филиппины, Сингапур, Тайвань, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: 

Hanoi, Lào Cai, Nghệ An (Phủ Quỳ), Quảng Ninh (Cẩm Phả, Hòn Gai), Thanh Hóa – Rattus 

norvegicus, Rattus nitidus (=R. r. obsoletus), Rattus nitidus, Rattus ruficollis, Rattus Rattus 

tanezumi (=R. flavipectus), Rattus rattus (=R. r. rufescens, R. r. wroughtoni), Rattus tanezumi (=R. 

r. khyensis, R. r. tikos), Rattus rattus (=R. r. alexandrinus), Mus musculus, Mus musculus urbanus 

(Шлугер и др., 1960в); Thái Nguyên – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Crocidura attenuata, 

Quảng Ninh (Hà Lầm) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Ninh (Cẩm Phả) – Rattus 

norvegicus, Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri), Rattus tanezumi (=R. r. sladeni), Rattus 

tanezumi (=R. flavipectus), Tĩnh Túc (Cao Bằng) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Hà Giang – 

Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Lào Cai – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Trị (Vĩnh 

Linh) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus, R. r. sladeni), Rattus exulans (=R. r. concolor), Rattus 

norvegicus, Nghệ An (Phủ Quỳ) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Niviventer tenaster (=R. 

niviventer lotipes), Rattus argentiventer (=R. hoxaensis), Rattus tanezumi (=R. flavipectus, R. r. 

molliculus) (Гроховская, 1967); “around Saigon” – R. norvegicus, R. fulvescens?, Mus jersoni? 

(Audy, 1956); Quang Tri (Thoukhe Tri Peak) – Rattus rattus, Bà Rịa-Vũng Tàu (Côn Sơn остров, 
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0.3km W & 1.0km S of Airport, 20 m) – Rattus tanezumi (=R. r. germaini), Bà Rịa-Vũng Tàu (Côn 

Sơn остров, Nui Nha Ban, Nui Chua, 300m & 500m) – Niviventer fulvescens (=R. niviventer 

condorensis), Quảng Nam (полуостров Sơn Trà, Hòa Vang) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis) 

(Hadi and Carney, 1977); Sơn La, Hà Giang, Thừa Thiên-Huế, Phú Yên, Bình Thuận (Sông Trao), 

Gia Lai, Kon Tum, Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột), Южный Вьетнам: Kẻ La (?), Xuân Phú, Kronpa 

(=Krong Pa) (Châu et al., 2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Gallus gallus dom., 

Nycticebus coucang, Hylopetes alboniger, Ptaurista elegans, Mus musculus, Rattus exulans, Rattus 

tanezumi (=R. flavipectus), Rattus norvegicus, Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Rattus 

andamanensis (=R. koratensis), Rattus nitidus, Rattus niviventer, Rattus cremoriventer, Rattus 

rattoides (Châu et al., 2007). 

 

*Ascoschoengastia lorius (Gunther, 1939) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus, Bandicota savilei, 

Maxomys surifer (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Bình Châu) – Rattus type 

IV tiomanicus (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Hòa Tân) – Rattus exulans 

(октябрь 2011), Khánh Hòa (Ninh Hòa район, Ninh Sim) – Rattus type IV tiomanicus (октябрь 

2011), Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Cat Top, Na Tau или Pung Mua) – Tupaia 

sinensis (апрель 2019). 

Распространение. 

Австралия, Китай, Папуа-Новая Гвинея, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Đồng Nai – 

Rattus nitidus; Sơn La (Mộc Châu), Đồng Nai (Sông Ray, Xuyên Mộc, июль 1978) (Châu et al., 

2007). 

 

**Ascoschoengastia montana Yu, Yang et Chen, 1980 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (Tân Biên район, Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus, Maxomys surifer 

(октябрь 2011). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 
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Ascoschoengastia octavia Domrow, 1962 

Распространение. 

Вьетнам. 

Ninh Thuận (Phan Rang) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Menetes berdmorei, Rattus rattus 

(Domrow, 1962a); 

Lâm Đồng (Bảo Lộc) – Rattus niviventer (Châu et al., 2007). 

 

Ascoschoengastia roluis (Traub et Audy, 1954) 

Распространение. 

Борнео (?), Индия, Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Nghệ An (Phủ Quỳ), 

Quảng Trị (Vĩnh Linh) – Rattus rattus (=R. r. wrougthoni), Rattus nitiduds (Шлугер и др., 1960в); 

Lào Cai – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Trị (Vĩnh Linh) – Rattus exulans (=R. r. 

concolor), Rattus tanezumi (=R. r. sladeni), Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Niviventer tenaster (=R. niviventer lotipes), Tupaia belangeri (=Tupaia glis) 

(Гроховская, 1967); Thái Nguyên (Quân Chu), Gia Lai (плато Kon Hà Nừng) (Châu et al., 2007). 

 

Род Cheladonta Lipovsky, Crossley et Loomis, 1955 

 

*Cheladonta neda Schluger et al., 1960 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – Maxomys 

surifer (ноябрь 2014). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm, Hạ Long = Hon Gai) – 

Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi camphaensis) (Шлугер и др., 1960в), Quảng Ninh (Cẩm 

Phả) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis modesta) (Гроховская, 1967); Kon Tum (Châu et al., 2007). 
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Род Doloisia Oudemans, 1910 

 

Подрод Doloisia Oudemans, 1910 

 

*Doloisia (Doloisia) alata Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1961  

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Neotetracus sinensis (апрель 2018). 

Распространение. 

Китай, Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm, Hạ Long = Hon Gai) – Leopoldamys cf. edwardsi (=Rattus 

grochovskii) (Шлугер и др., 1961), Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri) (Гроховская, 

1967). 

 

Doloisia (Doloisia) fulminans Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1961 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm, Hạ Long = Hon Gai) – Rattus grochovskii (=Leopoldamys cf. 

edwardsi) (Шлугер и др., 1961), Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri), Thái Nguyên – 

Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Crocidura attenuata (Гроховская, 1967). 

 

Подрод Traubacarus Audy et Nadchatram, 1957 

 

*Doloisia (Traubacarus) brachypus (Audy et Nadchatram, 1957) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – Maxomys 

surifer (ноябрь 2014), Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) –

Bandicota indica, Niviventer huang, Rattus nitidus, Berylmys bowersi, Leopoldamys herberti 

(март 2017). 

Распространение. 

Китай, Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Thái Nguyên, Quảng Ninh (Hà Lầm, 

Hạ Long = Hon Gai) – Rattus grochovskii (=Leopoldamys cf. edwardsi) (Шлугер и др., 1961), 

Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri), Thái Nguyên – Rattus tanezumi (=R. flavipectus) 
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(Гроховская, 1967); Bình Định (Bình Tường, Tây Sơn), Kon Tum (30 km от Tây Nam) (Châu et 

al., 2007).  

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Berylmys bowersi (=R. 

bowersi), Niviventer niviventer (=R. niviventer), Niviventer fulvescens (=R. fulvescens), Rattus 

andamanensis (=R. koratensis), Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi) (Châu et al., 2007). 

 

Doloisia (Traubacarus) gigantea (Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1961) 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm, Hạ Long = Hon Gai) – Rattus grochovskii (=Leopoldamys cf. 

edwardsi) (Шлугер и др., 1961), Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri) (Гроховская, 

1967). 

 

Genus Farrellioides Vercammen-Grandjean, 1960 

 

Farrellioides striatum (Nadchatram et Traub, 1964) 

Распространение. 

Лаос, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Tây Ninh (Ba Ðên) – Tupaia sp. (Nadchatram and 

Traub, 1964); Phú Yên (деревня Xuân Sơn, район Đồng Xuân, май 1976), Đắk Lắk (Ea Sup) – 

Menetes berdmorei, Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Род Helenicula Audy, 1954 

 

Helenicula consonensis Hadi et Carney, 1977 

Распространение. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Côn Sơn остров) – Niviventer fulvescens (=R. niviventer condorensis) 

(Hadi and Carney, 1977); Macaca fasciatus, Rattus tanezumi (=R. r. germaini) – (Châu et al., 2007). 

 

Helenicula globularis (Walch, 1927) 

Распространение. 

Китай, Индия, Индонезия, Филиппины, Сингапур (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Đắk Lắk  

(Buôn Ma Thuột), ?Carya Danar – Tupaia sp. (Nadchatram and Traub 1971). 
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Helenicula kohlsi (Philip et Woodward, 1946) 

Распространение. 

Австралия, Бирма, Китай, Индия, Иран, Непал, Пакистан, Филиппины, Тайвань, Таиланд 

(Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Quảng Ninh (Hạ Long = Hon Gai) – Rattus tanezumi (=R. r. tikos) 

(Шлугер и др., 1960в), Quảng Ninh (Hà Lâm) – Rattus tanezumi (=R. r. sladeni) (Гроховская, 

1967); Nghệ An, Phú Yên, Bình Thuận, Kon Tum, Gia Lai, Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột) (Châu et al., 

2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Hemydactylus frenatus, 

Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Macaca mulatta, Viverricula indica, Felis bengalensis, Menetes 

berdmorei, Bandicota indica, Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Niviventer fulvescens (=R. 

fulvescens), Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Helenicula lanius (Radford, 1946) 

Распространение. 

Бирма, Китай, Индия, Филиппины, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Quảng Ninh (Hạ 

Long = Hon Gai) – Rattus tanezumi (=R. r. tikos) (Шлугер и др., 1960в), Quảng Ninh (Hà Lâm) – 

Rattus tanezumi (=R. r. sladeni) (Гроховская, 1967); Hòa Bình (Kim Bôi, февраль 1972), Kon 

Tum (Đắc Đú, Sa Thầy, декабрь 1977), Đắk Lắk (Krông Pắc, декабрь 1977) (Châu et al., 2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Macaca mulatta, Chrotogale 

owstoni, Dremomys pernyi, Callosciurus erythraeus, Rattus cremoniventer, Leopoldamys edwardsi 

(=R. edwardsi), Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Helenicula mutabilis (Gater, 1932) 

Распространение. 

Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Thái Nguyên (Quân Chu, ноябрь 1971) – 

Dremomys pernyi, Gia Lai (An Khê, май 1971) – Menetes berdmorei, Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột) 

(Châu et al., 2007). 
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*Helenicula scanloni Domrow et Nadchatram, 1964 

Исследованный материал. 

Son La (Phu Yen, commune Muong Bang) –  Leopoldamys edwardsi (март 2011), Nghe An, Quỳ 

Châu – Dremomys rufigenis (март 2014). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Côn Sơn остров) – Rattus tanezumi 

(=R. r. germaini) (Hadi and Carney, 1977). 

 

Helenicula selvana Schluger, Grochovskaja, Ngu, Hoe et Tung, 1960 

Распространение. 

Вьетнам: (Quảng Trị (Vĩnh Linh)) – Rattus nitidus (=R. r. obsoletus) (Шлугер 1960в); Quảng Ninh 

(Hà Lâm) – Rattus tanezumi (=R. r. sladeni) (Гроховская, 1967); Thái Nguyên (Quân Chu, 

XII.1969) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Quảng Ninh (Vàng Danh, Hòn Gai, III.1970) – Rattus 

rattus, Bình Thuận (Hàm Trí, Hàm Thuận, XII.1980) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis) (Châu et 

al., 2007). 

 

*Helenicula simena (Hsu et Chen, 1957) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Dremomys ornatus (апрель 2018), Sơn La province 

(Muong Coi village) – Bandicota sp., Leopoldamys herberti (декабрь 2011). 

Распространение. 

Китай, Таиланд, Вьетнам: Thái Nguyên – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Crocidura attenuata 

(Шлугер и др., 1960в); Quảng Ninh (Cẩm Phả) – Tupaia belangeri (=Tupaia modesta glis) 

(Гроховская, 1967); Bắc Giang, Hòa Bình, Nghệ An, Bình Thuận, Gia Lai, Đắk Lắk, Lâm Đồng 

(Châu et al., 2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Gallus gallus dom., 

Centropus sinensis, Lanius schach, Pellorneum ruficep vividum, Pomatorhinus hypoleucos tickelli, 

Dicrurus hottentotus, Hylomys suilius, Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Macaca mulatta, Paguma 

larvata, Prinodon pardicolor, Dremomys pernyi, Menetes berdmorei, Bandicota savilei (=B. 

bengalensis), Rattus tanezumi (=R. r. germaini), Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 

2007).  
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Примечание. 

Исследованные экземпляры отличаются от H. simena (Li et al., 1997) меньшей длинной ног и 

чуть более длинными щетинками щита. 

 

Helenicula signata (Womersley, 1952) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Cat Top, Na Tau или Pung Mua) – 

Niviventer fulvescens (апрель 2019). 

Распространение. 

Малайзия (Stekolnikov, 2021). 

 

Helenicula cf. edibakeri (Nadchatram et Traub, 1971) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Nghe An (Hoa Binh, около Pu Mat национальный парк) – Dremomys rufigenis (апрель 

2018). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

Род Neoschoengastia Ewing, 1929 

 

Neoschoengastia gallinarum (Hatori, 1920) 

Распространение. 

Китай, Малайзия, Тайвань (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Hanoi, Thanh Hóa – Gallus gallus 

(Шлугер и др., 1960в); Polypectron bicalcanatum, Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus 

andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Neoschoengastia posekanyi Wharton et Hardcastle, 1946 

Распространение. 

Австралия, Китай, Япония, Тайвань, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Hanoi – Gallus 

gallus (Шлугер и др., 1960в); Nam Định (Nghĩa Hưng, сентябрь 1977), Gia Lai (H’Lim (?), Mang 

Yang) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Châu et al., 2007). 
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Род Parascoschoengastia Vercammen-Grandjean, 1960 

 

Paraschoengastia monticola Wharton et Hardcastle, 1946 

Распространение. 

Китай, Япония, Тайвань, Вьетнам: Quảng Ninh (Cẩm Phả, Đông Triều, январь ноябрь) – Rattus 

rattus, Nythyonic ethertoni (Châu et al., 2007). 

 

Род Schoengastia Oudemans, 1910 

 

Schoengastia pseudoschuffneri (Walch, 1927) 

Распространение. 

Бирма, Индия, Индонезия (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Hanoi – Bandicota savilei (=B. 

bengalensis), Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus norvegicus (Châu et al., 2007). 

 

Род Schoutedenichia Jadin and Vercammen-Grandjean, 1954 

 

Подрод Schoutedenichia Jadin et Vercammen-Grandjean, 1954 

 

Schoutedenichia (Schoutedenichia) centralkwangtunga (Mo, Chen, Ho et Li, 1959) 

Распространение. 

Китай, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Quảng Ninh (Hạ Long = Hon Gai) – Leopoldamys 

edwardsi (=R. edwardsi camphaensis) (Шлугер и др., 1960в), Южный Вьетнам (Saigon) – Suncus 

murinus (Domrow, 1962c). 

 

Род Walchiella Fuller, 1952 

 

**Walchiella hanseni Nadchatram et Lakshana, 1965 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Dacnomys millardi (апрель 2018), Thanh Hoa, Muong 

Lat (коммуна Phu Nhi, дер. Hua Pu) – Rattus losea (апрель 2019). 
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Распространение. 

Таиланд. 

 

*Walchiella impar (Gunther, 1939) 

Исследованный материал. 

Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Niviventer huang (март 

2017), Phú Quốc остров – Rattus tanezumi (ноябрь 2003). 

Распространение. 

Малайзия, Папуа-Новая Гвинея, Филиппины, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Lâm 

Đồng (Bảo Lộc), Южный Вьетнам – Tupaia belangeri (=Tupaia glis) (Châu et al., 2007). 

 

*Walchiella traubi (Womersley, 1952) 

Исследованный материал. 

Đồng Nai, Cát Tiên национальный парк – Maxomys surifer (ноябрь 2014), Quảng Bình (район 

Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Chiromyscus langbianis, Tupaia belangeri, Rattus 

norvegicus, Leopoldamys herberti (март 2017), Tuyen Quang (около Na Hang) – Leopoldamys 

edwardsi (апрель 2018). 

Распространение. 

Бирма, Малайзия, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Kon Tum – Rattus niviventer 

(Domrow, 1962b); Thái Nguyên (Quân Chu, Đại Từ), Bắc Giang (Sơn Động), Thừa Thiên-Huế 

(Hương Lộc, Phú Lộc), Lâm Đồng (Bảo Lộc, Di Linh) (Châu et al., 2007). 
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Триба Trombiculini Vercammen-Grandjean, 1960 

 

Род Blankaartia Oudemans, 1911 

 

Подрод Blankaartia Oudemans, 1911 

 

*Blankaartia acuscutellaris (Walch, 1922) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (район Xuyên Mộc, Hòa Tân) – Rattus type IV tiomanicus, Bandicota 

indica (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (район Xuyên Mộc, Зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – 

Rattus norvegicus (ноябрь 2014). 

Распространение. 

Африка, Азия: Азербайджан, Бирма, Цейлон, Китай, Гуам, Индия, Индонезия, Казахстан, 

Малайзия, Мальдивские острова, Филиппины, Таиланд (Кудряшова, 1998; Chaisiri et al., 

2016), Вьетнам: Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột), Cà Mau – Bandicota indica, Rattus losea (=R. losea 

exigus), Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007), Европа. 

 

Род Eutrombicula Ewing, 1938 

 

Eutrombicula hirsti (Sambon, 1927) 

Распространение. 

Австралия, Индия, Папуа Новая Гвинея, Филиппины (Fernandes and Kulkarni, 2003; Châu et al. 

2007), Вьетнам: Hà Giang – Gallus gallus domesticus, на домашних животных (Châu et al., 

2007). 

 

*Eutrombicula rara (Walch, 1924) 

Исследованный материал. 

Lâm Đồng (Cát Tiên нац. парк) – Maxomys surifer (ноябрь 2014). 

Распространение. 

Австралия, Индонезия, Малайзия (Audy, 1957), Папуа Новая Гвинея (Audy, 1956), 

Филиппины, Таиланд, Вьетнам: Thái Nguyên (Quân Chu, Đại Từ), Quảng Ngãi (коммуна Tiến 
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Minh, район Trà My), Gia Lai (Xa Lam, район An Khê), Lâm Đồng (коммуна Lộc Trung, район 

Đạ Huoai) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Dremomys rufigenis, Callosciurus flavimnus, 

Menetes berdmorei, Niviventer fulvescens (=R. fulvescens), Rattus andamanensis (=R. koratensis) 

(Châu et al., 2007). 

 

Eutrombicula wichmanni (Oudemans, 1905) 

Распространение. 

Австралия, Бирма, Бруней, Китай, Гуам, Индонезия, Япония, Малайзия, Папуа Новая Гвинея, 

Филиппины, Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Hanoi – куры, собаки, Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Rattus norvegicus; Lào Cai; Hà Giang и Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Quảng Trị (Vĩnh Linh) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus exulans (=R. r. 

concolor), Thanh Hoá – Rattus rattus (=R. r. rufescens, R. r. kelaarti, R. r. alexandrinus), Rattus 

nitidus, люди, домашние животные (Шлугер и др., 1963) (Гроховская, 1967). Thái Nguyên, Phú 

Thọ, Hòa Bình, Thái Bình, Nam Định, Nghệ An, Hà Tĩnh, Thừa Thiên Huế, Quảng Nam, Đà Nẵng, 

Lâm Đồng (Châu et al., 2007). Хозяева Gekko gecko, птицы, домашние животные, Dremomys 

pernyi, Menetes berdmorei, Berylmys bowersi (=R. bowersi), Rattus andamanensis (=R. 

koratensis), Rattus rattus, Rattus norvegicus (Châu et al., 2007). 

 

Род Leptotrombidium Nagayo, Miyagawa, Mitamura et Imamura, 1916 

 

**Leptotrombidium abramovi Stekolnikov, 2013 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lâm Đồng, Cát Tiên нац. парк – Maxomys surifer (ноябрь 2014), Thanh Hoa (Muong 

Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Pu Quan) – Anourosorex squamipes (апрель 2019). 

Распространение. 

Лаос (Stekolnikov, 2013). 

 

Leptotrombidium akamushi (Brumpt, 1910) 

Распространение. 

Бирма, Цейлон, Китай, Япония, Корея, Малайзия, Папуа Новая Гвинея, Филипины, Тайвань 

(Wang and Yu, 1992), Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Lâm Đồng (Lộc Trung, Bảo Lộc) – 
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Tragulus javanicus, Bình Thuận (Tân Nghĩa, Hàm Tân) – Herpestes javanicus exilis (Châu et al., 

2007); Bình Thuận (коммуна Tân Nghĩa, район Hàm Tân), Đồng Nai (ферма Sông Ray, район 

Xuyên Mộc); Lâm Đồng (Di Linh, Bảo Lộc) – Menetes berdmorei, Rattus andamanensis (=R. 

koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Leptotrombidium allosetum Wang, Liao et Lin, 1981 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997), Вьетнам: Cuc Phuong National Park – птицы Pellorneum ruficeps, 

Larvivora sibilans (февраль, 2010) (Kaluz et al., 2016). 

 

*Leptotrombidium alopeciatum Traub et Nadchatram, 1967 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Đồng Nai (Cát Tiên национальный парк) – Maxomys surifer, Tupaia belangeri (ноябрь 

2014), Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy район, Tân Lý) – Chiromyscus 

langbianis, Niviventer tenaster, Berylmys berdmorei, Berylmys bowersi, Niviventer huang, Tupaia 

belangeri, Niviventer tenaster, Bandicota indica, Rattus norvegicus, Rattus type IV tiomanicus, 

Leopoldamys herberti, Dremomys rufigenis (март 2017), Thừa Thiên-Huế (Nam Đông, Thuong 

Long) – Chiromyscus chiropus (декабрь 2019). 

Распространение. 

Вьетнам: Lâm Đồng (Bảo Lộc (=Blao), октябрь 1960) – Tupaia sp., Rattus sp., (Hương Lâm, 1000 

м, октябрь 1960) – Tupaia sp., Lâm Đồng, Di Linh (Djiring, 1000 м, октябрь 1960) – Dremomys 

sp; Lâm Đồng (Bảo Lộс); Song Trao (?); Lâm Đồng? (Hương Lâm, Di Linh (Djiring)); Khanh Hoa? 

(Đại Lãnh); Kẻ La (?) (=Kẻ Lám, Nghệ An); Thái Đa, Tam La (?) – Tupaia sp., Dremomys sp., 

Hylomys sp., Rattus sp., 1 белка (shrew) (1000–1550 м) (Traub and Nadchatram, 1967). 

Примечание. 

Экземпляры, собранные в Quang Binh и Thừa Thiên-Huế, отличаются от L. alopeciatum 

(Vercammen-Grandjean and Langston, 1976; Stekolnikov, 2013) несколько другим 

расположением дорсальных щетинок: 8-6-6-… или 8-4-6-… vs. 6-4-4-… 
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**Leptotrombidium arenicola Traub, 1960 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (Tân Biên, Tân Bình, Lo Go-Xa Mat национальный парк area) – Rattus type 

IV tiomanicus (октябрь 2011), Quảng Bình (Lệ Thủy) – Menetes berdmorei (февраль-март 2016), 

Tuyen Quang (около Na Hang) – Dremomys ornatus (апрель 2018). 

Распространение. 

Малайзия (Stekolnikov, 2013). 

 

*Leptotrombidium arvinum (Schluger et al., 1960) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Đồng Nai (Cát Tiên национальный парк) – Callosciurus finlaysonii flavimanus, Tupaia 

belangeri (ноябрь 2014), Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy, окр. дер. Tân Lý) – 

Bandicota indica, Rattus andamanensis,Tupaia belangeri (март 2017), Thừa Thiên-Huế (Nam 

Đông, Thuong Long) – Chiromyscus chiropus (декабрь 2019). 

Распространение. 

Китай (Юннань), Лаос, Малайзия, Таиланд, (Traub and Lakshana, 1966; Vercammen-Grandjean 

and Langston, 1976; Wang and Yu, 1992; Chaisiri et al., 2016), Вьетнам: Cao Bằng (Ba Bể); Nghệ 

An (Phủ Quỳ) – Tupaia sp. (Шлугер и др., 1960а); Ha Giang – Rattus tanezumi (=R. r. sladeni), 

Nghệ An (Phủ Quỳ =Фу-Куй =Phủ Quí) – Tupaia belangeri (=Tupaia glis modesta), Niviventer 

tenaster (=R. niviventer lotipes), Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Гроховская, 1967). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Callosciurus eryrthraeus, 

Dremomys rufigenis, Rattus sp. (Châu et al., 2007). 

 

**Leptotrombidium binbium Traub et Lakshana, 1966 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Kon Tum (Chu Mom Ray национальный парк) – Dremomys rufigenis (ноябрь 2014). 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021). 

 

**Leptotrombidium chuanxi Wen, Zhou, Chen, Wang et Zhang, 1984 

Исследованный материал. 
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Вьетнам: Quảng Bình (Lệ Thủy, Lâm Thủy) – Niviventer huang, Rattus nitidus, Rattus 

andamanensis (апрель 2018). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

**Leptotrombidium cricethrionis Wen, Sun et Sun, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Dacnomys millardi (апрель 2018). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

*Leptotrombidium deliense (Walch, 1922) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (район Tân Biên: Tân Bình) – Rattus type IV tiomanicus, Bandicota indica, 

Bandicota savilei (октябрь 2011), Tây Ninh (район Tân Biên: Tân Lập, нац. парк Lò Gò-Xa Mát) 

– Bandicota savilei, Berylmys berdmorei, Rattus type IV tiomanicus (октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng 

Tàu (район Xuyên Mộc: Hòa Tân) – Rattus type IV tiomanicus, Rattus norvegicus, Bandicota indica 

(октябрь 2011), Bà Rịa-Vũng Tàu (район Xuyên Mộc: зап-к Bình Châu – Phước Bửu) – Berylmys 

berdmorei (ноябрь 2014), Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 

2015), Bắc Kạn (нац. парк Ba Bể) – Hylomys sp. (июнь 2016), Quảng Bình (Lệ Thủy) – Tupaia 

belangeri, Menetes berdmorei, Rattus exulans, Rattus andamanensis (февраль-март 2016), Quảng 

Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy: Tân Lý) – Bandicota indica, Niviventer huang, Rattus 

nitidus, Berylmys berdmorei (март 2017), Tây Ninh (нац. парк Lò Gò-Xa Mát) – Berylmys 

berdmorei No 184770 ЗММГУ (январь 2008), остров Phú Quốc– Rattus tanezumi No 186858 

ЗММГУ (ноябрь 2003), Kon Tum (Chu Mom Ray национальный парк) – Dremomys rufigenis 

(ноябрь 2014), Nghe An (Quỳ Châu) – Hylomys suillus (март 2014), Hai Phong (Cat Ba остров, 

Cat Ba нац. парк) – Leopoldamys edwardsi (ноябрь 2011), Dong Nai (Vinh Cuu reserve, Ma Da 

forestry) – Tamiops rudolfei (октябрь 2009). 

Распространение. 

Австралия, Бирма, Камбоджа, Цейлон, Китай, Индия, Индонезия, Лаос, Малайзия, 

Мальдивские острова, Непал, Папуа Новая Гвинея, Филиппины, Тайвань, Таиланд, (Chaisiri 
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et al., 2016), Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm), Nghệ An (Phủ Quỳ), Hà Giang, Thanh Hóa, Quảng 

Trị (Vĩnh Linh) – Rattus exulans (=R. r. concolor), Rattus norvegicus, Rattus rattus (=R. r. 

kandianus, R. r. rufescens, R. r. wroughtoni), Rattus tanezumi (=R. r. khyensis, R. r. tikos) (Шлугер 

и др., 1960а), Tĩnh Túc (Cao Bằng), Nghệ An (Phủ Quỳ) – Niviventer tenaster (=R. niviventer 

lotipes), Rattus argentiventer (=R. hoxaensis), Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Tupaia belangeri 

(=Tupaia glis) (Гроховская, 1967); Quảng Nam (гора Cẩm Khê), Quảng Trị – Rattus rattus, Quảng 

Nam (гора Cẩm Khê) – Rattus tanezumi (=R. f. molliculus), Bà Rịa-Vũng Tàu (остров Côn Sơn) –

Rattus exulans (=R. r. concolor), Rattus tanezumi (=R. r. germaini); Quảng Nam (An Hoa combat 

base) Rattus argentiventer; Thua Thien (Nui Khe) – Herpestes javanicus, Bà Rịa-Vũng Tàu (остров 

Côn Sơn, Ben Dam) – Macaca fascicularis, Bà Rịa-Vũng Tàu (airport building, остров Côn Sơn) – 

Rhinolophus chasen (Hadi and Carney, 1977), Sơn La (Mộc Châu), Hà Giang, Bắc Kạn (нац. парк 

Ba Bể), Thái Nguyên (Quân Chu), Bắc Giang, Hòa Bình, Thái Bình, Ninh Bình, Thanh Hóa, Hà 

Tĩnh, Nghệ An (Phủ Quỳ, Tương Dương), Quảng Trị (Khe Sanh, Cam Lộ, Vĩnh Linh); Thừa Thiên-

Huế (Huế, Phú Lộc, Nam Đông), Đà Nẵng (полуостров Sơn Trà); Quảng Ngãi, Bình Định, Phú 

Yên (Xuân Sơn), Khánh Hòa (Đại Lãnh), Ninh Thuận (Sông Trao, Phan Rang, Minh Ma, Krong 

pha), Bình Thuận, Kon Tum, Gia Lai (Plei Ku), Đắk Lắk (Buôn Ma Thuột, M'Đrắk), Lâm Đồng (Đà 

Lạt, Bảo Lộc, Di Linh, деревушка Hương Lâm, плато Lang Bian), Tây Ninh, Đồng Nai, г. Hồ Chí 

Minh, Bà Rịa-Vũng Tàu (остров Côn Sơn, Côn Đảo Район), Thừa Thiên Huế (Xuân Phú), Tánh 

Mỹ (?), Khánh Hòa (Phú Xương) (Châu et al., 2007). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора).  птицы, Hylomys suillus, 

Crocidura dracula, Suncus murinus; Paguma larvata, Viverra zibetha, Herpetes javanicus, 

Tragulus japonicas, Muntiacus muntjak; Callosciurus erythraeus, Dremomys rufigenis, D. pernyi, 

Menetes berdmorei, Tamiops rodolphei, Bandicota indica, Bandicota savilei, Berylmys bowersi, 

Leopoldamys edwardsi, Leopoldamys revertens (=L. sabanus), Niviventer fulvescens, Niviventer 

niviventer, Rattus andamanensis (=R. koratensis), Rattus argentiventer, Rattus exulans, Rattus 

nitidus, Rattus norvegicus, Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Tupaia belangeri (=Tupaia glis), 

Macaca fascicularis, Homo sapiens (Châu et al., 2007). 
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**Leptotrombidium fletcheri (Womersley et Heaslip, 1943) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: остров Phú Quốc – Rattus tanezumi (ноябрь 2003), Lang Son (Huu Lien nature reserve) 

– Tonkinomys daovantieni (май 2012). 

Распространение. 

Китай, Индонезия, Малайзия (Stekolnikov, 2013), Папуа Новая Гвинея, Филиппины 

(Stekolnikov, 2021). 

 

*Leptotrombidium fulleri (Ewing, 1945) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (район Lệ Thủy, коммуна Lâm Thủy) – Tupaia belangeri (февраль-март 

2016). 

Распространение. 

Бирма, Китай, Индия, Корея, Лаос, Малайзия, Непал, Туркменистан, Таиланд (Traub and 

Lakshana, 1966; Vercammen-Grandjean and Langston, 1976; Wang and Yu, 1992; Кудряшова, 

1998; Chaisiri et al., 2016), Вьетнам: Sơn La (Mộc Châu, октябрь 1977) – Rattus tanezumi; 

провинция Hòa Bình, район Kim Bôi (Đú Sáng, Thung Rếch (?), февраль 1972, май 1972) – 

Paguma larvata; Đồng Nai (Xuân Lộc, ноябрь, декабрь 1978) – Bandicota savilei (=B. 

bengalensis); Gia Lai (An Khê, декабрь, март, апрель, ноябрь 1978) – Menetes berdmorei; Phú 

Yên (деревня Xuân Sơn, район Đồng Xuân, июнь 1976); Bình Thuận (район Hàm Tân, коммуна 

Tân Nghĩa, февраль 1976) (Châu et al., 2007); Thừa Thiên-Huế (Huế, май 1960) – Tupaia 

belangeri (=Tupaia glis) (Traub and Lakshana, 1966). 

Дополнительные хозяева во Вьетнаме (без указания точек сбора). Tupaia belangeri (=Tupaia 

glis), Bandicota savilei (=B. bengalensis), Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus andamanensis 

(=R. koratensis). 

 

Leptotrombidium globosum (Schluger et al., 1960) 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: (Quảng Ninh, Hà Lầm) – Leopoldamys revertens (=R. 

sabanus), Tupaia belangeri (=Tupaia glis modesta) (Шлугер и др., 1960а). 

 



 
 
 

86 
 

*Leptotrombidium gracipalpe (Schluger et al., 1960) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Neotetracus sinensis (апрель 2018). 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm) – Rattus tanezumi (=R. r. tikos), Leopoldamus revertens (=R. 

sabanus), Tupaia belangeri (= Tupaia glis modesta), Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и 

др., 1960а). 

 

Leptotrombidium hanseni Traub et Lakshana, 1966 

Распространение. 

Китай, Вьетнам: Cuc Phuong National Park (февраль 2010) – Pellorneum ruficeps (Kaluz et al., 

2016). 

 

 

Leptotrombidium horridum (Schluger et al., 1960) 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm) – Leopoldamys revertens (=R. sabanus), Tupaia belangeri 

(=Tupaia glis modesta), Thái Nguyên (Thái Nguyên) – Mus musculus homourus, Crocidura 

attenuata, Ha Giang – Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и др., 1960а, Гроховская, 1967); 

Thái Nguyên (Quân Chu), Bắc Giang (Sơn Động), Quảng Ninh; Nghệ An (Tương Dương) – 

Hylomys suillus, Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Rattus andamanensis (=R. koratensis) 

(Châu et al., 2007). 

 

**Leptotrombidium imphalum Vercammen-Grandjean et Langston, 1976 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Bandicota savilei, Rattus osgoodi (ноябрь 

2015), Bắc Kạn (нац. парк Ba Bể) – Niviventer lotipes (июнь 2016), Quảng Bình (Lâm Thủy) – 

Leopoldamys herberti (март 2017), Bà Rịa-Vũng Tàu (район Xuyên Mộc, заповедник Bình Châu – 

Phước Bửu) – Berylmys berdmorei, Leopoldamys revertens, Niviventer huang, Rattus norvegicus 

(ноябрь 2014). 
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Распространение. 

Таиланд, Индия, Бирма, Малайзия, Шри-Ланка, Китай (Vercammen-Grandjean and Langston, 

1976; Wang and Yu, 1992; Fernandes and Kulkarni, 2003; Chaisiri et al., 2016). 

 

Leptotrombidium kunshui Wen et Xiang, 1984 

Распространение. 

Китай, Вьетнам: Cuc Phuong National Park (февраль 2010) – Pellorneum ruficeps, Larvivora 

sibilans (Kaluz et al., 2016). 

 

Leptotrombidium linjeromae Vercammen-Grandjean et Langston, 1976 

Распространение. 

Филиппины, Вьетнам: Di Linh (Djiring), Lâm Đồng (Bảo Lộc (=Blao) – Tupaia sp. (Vercammen-

Grandjean, Langston, 1976). 

 

Leptotrombidium magnum (Schluger et al., 1960) 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm) – Leopoldamys revertens (=R. sabanus), Tupaia belangeri 

(=Tupaia glis modesta), Rattus tanezumi (=R. r. tikos) (Шлугер и др., 1960а); Lạng Sơn, Hòa Bình 

(Châu et al., 2007) – Hylomys suillus, Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Leptotrombidium minului Stekolnikov, 2013 

Распространение. 

Малайзия, Вьетнам (Rattus sp.) (Vercammen-Grandjean and Langston, 1976; Stekolnikov, 2013). 

 

*Leptotrombidium monstrosum (Schluger et al., 1960) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Nghe An (Quỳ Châu) – Hylomys suillus (март 2014), Son La (Phu Yen, Muong Thai) – 

Leopoldamys edwardsi (декабрь 2011). 

Распространение. 

Вьетнам: Quảng Ninh (Hà Lầm) – Leopoldamys revertens (=L. sabanus), Tupaia belangeri 

(=Tupaia glis modesta) (Шлугер и др., 1960а); Bắc Kạn (нац. парк Ba Bể), Thái Nguyên (Quân 
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Chu), Gia Lai (плато Kon Hà Nừng), Lâm Đồng (район Di Linh: Bảo Lộc) (Châu et al., 2007). 

Хозяева. Hylomys suillus, Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Callosciurus erythraeus, Dremomys 

rufigenis, Menetes berdmorei, Tamiops rodolphei, Rattus andamanensis (=R. koratensis), 

Leopoldamys revertens (=L. sabanus), Paradoxurus hemaphraditus, Atherurus macrourus, Gallus 

gallus dom., Francolinus pintadeanus (Châu et al., 2007). 

 

Leptotrombidium nguyenvanaii Phuong, 1972 

Распространение. 

Китай, Вьетнам: Binh Dinh (Qui Nhon) – Rattus rattus (Châu et al., 2007). 

 

Leptotrombidium paradux Vercammen-Grandjean et Langston, 1976 

Распространение. 

Китай, Вьетнам: Cuc Phuong National Park (февраль 2010) – Pellorneum ruficeps (Kaluz et al., 

2016). 

 

Leptotrombidium rectanguloscutum (Hsu et Chen, 1964) 

Распространение. 

Китай (Wang and Yu, 1992). 

Вьетнам: Trung Quốc; Thái Nguyên (Quân Chu) – Hylomys suillus, Tupaia belangeri (=Tupaia 

glis), Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Châu et al., 2007). 

 

Leptotrombidium saigoni Stekolnikov, 2013 

Распространение. 

Вьетнам (Stekolnikov, 2013). 

 

Leptotrombidium scanloni Traub et Lakshana, 1966 

Распространение. 

Китай, Таиланд, Вьетнам: An Khe (Южный Вьетнам) – Rattus rattus (Vercammen-Grandjean, 

Langston, 1976; Stekolnikov, 2021). 
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Leptotrombidium scutellare (Nagayo et al., 1921) 

Распространение. 

Япония, Малайзия, Китай, Корея, Таиланд (Traub and Lakshana, 1966; Wang and Yu, 1992; 

Châu et al. 2007; Chaisiri et al., 2016; Stekolnikov, 2021). 

Вьетнам: Thái Nguyên, Bắc Giang, Quảng Ninh, Hòa Bình, Nghệ An, Hà Tĩnh, Thừa Thiên Huế, 

Quảng Nam, Bình Định, Phú Yên, Khánh Hòa, Bình Thuận, Kon Tum, Gia Lai, Đắk Lắk, Lâm 

Đồng (Châu et al., 2007) – Hylomys suillus, Tupaia belangeri (=Tupaia glis), Dremomys rufigenis, 

Menetes berdmorei, Bandicota indica, Leopoldamys edwardsi (=R. edwardsi), Rattus tanezumi (=R. 

flavipectus), Rattus andamanensis (=R. koratensis), Paradoxurus hermaphrodites, Tragulus 

japonicas, Macaca mulatta, Homo sapiens, Polyplectron picalcaratum, Francolinus pintadeanus 

(Châu et al., 2007). 

 

**Leptotrombidium shuqui Wen et Xiang, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bắc Kạn (нац. парк Ba Bể) – Hylomys sp. (июнь 2016) 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

*Leptotrombidium turdicola Vercammen-Grandjean et Langston, 1976 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Son La (Phu Yen, Muong Coi village) – Dremomys rufigenis, Leopoldamys herberti 

(декабрь 2011). 

Распространение. 

Китай, Таиланд, Малайзия, Вьетнам: Ninh Bình (Cuc Phuong National Park) – Pellorneum 

ruficeps (Kaluz et al. 2016). 

 

**Leptotrombidium umbricola Nadchatram et Dohany, 1980 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (район Tân Biên: Tân Bình) – Bandicota savilei (октябрь 2011), Quảng Bình 

(Lâm Thủy) – Niviventer huang, Chiromyscus chiropus, Niviventer tenaster (март 2017). 
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Распространение. 

Малайзия (Stekolnikov, 2013). 

 

** Leptotrombidium yulini Xiang et Wen, 1984 

Исследованный материал. 

Sơn La (Muong Coi) – Leopoldamys herberti (декабрь 2011). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

**Leptotrombidium yuebeiense Zhao, 1982 

Исследованный материал. 

Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015), Lang Son (Huu Lien 

nature reserve) – Leptotrombidium yuebeiense (май 2012). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

*Leptotrombidium cf. arvinum (Schluger et al. 1960) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Neotetracus sinensis, Dremomys ornatus (апрель 

2018). 

Примечание. 

Исследованные экземпляры схожи с L. arvinum по форме щита, но отличаются опушением 

щетинок пальп: B(b)/b(B)/Bb(N)N vs. fPp = N/N/BNN. 

 

**Leptotrombidium cf. bawangense Zhao, 1982 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Thanh Hoa (Muong Lat, 4 км к северу от Suoi Phai) – Callosciurus inornatus (апрель 

2019). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 
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**Leptotrombidium cf. cebephium Vercammen-Grandjean et Langston, 1976 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus osgoodi (ноябрь 2015). 

Распространение. 

Папуа-Новая Гвинея (Stekolnikov, 2021). 

 

*Leptotrombidium cf. fulleri (Ewing, 1945) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Neotetracus sinensis (апрель 2018). 

Примечание. 

Исследованные экземпляры отличаются от L. fulleri длинной щетинок щита PL 70–76 vs. 55–

60. У одной из личинок опушение пальп – N/N/BNB vs. N/N/BNN. 

 

**Leptotrombidium cf. megabodense Stekolnikov 2013 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lâm Thủy) – Rattus norvegicus (март 2017). 

Распространение. 

Малайзия (Stekolnikov, 2021). 

 

**Leptotrombidium cf. miculum (Traub et Audy, 1954) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (район Xuyên Mộc, заповедник Bình Châu – Phước Bửu) – Berylmys 

berdmorei (ноябрь 2014), Tuyen Quang (около Na Hang) – Chiromyscus thomasi (апрель 2018). 

Распространение. 

Малайзия (Stekolnikov, 2013). 

 

**Leptotrombidium cf. nanchangense Wen, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lâm Thủy) – Rattus type IV tiomanicus (март 2017). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 
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**Leptotrombidium cf. pentafurcatum Wen et Xiang, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lâm Đồng (Bidoup Núi Bà национальный парк) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015), 

Quảng Bình (Lệ Thủy) – Menetes berdmorei (июнь 2016), Quảng Bình (Lệ Thủy) – Berylmys 

berdmorei, Rattus type IV tiomanicus, Bandicota indica, Rattus norvegicus (март 2017), Остров 

Phú Quốc – Rattus tanezumi No 186858 ЗММГУ (ноябрь 2003), Вьетнам – Hylomys suillus (май 

1978). 

Распространение. 

Китай (Stekolnikov, 2013). 

 

**Leptotrombidium cf. spicanisetum Yu, Yang et Gong, 1986 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tuyen Quang (около Na Hang) – Dremomys ornatus (апрель 2018). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

**Leptotrombidium cf. tenipilum Wen et Xiang, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

**Leptotrombidium cf. yui Chen et Hsu, 1955 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Thanh Hoa (Muong Lat, коммуна Phu Nhi, дер. Pu Quan) – Anourosorex squamipes 

(апрель 2019). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 
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**Leptotrombidium sp. 1 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lâm Thủy) – Niviventer tenaster, Leopoldamys herberti (март 2017). 

 

**Leptotrombidium sp. 2 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Nghe An (Hoa Binh, около Pu Mat национальный парк) – Dremomys rufigenis (апрель 

2018). 

 

Род Lorillatum Nadchatram, 1963 

 

*Lorillatum attapinum (Schluger et al., 1963) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Thanh Hoa (Muong Lat, Pu Nhi) – Mus cf. cooki (апрель 2019). 

Распространение. 

Вьетнам: Hà Giang – Suncus murinus (=Crocidura leucrura) (Шлугер и др., 1963), Rattus 

tanezumi (=R. flavipectus) (Гроховская, 1967). 

 

Lorillatum kianjoei (Nadchatram et Traub, 1964) 

Распространение. 

Таиланд (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Di Linh (Djiring) (1100 m), Kẻ La (?) (=Kẻ Lám, Nghệ 

An), Ap Huang Lam (?) (октябрь, 1960) – Tupaia sp., Minh Ma (?) (декабрь 1960) – Rattus sp. 

(Nadchatram and Traub, 1964); Bà Rịa-Vũng Tàu (остров Côn Sơn: Ben Dam, airport building, Núi 

Chúa, март, апрель 1968) – Rattus tanezumi (=R. r. germaini), Niviventer fulvescens (=R. 

niviventer condorensis), Rattus sp. (Hadi and Carney, 1977). 

 

*Lorillatum oreophilum (Nadchatram et Traub, 1964) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lâm Thủy) – Rattus type IV tiomanicus (март 2017), Tuyen Quang (около 

Na Hang) – Leopoldamys edwardsi (апрель 2018). 

Распространение. 
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Вьетнам: Khánh Hòa (Đại Lãnh), Minh Ma (?) (S. Vietnam), Thai Da Tan La (?) (ноябрь, декабрь 

1960) – Rattus sp. (Nadchatram and Traub, 1964); Lâm Đồng (Bảo Lộc, Di Linh) – Tupaia 

belangeri (=Tupaia glis) (Châu et al., 2007). 

 

**Lorillatun tungshihensis Hsu et Chen, 1964 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Sơn La province (Muong Coi village) – Leopoldamys herberti (декабрь 2011). 

Распространение. 

Китай (Li et al., 1997). 

 

Род Microtrombicula Ewing, 1950 

 

Microtrombicula fulgida (Schluger et al., 1963) 

Распространение. 

Вьетнам: Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), на разных видах грызунов 

(Шлугер и др., 1963) (Гроховская, 1967). 

 

*Microtrombicula munda (Gater, 1932) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (Xuyên Mộc район Hòa Tân) – Lorillatun tungshihensis, Rattus type 

IV (октябрь 2011). 

Распространение. 

Малайзия, Шри-Ланка, Индия, Таиланд, Китай (Stekolnikov, 2021), Вьетнам: Thừa Thiên-Huế 

(Phú Lộc) – Rattus andamanensis (=R. koratensis), Menetes berdmorei (Châu et al., 2007). 

 

Microtrombicula vitosa (Schluger et al., 1963) 

Распространение. 

Вьетнам: Nghệ An (Phủ Quỳ) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и др., 1963); Hòa Bình 

(Kỳ Sơn) (Châu et al., 2007). 
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Род Neotrombicula Hirst, 1915 

 

Neotrombicula anax Audy et Womersley, 1957 

Распространение. 

Индия (Fernandes and Kulkarni, 2003), Вьетнам: Thái Nguyên (Quân Chu, декабрь 1969) (Châu 

et al., 2007); Quảng Ninh (Hà Tu) – Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri) (Гроховская, 

1967). Дополнительные хозяева во Вьетнаме. Hylomys suillus, Tupaia belangeri (=Tupaia glis) 

(Châu et al., 2007). 

 

Neotrombicula elegans Schluger, 1966 

Распространение. 

Европа, Иран, Вьетнам: Cuc Phuong National Park (февраль 2010) – Pellorneum ruficeps, 

Larvivora sibilans, Turdus dissimilis (Kaluz et al., 2016; Stekolnikov et al., 2021). 

 

Neotrombicula weni (Wang, 1964) 

Распространение. 

Китай, Вьетнам: Thái Nguyên, Hòa Bình (Châu et al., 2007). Хозяева во Вьетнаме. Microtus 

oeconomus, Hylomys suillus, Prinodon pardicolor, Dremomys pernyi, Niviventer fulvescens (=R. 

fulvescens), Rattus andamanensis (=R. koratensis) (Châu et al., 2007). 

 

Род Trombiculindus Radford 1948 

 

*Trombiculindus gateri Traub et Nadchatram, 1967 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (район Xuyên Mộc, Hòa Tân) – Rattus type IV tiomanicus (октябрь 

2011). 

Распространение. 

Малайзия, Таиланд (Traub and Lakshana, 1968), Вьетнам: Khánh Hòa (Xuân Phú, Ninh Hòa) – 

Rattus rattus (Châu et al., 2007). 
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*Trombiculindus hastatum (Gater, 1932) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Lâm Đồng (нац. парк Bidoup Núi Bà) – Rattus andamanensis (ноябрь 2015). 

Распространение. 

Малайзия (Traub and Nadchatram, 1967a), Таиланд (Womersley, 1952), Вьетнам: Cao Bằng 

(Tĩnh Túc) – Rattus tanezumi (=R. flavipectus) (Шлугер и др., 1963). 

 

Trombiculindus vanpeeneni Hadi et Carney, 1977 

Распространение. 

Вьетнам: Bà Rịa-Vũng Tàu (остров Côn Sơn) – Niviventer fulvescens (=R. niviventer condorensis), 

Rattus tanezumi (=R. r. germaini) (Hadi, Carney, 1977). 

 

*Trombiculindus paniculatum Traub et al., 1968 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Hai Phong (Cat Ba остров, Cat Ba нац. парк) – Leopoldamys edwardsi (ноябрь 2011). 

Распространение. 

Таиланд (Chaisiri et al., 2016), Вьетнам: Kon Tum (Kon Plon) – Muntiacus muntjak (Châu et al., 

2007). 

 

*Trombiculindus cf. chilie Wen et Xiang, 1984 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Son La (Phu Yen, Muong Bang) – Bandicota sp. (март 2011). 

Распространение. 

Китай. 

 

*Trombiculindus cf. griselda (Schluger et al., 1963) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lệ Thủy, Lâm Thủy) – Tupaia belangeri, Niviventer huang, Maxomys moi 

(март 2017). 

Распространение. 
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Вьетнам: Thái Nguyên – Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Quảng Ninh (Hòn Gai, Hà Lầm) – 

Leopoldamys revertens (=R. sabanus heptneri), Rattus tanezumi (=R. flavipectus). Хозяева (без 

указания точки сбора): Rattus rattus (=R. r. alexandrinus), Leopoldamys cf. edwarsdsi (=Rattus 

grochovskii) (Шлугер и др., 1963, Гроховская, 1967). 

 

**Trombiculindus cf. traubi (Womersley, 1952) 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Tây Ninh (нац. парк Lò Gò-Xa Mát) – Berylmys berdmorei (январь 2008). 

Распространение. 

Малайзия, Индия (Womersley, 1952; Fernandes and Kulkarni, 2003). 

 

**Trombiculindus sp. 1 

Исследованный материал. 

Вьетнам: Quảng Bình (Lệ Thủy, Lâm Thủy) – Rattus type IV tiomanicus, Niviventer tenaster (март 

2017). 

 

Несколько видов тромбикулид не включены в аннотированный список, поскольку 

автору не удалось найти статьи с первоописаниями этих видов, а только упоминания в 

диссертации (Châu, 1994) и на электронном ресурсе (Châu, 1997): Leptotrombidium sciuridum, 

Leptotrombidium spinosum, Leptotrombidium mocchauensis, Leptotrombidium babeensis. 

Leptotrombidium blaoensis Lâm Đồng (район Bảo Lộc, Lộc Trung) Tragulus javaensis (Đạt and 

Châu, 2007); Leptotrombidium vietnamensis Chau 1994 Đắk Lắk, Kon Tum, Tiên Hoàng (район 

Cát Tiên, Lâm Đồng) (Đạt and Châu, 2007); Gallus gallus dom., Hylomys suillus, Paguma larvata, 

Bandicota indica, Rattus tanezumi (=R. flavipectus), Rattus andamanensis (=R. koratensis); 

Trombiculindus taynguyensis Đắk Lắk (Buôn Đôn), Kon Tum (Đăk Tô) (Đạt and Châu, 2007). 

 

4.2. Видовое разнообразие тромбикулид Вьетнама 

Фауна тромбикулид, паразитирующих на мелких млекопитающих Вьетнама на 

данный момент, включая данные литературы, насчитывает 132 вида из 16 родов трех 

подсемейств (Приложение: табл. П2). Наиболее богато видами подсемейство Trombiculinae 

(100 видов), в котором больше всего видов относится к роду Leptotrombidium (31 вид). В 
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подсемействе Gahrliepiinae (32 вида) выделяется род Walchia (14 видов). Подсемейство 

Leeuwenhoekiinae представлено одним видом. Рода Leptotrombidium и Walchia наиболее 

разнообразны именно в ориентальной области (Stekolnikov, 2021). Эндемичных для 

территории Вьетнама родов не найдено, хотя в соседних регионах такие рода имеются, 

например род Laotrombicula из Лаоса (Stekolnikov, 2014). 

Общность фауны Вьетнама и соседних регионов. Большинство из обнаруженных 

нами видов тромбикулид также обитает на территории Китая (73) и Таиланда (61). Многие 

виды распространены в Малайзии (39), Индии (22), Бирме (18), на Тайване (15), в Индонезии 

(14), Папуа – Новой Гвинее (13), Филиппинах (13). Часть видов известна из Лаоса (9), Японии 

(9), Австралии (8), Шри-Ланки (7), Гуама (4), Кореи (4), Непала (4), Мальдивов (3), 

Сингапура (3), Пактистана (2), Брунея (1), Камбоджи (1), что отражает не только сходство 

фаун, но и степень изученности соседних регионов (слабо изученная фауна Камбоджи и 

Лаоса и хорошо изученная фауна Китая и Таиланда). 

Сравнительный анализ распределения видов тромбикулид по территории Вьетнама 

показывает, что четкого разделения на север и юг не наблюдается, что может быть частично 

связано с неоднородностью выборок животных-прокормителей. Однако можно выделить 

группы провинций близких по видовому составу клещей (рис. 10), в частности, провинции 

Lang Son и Bac Kan (4, 3), Nghe An и Than Hoa (5, 6), а также группа южных провинций (7–

10). Провинция Khan Hoa выделяется среди других точек сбора, поскольку в этой точке 

местами отлова животных служили преимущественно антропогенные биотопы. Тем не менее 

есть виды, которые встречаются только в северной части Вьетнама (Doloisia alata, Gahrliepia 

eurypunctata, G. fenestrulata, G. cf. marshi, G. cf. meridionalis, G. guangxiensis, Leptotrombidium 

cricethrionis, L. gracipalpe, L. shuqui, L. turdicola, L. yulini, L. cf. arvinum, L. cf. bawangense, L. 

cf. spicanisetum, L. cf. yui, Lorillatum attapinum, L. tungshihensis, Trombiculindus paniculatum, T. 

cf. chilie, Walchia delicatula, W. cf. brennani, Walchiella hanseni) или южной части Вьетнама 

(Ascoschoengastia montana, Leptotrombidium alopeciatum, L. cf. cebephium, L. cf. tenipilum, 

Schoengastiella ligula, Trombiculindus traubi). Эти виды представлены в сборах в небольшом 

количестве, поэтому необходимы дальнейшие исследования их распространения. 
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Рисунок 10. Кластерный анализ фаун тромбикулид в 12 провинциях Вьетнама на основании 

матрицы, построенной по формуле Брея – Кертиса. 

 

4.3. Видовая идентификация тромбикулид 

В процессе работы над материалом, было обнаружено, что виды описанные 

Е.Г. Шлугер в 1960-х годах (из материалов, собранных И.М. Гроховской в Северном 

Вьетнаме), сложно идентифицировать из-за неполноты описаний (Шлугер и др., 1960а,б,в, 

1961, 1963). В частности, в оригинальных работах не были выделены типы, отсуствовали 

важные диагностические признаки. Мы изучили сборы И.М. Гроховской, хранящиеся в 

коллекции Зоологического музея МГУ, в том числе выделенные Н.И. Кудряшовой лектотипы 

(Кудряшова, 2004), а также свой экспедиционный материал. В результате, нами были 

составлены переописания 18 видов тромбикулид из родов Cheladonta, Doloisia, Gahrliepia, 

Leptotrombidium, Lorillatum, Microtrombicula, Schoutedenichia, Traubacarus, Trombiculindus 

(Antonovskaia, Stekolnikov, 2021; Stekolnikov, Antonovskaia, 2021). 

Определение тромбикулид затруднено необходимостью изучать большое число 

признаков, многие из которых – морфометрические (численные). В сложных случаях, 
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которые нередки, для определения вида необходима выборка экземпляров. Зачастую весь 

набор морфологических признаков не позволяет однозначно определить вид личинок 

(Zajkowska, Mąkol, 2022). В связи с этим, нами изучена возможность использования 

молекулярных признаков для определения тромбикулид. 

Мы проанализировали депонированные нуклеотидные последовательности в базе 

данных Nucleotide (NCBI, https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore). Объем базы данных 

нуклеотидных последовательностей тромбикулид увеличивается (октябрь 2017 г. – 118 

последовательностей, январь 2022 г. – 10 221). Основная масса последовательностей 

принадлежит виду Leptotrombidium deliense (9918 записей), и среди них более 97% – это 

фрагменты полного генома (scaffolds). На все остальные виды тромбикулид приходится 275 

записей (январь 2022 г.). Число таксонов тромбикулид в базе данных NCBI составляет 

порядка 50 видов, из них в ориентальной области и на территории Юго-Восточной Азии 

встречается 19 видов. Объем накопленных данных очевидно недостаточен. Для сравнения: 

для сопоставимого по объему видов семейства галловых клещей Eriophyidae (около 3800 

видов в мировой фауне) (Zhang et al., 2011) получено более 4000 нуклеотидных 

последовательностей для 187 видов (январь 2022 г.). 

Большинство представленных нуклеотидных последовательностей тромбикулид – 

фрагменты гена COI, стандратного участка баркодинга. Мы проанализировали: 1) различия в 

нуклеотидных последовательностях гена COI у разных родов и видов тромбикулид, 2) 

межвидовые генетические дистанции на примере представителей рода Leptotrombidium. 

Сравнение нуклеотидных последовательностей COI тромбикулид показало наличие 

делеции размером в две аминокислоты у видов рода Leptotrombidium и вариабельного участка 

у других видов (Приложение: рис. П2). Вариабельный участок гена соответствует одной из 

петель белка цитохром оксидазы (Приложение: рис. П1). Делеция была обнаружена при 

помощи всех использованных нами методов выравнивания нуклеотидных 

последовательностей (ClustulW, Macse и Gblocks). Анализ всех последовательностей 

тромбикулид байесовским методом показал, что они разделяются на две группы: с делецией 

и без (Приложение: рис. П2). При филогенетических построениях участки с делециями часто 

удаляют из выравнивания, однако они могут нести уникальную информацию для 

разграничения близкородственных видов (Lehmitz, Decker, 2017). 
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Вставки и делеции (indels) в разных сайтах баркодингового участка COI нечасто 

встречаются у животных, но известны для тромбидиформных клещей (Trombidiformes, 

Acariformes). В частности, у представителей рода Cyta (Bdellidae, Prostigmata), которые 

используется здесь в качестве внешней группы (Young, Hebert, 2015). По-видимому, высокий 

уровень различий в нуклеотидных последовательностях характерен для тромбидиформных 

клещей, что можно ожидать, учитывая разнообразие их жизненных стратегий и морфологии 

(Young, Hebert, 2015). Наличие делеций может сопровождаться высоким уровнем 

аминокислотных замен, что возможно связано с высокими темпами эволюции данного 

участка (Arabi et al., 2012; Young, Hebert, 2015). 

Для успешного видового определения при помощи баркодинга должно соблюдаться 

следующее условие: генетические дистанции между образцами одного вида не должны 

перекрываться с межвидовыми дистанциями. Анализ последовательностей видов рода 

Leptotrombidium методом ASAP показывает, что дистанции не перекрываются (наблюдается 

«barcoding gap») (рис. 11, Приложение: рис. П4). Уровень различий между внутривидовой и 

межвидовой изменчивостью для Leptotrombidium составляет 5–12%, для Walchia – 4–9%, для 

Neotrombicula – 3–23%, что сопоставимо с другими представителями Parasitengonina, в 

частности с клещами фаланги Hydrachnidia (4–16%) (Pešić et al., 2017). Расчитанный 

алгоритмом ASAP порог (threshold) составляет для Leptotrombidium – 7,8% (asap score = 1,5; 

P = 0,0002; W = 0,002), для Walchia – 2,5% (asap score = 2,5; P = 0,0609; W = 0,01), и 

наибольший – для Neotrombicula – 13% (asap score = 3; P = 0,0022; W = 0,01) (Приложение: 

рис. П4). Для видов рода Leptotrombidium внутривидовые дистанции сопоставимы с данными 

других исследователей по тромбикулидам Польши: 7–13%, пороговое значение (treshhold) – 

4,5% (asap score = 2; P = 0,20, W = 0,0112) (Zajkowska, Mąkol, 2022). Однако для для надежной 

видовой идентификации тромбикулид по молекулярным признакам и для надежного 

разграничения близких видов и выяснения статуса сомнительных форм видового ранга 

недостаточно данных, и нужны дополнительные исследования для каждого рода.  
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Рисунок 11. Распределение попарных генетических дистанций (K2P) для 

последовательностей COI тромбикулид рода Leptotrombidium. Виден «barcoding gap» – 

разрыв между внутривидовыми и межвидовыми генетическими расстояниями. Красной 

линией отмечен уровень различий (treshold). По оси Х отложены генетические дистанции 

между последовательностями. По оси Y – число пар образцов (нуклеотидных 

последовательностей тромбикулид). 

 

Известно, что в базах данных нуклеотидных последовательностей встречаются 

ошибки в определении видовой принадлежности образцов (Tixier et al., 2011; Collins, 

Cruickshank, 2013; Lis et al., 2016). Анализ последовательностей тромбикулид косвенно 

указывает на подобные ошибки в базах данных GenBank и BOLDsystems, поскольку не все 

последовательности, обозначенные как «L. deliense» образуют единую кладу (Приложение: 

рис. П5). 

Участок COI может быть использован в качестве молекулярного признака при 

определении видов тромбикулид. Однако точность этого инструмента пока неопределена, о 

чем свидетельствуют анализ филогенетических деревьев. Поддержки коротких ветвей (т.е. 

последовательностей одного вида), полученные при построении ML и байесовского дерева, 

не всегда высокие (Antonovskaia, 2018) (Приложение: рис. П5, П6), что может объясняться 

разными причинами, например, недостатком данных, различиями в темпах эволюции данного 

участка генома у разных родов тромбикулид и т.д. Результаты, которые получили Зайковска 

и Макол (Zajkowska, Mąkol, 2022), свидетельствуют о том, что при определении вида 

молекулярные и морфологические признаки дают разные (неоднозначные) результаты. 
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Кроме того, продемонстрирован внутривидовой генетический полиморфизм COI фрагмента у 

вида Walchia (Walchia) lupella, собранных с одного хозяина (Kumlert et al., 2018), но не у 

Hirsutiella zachvatkini (Moniuszko et al., 2015) что может говорить о разной скорости 

эволюции этих участков в разных родах тромбикулид. 

На основании имеющихся нуклеотидных последовательностей COI мы не можем 

достоверно оценивать уровень кластеризации на уровне рода. Ни один метод (Neighbour-

joining (NJ), Maximum Likelihood (ML), байесовские деревья (JK, GTR, mixed)) не дает 

адекватной поддержки глубоких ветвей. Однозначно можно судить только о разделении всех 

известных последовательностей тромбикулид на две группы: виды рода Leptotrombidium и 

все остальные. При этом рода из разных подсемейств попадают в одну кладу (например, 

Neotrombicula и Ascoschoengastia) (Kumlert et al., 2018). 

Среди нуклеотидных последовательностей ядерных генов, представленных в базах 

данных, достаточное для анализа число последовательностей имеется только для 18S. При 

этом все эти виды тромбикулид обитают в Западном полушарии. Построенное нами дерево 

не позволяет сделать какие-либо выводы. 

В итоге можно констатировать, что изучение молекулярных признаков тромбикулид 

находится на начальной стадии.  Дальнейшее их изучение может упростить идентификацию 

тромбикулид, а также прояснить некоторые вопросы систематики в семействе. 

Использование комплексного подхода (морфологический и молекулярный критерий), а также 

одновременное изучение участков митохондриального и ядерного генома представляется нам 

оптимальным решением для дальнейшего изучения тромбикулид. 
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ГЛАВА 5. ПАРАЗИТО-ХОЗЯИННЫЕ ВЗАИМООТНОШЕНИЯ 

ТРОМБИКУЛИД И МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

5.1. Зараженность тромбикулидами мелких млекопитающих 

Всего нами было осмотрено более 1200 особей мелких млекопитающих 59 видов, 

собранных во Вьетнаме во время наших экспедиций и экспедиций А.Е. Балакирева, и из 

спиртовых коллекций Зоологического музея МГУ. В сборах преобладали лесные виды Rattus 

andamanensis (14%), Maxomys surifer (9%), Niviventer huang (6%), а также синантропные виды 

Rattus exulans (9%) и Rattus tanezumi (6%) (Приложение: табл. П3). 

В экспедиционных сборах преобладал R. andamanensis (17%). При этом видовой 

состав и разнообразие отловленных мелких млекопитающих различались в разных 

провинциях (табл. 5). В южных провинциях (Ba Ria-Vung Tau, Khanh Hoa, Tay Ninh,  Dong 

Nai, Lam Dong) в сборах преобладал M. surifer и виды рода Rattus: R. andamanensis, R. 

exulans, R. norvegicus, Rattus type IV, в центральной части (Quang Binh, Thua Thien-Hue) – 

Maxomys moi и N. huang, на севере (Tuyen Quang, Nghe An, Thanh Hoa) – R. andamanensis и 

Niviventer fulvescens. В целом разнообразие мелких млекопитающих было ниже на юге, где в 

основном в сборах преобладали синантропные виды из родов Rattus, Bandicota и Suncus. 

Всего доля мелких млекопитающих, зараженных тромбикулидами, составила 68% 

(824/1219 особей). Общая численность клещей на животных, собранных в экспедициях, была 

относительно высокой: индекс обилия (ИО) составлял 38,8; интенсивность инвазии (ИИ) – 

53,9, встречаемость – 72% (621/863). Встречаемость и численность клещей на животных из 

коллекций Зоологического музея и А.Е. Балакирева в целом была несколько ниже (табл. 6). В 

целом встречаемость клещей сопоставима с таковой в Таиланде (77%) (Wulandhari et al., 

2021).   

Тромбикулиды были обнаружены на большинстве видов мелких млекопитающих 

(48/59) (Приложение: табл. П3). Исключение составили 11 видов, из них только один вид – 

Suncus murinus (23 особи) представлен в сборах более, чем 10 особями. Остальные 10 видов 

мелких млекопитающих, не зараженные тромбикулидами, были представлены единичными 

особями: Crocidura zaitcevi (4), Vandeleuria oleracea (4), Mus musculus (3), Rhizomys sinensis 

(3), Tamiops mcclellandii (3), Crocidura cf. horsfieldii (2), Euroscaptor parvidens (2), Hylopetes 

spadiceus (2), Mus caroli (2), Dendrogale murinae (1).   
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Таблица 5. Наиболее часто встречающиеся виды хозяев (>10%) в каждой точке сбора 

Виды хозяев 

Доля в сборах 
(число особей данного 

вида/общее число отловленных 
особей) 

Ba Ria-Vung Tau 2011 (6)* 
Maxomys surifer (рыжая колючая крыса) 
Rattus norvegicus (серая крыса) 
Bandicota indica (индийская бандикота) 
Rattus type IV 

39% (29/74) 
24% (18/74) 
15% (11/74) 
11% (8/74) 

Khanh Hoa 2011 (3) 
Rattus exulans (полинезийская крыса) 
Suncus murinus (домовая многозубка) 

76% (69/91) 
22% (20/91) 

Tay Ninh 2011 (9) 
Rattus type IV 
Bandicota savilei (бирманская бандикота) 
Maxomys surifer 
Rattus exulans 

35% (32/92) 
33% (30/92) 
13% (12/92) 
11% (10/92) 

Ba Ria-Vung Tau 2014 (9) 
Maxomys surifer 
Rattus norvegicus 
Leopoldamys revertens 
Rattus exulans 

37% (21/57) 
19% (11/57) 
16% (9/57) 
11% (6/57) 

Dong Nai 2014 (5) 
Maxomys surifer  82% (18/22) 

Lam Dong 2015 (5) 
Rattus andamanensis 
Rattus osgoodi (крыса Осгуда) 

56% (24/43) 
33% (14/43) 

Quang Binh 2017 (21) 
Niviventer huang 
Niviventer tenaster 
Rattus type IV 

26% (21/80) 
11% (9/80) 
11% (9/80) 

Nghe An 2018 (12) 
Rattus andamanensis 
Rattus tanezumi 

55% (66/119) 
11% (13/119) 

Tuyen Quang 2018 (18) 
Rattus andamanensis 
Niviventer huang 
Rattus tanezumi 

29% (40/140) 
17% (24/140) 
15% (21/140) 

Thanh Hoa 2019 (18) 
Niviventer fulvescens (каштановая крыса) 
Rattus andamanensis 
Rattus tanezumi 

20% (20/102) 
16% (16/102) 
16% (16/102) 

Thua Thien-Hue 2019 (10) 
Maxomys moi (крыса мой) 
Callosciurus finlaysonii 
Leopoldamys revertens 

35% (15/43) 
21% (9/43) 
14% (6/43) 

Всего (45) 
Rattus andamanensis 
Rattus exulans 

17% (148/863) 
11% (92/863) 

Примечание. *Число видов мелких млекопитающих в каждой точке сбора указаны в скобках. 
Учтены только животные, собранные нами во время экспедиций. 
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Таблица 6. Встречаемость тромбикулид и интенсивность инвазии (ИИ) мелких 

млекопитающих в разных точках сбора во Вьетнаме 

Точки сбора 
мелких 

млекопитающих 

Встречаемость 
%, (число 

зараженных 
животных/число 

осмотренных 
животных) 

95% CI 
ИИ, 

среднее 
95% CI 

ИИ, 
медиана 

95% CI 

2011, октябрь 
Ba Ria-Vung Tau 
Khanh Hoa 
Tay Ninh 

 
69 (51/74) 
4 (4/91) 
84 (77/92) 

 
[58; 79] 
[2; 11] 
[75; 90] 

 
28,0 
9,0 
36,6 

 
[19,5; 41,9] 
[2,3; 15,3] 
[28,3; 47,8] 

 
17 
9 
23 

 
[5; 21] 
[2; 15,5] 
[15; 31] 

2014, ноябрь 
Ba Ria-Vung Tau 
Dong Nai 

 
74 (41/57) 
95 (21/22) 

 
[59; 83] 
[78; 100] 

 
35,2 
14,0 

 
[25,2; 62,7] 
[9,8; 20,5] 

 
24 
10 

 
[14; 28] 
[2; 12] 

2015, ноябрь 
Lam Dong 

 
79 (34/43) 

 
[64; 89] 

 
13,8 

 
[9,5; 23,1] 

 
7 

 
[2; 7,5] 

2017, март 
Quang Binh 

 
78 (63/80) 

 
[68; 87] 

 
39,2 

 
[28,1; 55,6] 

 
20 

 
[10; 27] 

2018, апрель 
Nghe An 
Tuyen Quang 

 
90 (107/119) 
79 (110/140) 

 
[83; 94] 
[71; 85] 

 
94,0 
71,3 

 
[73,3; 122,7] 
[56,1; 91,8] 

 
45 
24 

 
[30;58] 
[14; 41] 

2019, апрель 
Thanh Hoa 

 
78 (80/102) 

 
[69; 86] 

 
66,1 

 
[49,2; 92,2] 

 
34,5 

 
[13,5; 51] 

2019, декабрь 
Thua Thien-Hue 

 
77 (33/43) 

 
[62; 88] 

 
39,8 

 
[28,3; 55,1] 

 
32 

 
[7; 42] 

Все экспедиции 72 (621/863) [68; 74] 53,9 [47,9; 61,3] 23 [17; 25] 
Коллекции 
Зоологического 
музея МГУ 58 (105/180) [51; 65] 34,6 [25,2; 50,8] 10 

[3; 11] 

Экспедиции 
А.Е. Балакирева 56 (98/175) [49; 63] 

47 [32; 68] 15 [7,3; 15] 

Примечание. Доверительные интервалы для встречаемости рассчитаны методом Блекера 
(Blaker’s 95% CI), для интенсивности инвазии – методом бутстрэп (bootstrap 95% CI). 

 

Можно предположить, что тромбикулиды способны паразитировать практически на всех 

видах мелких млекопитающих во Вьетнаме. 

Встречаемость личинок на разных видах хозяев была в целом высокой, 69–98%. Чаще 

всего личинками краснотелок были заражены: Bandicota savilei, Leopoldamys revertens, 

Maxomys surifer, Rattus andamanensis и Rattus tanezumi для которых встречаемость 

тромбикулид составила более 90% (табл. 7). Низкую встречаемость личинок наблюдали у 

Rattus exulans (8%), хотя этот вид был один из двух наиболее часто встречающихся в сборах, 

и у Rattus norvegicus (36%). Оба этих вида – синантропные и обитают преимущественно 

вблизи жилых построек. 
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Таблица 7. Встречаемость тромбикулид и интенсивность инвазии (ИИ) преобладающих в 
сборах мелких млекопитающих (n > 20) 

Виды хозяев 
Встречаемость 

% 
95% CI 

ИИ, 
Среднее 

95% CI 
ИИ, 

Медиана 
95% CI 

Bandicota indica 74 (17/23) [52;88] 85,4 [51,9;126,1] 48 [8;127] 

Bandicota savilei 90 (28/31) [75;97] 56,1 [39,0;77,4] 33 [19;80] 

Leopoldamys revertens 97 (37/38) [86;100] 108,3 [73,8;162,2] 50 [22;66] 

Maxomys surifer 98 (78/80) [92;100] 17,1 [13,8;21,7] 12,5 [7,5;18] 

Niviventer fulvescens 80 (16/20) [58;93] 21,8 [12,1;40,0] 10 [3;23] 

Niviventer huang 69 (38/55) [56;80] 12,1 [8,1;18,3] 4 [2;8,5] 

Rattus andamanensis 96 (142/148) [91;98] 73,1 [59,7;90,6] 38,5 [25,5;50,5] 

Rattus exulans 8 (7/92) [3;15] 38,4 [10,0;82,3] 15 [2;92] 

Rattus norvegicus 36 (12/33) [21;55] 28,3 [16,3;49,8] 23 [5;30] 

Rattus tanezumi 92 (47/51) [82;97] 67,7 [48,2;98,1] 37 [11;51] 

Rattus type IV 83 (44/53) [71;91] 26,4 [20,2;34,4] 22,5 [12,5;29,5] 

Suncus murinus 0 (0/21) – 0 – 0 – 

Tupaia belangeri 83 (19/23) [61;94] 44 [20,2;111,5] 10 [4;30] 

Примечание. Доверительные интервалы для встречаемости рассчитаны методом Блекера 
(Blaker’s 95% CI), для интенсивности инвазии – методом бутстрэп (bootstrap 95% CI). 

 

Количество личинок тромбикулид на животных варьировало в широких пределах – от 

единичных до нескольких сотен особей (рис. 12). Наиболее высокая заражённость личинками 

тромбикулид наблюдалась у Tonkinomys daovantieni (ИО 192,5, ИИ 256,7), но число 

животных в выборке было невелико (Приложение: табл. П3). Из наиболее часто 

встречающихся в сборах животных, максимальное обилие клещей было отмечено на L. 

revertens (ИО 108,0, ИИ 108,3). Встречаемость клещей на M. surifer и R. andamanensis 

составляла более 90%, однако количество клещей на животных было низким. Наименьшее 

обилие клещей было отмечено на видах рода Niviventer (табл. 7) – небольших крысах, в 

основном ведущих полудревесный образ жизни. 
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Рисунок 12. Интенсивность инвазии тромбикулид на обнаруженных нами видах мелких млекопитающих. 
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5.2. Локализация тромбикулид на хозяине 

Тромбикулиды могут питаться на разных участках тела животных. Мы выделили 

следующие места локализации на животных: ушные раковины, нос, вентральная область, 

анальная и генитальная области, а также хвост. 

У большинства видов мелких млекопитающих клещи локализуются в области ушей. 

При этом отдельные особи встречаются на носу или в анально-генитальной области (табл. 8). 

Исключение составляют виды из рода Leopoldamys, у которых клещи приблизительно 

поровну распределяются между ушной областью и хвостом животного. Кроме того, у 

Callosciurus inornatus и Tupaia belangeri более половины клещей сосредоточены в анально-

генитальной области, но не встречаются на хвосте (табл. 9). 

 

Таблица 8. Локализация тромбикулид на массовых видах мелких млекопитающих 

Виды животных 

Доля животных с клещами, % 

Вентральная 
сторона 

Подбородок Уши 
Нос или 

глаза 

Анально-
генитальная 

область 
Bandicota indica 0 0 82 4 14 

Bandicota savilei 0 0 100 0 0 

Berylmys berdmorei 4 0 64 9 23 

Berylmys bowersi 0 0 75 6 19 

Leopoldamys edwardsi 0 0 55 4 41 

Leopoldamys revertens 2 0 57 6 35 

Maxomys moi 0 0 48 4 48 

Maxomys surifer 0 6 86 4 4 

Niviventer bukit 0 0 93 0 7 

Niviventer fulvescens 20 0 72 0 8 

Niviventer huang 0 2 62 7 29 

Rattus andamanensis 0 <1 73 3 24 

Rattus exulans 0 0 100 0 0 

Rattus norvegicus 0 0 80 0 20 

Rattus tanezumi 0 0 81 2 17 

Rattus type IV 0 0 93 2 5 

Tupaia belangeri 0 3 60 9 28 
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Таблица 9. Распределение клещей по телу некоторых животных 

Виды животных 

Соотношение числа клещей на различных участках тела 
животных, % 

Уши 
Анально-генитальная 

область и хвост 
Около глаз 

Callosciurus finlaysonii 76 21  3 
Callosciurus inornatus 29 58 13 
Dremomys ornatus  82 18 0 
Dremomys rufigenis  93 7 0 
Leopoldamys edwardsi 40 59 1 
Leopoldamys revertens 40 58 2 
Menetes berdmorei  100 0 0 
Niviventer huang 55 45 <1 
Rattus andamanensis 89 11 <1 
Rattus tanezumi 97 3 <1 
Tamiops rodolphii 100 0 0 
Tupaia belangeri 30  69 1 

 

Подавляющая часть видов тромбикулид локализуется в ушах животных. Один вид 

встречается только у носовых проходов (Doloisia brachypus), что позволяет предположить 

возможность питания этого вида клещей в носовых полостях животных, что характерно для 

большинства представителей этого рода (Domrow, Nadchatram, 1962). Некоторые виды (W. 

lupella, W. kritochaeta, L. umbricola, L. alopeciatum) питаются в основном в ушах, в редких 

случаях встречаются в передней части морды зверьков. Такие виды как G. mirabilis, L. 

alopeciatum могут присасываться на животном на различных участках тела (ушные раковины, 

генитальная область, живот, хвост). На хвосте в редких случаях находили личинок W. lupella. 

В генитальной области чаще всего встречаются виды рода Trombiculindus, G. mirabilis, L. 

alopeciatum (Приложение: табл. П4). 

Виды Gahrliepia mirabilis и Leptotrombidium alopeciatum тяготеют к анально-

генитальной области, тогда как другие виды предпочитают прикрепляться к ушам животных 

(рис. 13). Методом хи-квадрат мы оценили неравномерность распределения клещей в каждой 

локализации, для всех выбранных видов распределение значимо отличалось от равномерного 

(p < 0,001). 
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Рисунок 13. Локализация наиболее часто встречающихся видов тромбикулид на 

мелких млекопитающих: Анальн. обл. – анальная область, Вентр. обл. – вентральная сторона 

тела, Уши – ушные раковины, Нос – около носа, Хвост – на хвосте, Генит. обл. – генитальная 

область. 

 

Мы предполагали, что некоторые виды тромбикулид занимают разные микростации 

на разных видах животных. Частично это подтверждается нашими данными. На рисунках 

ниже показаны доли клещей в каждой локализации на разных прокормителях (рис. 14–16). 

Для вида L. deliense сложно выделить какие-то закономерности. В основном этот вид 

локализуется в ушах за исключением двух видов насекомоядных хозяев (рис. 14). 
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Рисунок 14. Локализация Leptotrombidium deliense на мелких млекопитающих: Анальн. 

обл. – анальная область, Вентр. обл. – вентральная сторона тела, Уши – ушные раковины, Нос 

– около носа, Хвост – на хвосте, Генит. обл. – генитальная область. 

 

Впервые изучена локализация L. alopeciatum на мелких млекопитающих (рис. 15). На 

видах рода Niviventer, Leopoldamys личинки этого вида локализуются преимущественно в 

генитальной области, у Tupaia, Bandicota, Berylmys, Dremomys – в основном в ушных 

раковинах. Интересна локализация этого вида на хвосте у представителей рода Rattus, 

Niviventer. Только у B. bowersi клещи обнаружены около ноздрей. 
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Рисунок 15. Локализация Leptotrombidium alopeciatum на мелких млекопитающих: 

Анальн. обл. – анальная область, Вентр. обл. – вентральная сторона тела, Уши – ушные 

раковины, Нос – около носа, Хвост – на хвосте, Генит. обл. – генитальная область. 

 

Впервые изучена локализация G. mirabilis (рис. 16). У большинства видов хозяев 

личинки прикрепляются в анально-генитальной области, у некоторых (B. savilei, B. bowersi, 

N. fulvescens, R. pruinosus, T. swinhoei) – в ушных раковинах. Кроме того, у B. indica и B. 

berdmorei клещи локализуются также на хвосте. 

 

Клещи могут питаться на разных участках тела животного, при этом в ушах их 

численность и встречаемость, как правило, максимальная. Разные виды тромбикулид 

предпочитают прикрепляются к разным участками тела, что по-видимому определяется 

микроклиматом поверхности тела, различной влажностью и температурой (Балашов, 2009; 

Barnard et al., 2015). При паразитировании на некоторых видах животных из родов 

Callosciurus, Leopoldamys, Tupaia личинки тяготеют к анально-генитальной области, что 

может быть связано со способностью этих животных к самоочищению.  
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Рисунок 16. Локализация Gahrliepia mirabilis на мелких млекопитающих: Анальн. обл. 

– анальная область, Вентр. обл. – вентральная сторона тела, Уши – ушные раковины, Нос – 

около носа, Хвост – на хвосте, Генит. обл. – генитальная область. 

 

Анализ локализации тромбикулид на разных видах прокормителей (Приложение: табл. 

П4) позволил нам выделить 9 видов клещей, которые встречаются на разных участках тела 

мелких млекопитающих. Можно предположить,  что у них формируются стилостомы 

интраэпидермального (мезенхимного) или смешанного типа (Hase et al., 1978; Шатров, 2000; 

Shatrov, 2009), которые проникают в дерму хозяина. Виды, которые питаются только в 

ушных раковинах животных, обладают, по-видимому, стилостомом экстраэпидермального 

(эпидермального) типа. Однако эта гипотеза нуждается в дальнейших исследованиях. 
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5.3. Паразито-хозяинные связи тромбикулид и мелких млекопитающих 

Разнообразие видов тромбикулид на прокормителях различалось. Максимальное число 

видов (23) обнаружено на Rattus type IV, входящем в так называемую группу Rattus rattus, 

объединяющую трудно различимые виды (rattus, tanezumi, losea, osgoodi, type IV), которые 

способны гибридизоваться между собой (Pagès et al., 2013). Возможно, с этим связано 

разнообразие мест обитания Rattus type IV и соответственно числа видов паразитирующих 

клещей. Меньшее число видов тромбикулид, порядка 10–15, было обнаружено на мелких 

млекопитающих из различных родов и с различной экологией (рис. 17): на лесных видах 

(Niviventer huang, Maxomys surifer), обитающих на полях (Berylmys berdmorei, Bandicota 

indica), и вблизи жилых построек (Rattus norvegicus). Минимальное видовое разнообразие 

клещей отмечено на Niviventer bukit, Mus cervicolor, Chiromyscus thomasi. Число 

обнаруженных видов клещей напрямую не зависело от размера выборки животных. 

 

Рисунок 17. Число видов тромбикулид на разных прокормителях. 
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С наибольшим числом видов животных (более 20 видов) были связаны рода 

Leptotrombidium, Walchia, Gahrliepia (рис. 18). 

 

 

Рисунок 18. Число прокормителей для каждого из обнаруженных нами родов тромбикулид. 

 

С наибольшим числом видов животных (более 15 видов) были связаны виды 

Leptotrombidium deliense, Gahrliepia mirabilis, Walchia lupella (рис. 19). Полигостальность 

этих видов была показана и другими исследователями (Шлугер и др., 1960; Lv et al., 2018; 

Stekolnikov, 2021). 
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Рисунок 19. Число прокормителей для видов тромбикулид. Показаны только виды с более, 

чем пятью видами животных прокормителей. 

 

В пределах рода Leptotrombidium наиболее широкими паразитарными связями 

обладает вид L. deliense – основной переносчик возбудителя лихорадки цуцугамуши. Чаще 

всего встречался на бандикотах и реже – на Rattus type IV. Обилие L. deliense на бандикотах 

также было очень высоким. Аналогичные данные получены при изучении эктопаразитов 

грызунов в северном Таиланде: L. deliense встречался наиболее часто на бандикотах 

Bandicota indica (49,5%) и B. savilei (50,7%) (Rodkvamtook et al., 2013). С серой крысы 

собрано 11,1% личинок L. deliense. Для этого вида грызунов были отмечены минимальные 

индексы интенсивности инвазии и обилия. По нашим данным L. deliense в районе 

исследований на юге Вьетнама связан преимущественно с синантропными грызунами. В 

последующие годы этот вид мы находили на севере Вьетнама также на лесных видах мелких 
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млекопитающих (Dremomys rufigenis, Tamiops rudolfei). Таким образом, он паразитирует на 

широком круге хозяев в разнообразных биотопах, но наиболее высокой численности 

достигает на крысах рода Rattus. 

Среди видов, встречающихся на нескольких животных, можно выделить виды, 

связанные преимущественно с лесными видами мелких млекопитающих. Это 

Leptotrombidium alopeciatum, специфичный для крыс из рода Niviventer, L. arvinum, 

встречавшийся преимущественно на белках Callosciurus, а также полигостальный вид L. 

imphalum (L. philippinense), встречающийся на животных из различных экологических групп. 

В целом для этого рода характерны более широкие связи с разными видами хозяев, чем для 

представителей других родов (рис. 20). 

В отличие от рода Leptotrombidium, представители которого часто встречались на 

синантропных крысах рода Rattus (рис. 20), можно предполагать, что виды из рода Walchia – 

преимущественно лесные, за исключением полигостальных видов W. lupella и W. isonychia, 

встречавшихся также на бандикотах (Bandicota indica, B. savilei) и белозубых крысах 

(Berylmys berdmorei, B. bowersi), которые обитают в открытых биотопах. Клещи W. lupella 

чаще всего встречались на бандикотах: бирманской (83,3%) и индийской (50%), на них же 

достигали наиболее высокой численности. Вид W. kritochaeta встречается в основном на 

рыжей колючей крысе (Maxomys surifer), но также способен паразитировать на других 

лесных видах мелких млекопитающих, и реже – на синантропных крысах рода Rattus (рис. 

21). По данным 2011 года вид W. kritochaeta чаще всего паразитировал на M. surifer (68,3%). 

Малая часть личинок W. kritochaeta была обнаружена на R. rattus. Учитывая массовость 

собранных личинок вида W. kritochaeta и достаточное обилие его прокормителей, мы можем 

предположить наличие предпочитаемого хозяина – рыжей колючей крысы. На этом виде 

грызунов W. kritochaeta достигает максимальных индексов обилия и интенсивности инвазии, 

индекс верности составляет 98,8%. Основными прокормителями W. micropelta в данной 

местности была бирманская бандикота, которая преобладала на полях и рыжая колючая 

крыса, встречавшаяся только в лесных биотопах. Встречаемость личинок W. micropelta на B. 

savieli и M. surifer составляла 30% и 24,4% соответственно. Однако обилие, интенсивность 

инвазии, а также индекс верности на рыжей колючей крысе были выше, чем на бандикоте. 

Другие прокормители – B. indica и Rattus type IV – были пойманы почти исключительно в 
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открытых антропогенных биотопах. На этих грызунах W. micropelta встречалась редко (7,1 и 

4,8%) и не достигала высокой численности (ИО и ИИ не превышали 0,1). 

Среди представителей рода Gahrliepia (рис. 22) выделялся один полигостальный вид, 

G. mirabilis. Остальные виды были достаточно редкими в сборах и встречались только на 

лесных животных. Интересно, что виды этого рода часто были найдены на бамбуковых 

крысах (Rhizomys), ведущих преимущественно подземный образ жизни. 

Среди других родов можно выделить полигостальных представителей рода 

Ascoschoengastia, а также комплекс видов из родов Doloisia, Eutrombicula, Cheladonta, 

Walchiella, связанных преимущественно с Maxomys surifer (рис. 23). 

Считается, что вид A. indica широко распространился по Юго-Восточной и Южной 

Азии с синантропными грызунами, заселившими урбанизированные биотопы (Балашов, 

Дайтер, 1973). В наших сборах чаще всего встречался на R. rattus (23,3%), и на этом же виде 

достигал наибольшей численности. В меньшем количестве (ИО – 0,6, ИИ – 0,6) и гораздо 

реже (3,3%) A. indica встречалась на бирманской бандикоте. Немного чаще A. indica 

обнаруживали на R. norvegicus, но численность была ниже (ИО 0,1; ИИ 0,5). По-видимому, 

Rattus type IV является предпочитаемым хозяином в данной местности, поскольку 

встречаемость и интенсивность инвазии на данном животном максимальны, а сама чёрная 

крыса встречается во всех биотопах. 

Вид A. lorius в основном был обнаружен на двух видах рода Rattus – R. rattus и R. 

exulans, численность его была невысокой: индекс обилия, а также индекс верности был выше 

на черной крысе (Rattus type IV), интенсивность инвазии – на малой (R. exulans). 

Таким образом, виды рода Ascoschoengastia, а также G. mirabilis в основном были 

приурочены к черной крысе, тогда как виды подрода Walchia (W. disparunguis, W. kritochaeta) 

– к рыжей колючей крысе (M. surifer). Можно предположить, что L. deliense и W. lupella – 

экологически пластичные виды потому, что встречаются на большом круге хозяев в разных 

биотопах. Вместе с тем, по нашим данным B. savilei является предпочитаемым 

прокормителем для L. deliense и W. lupella (индексы верности 55,7% и 74,1% соответственно). 
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Рисунок 20. Паразито-хозяинные связи клещей рода Leptotrombidium (plotwebs). 

 

 

Рисунок 21. Паразито-хозяинные связи клещей рода Walchia (plotwebs). 
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Рисунок 22. Паразито-хозяинные связи клещей рода Gahrliepia (plotwebs). 

 

 

Рисунок 23. Паразито-хозяинные связи клещей тромбикулид (plotwebs). 
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На одном животном одновременно могут паразитировать от одного до восьми видов 

тромбикулид, в среднем два вида. Наиболее разнообразные сообщества связаны с 

Leopoldamys herberti (8 видов) и Berylmys berdmorei (7 видов). 

 

5.4. Структура комплексов тромбикулид мелких млекопитающих 

В сборах преобладали Leptotrombidium deliense, Walchia lupella, Walchia kritochaeta, 

Walchia micropelta, Gahrliepia mirabilis, Ascoschoengastia indica, Leptotrombidium cf. 

alopeciatum. 

Комплексы тромбикулид связанных с одним видом хозяина, были 

полидоминантными. В большинстве мест сбора на мелких млекопитающих преобладали 

виды рода Walchia. Так на Bandicota indica доминировал W. lupella, за исключением 

провинции Tay Ninh, где более 70% сборов составлял L. deliense. В число доминантов 

входили также G. mirabilis и L. deliense. На Leopoldamys revertens также доминировал вид W. 

lupella. C Maxomys surifer преимущественно были связаны виды W. micropelta и W. 

kritochaeta. На крысах Rattus andamanensis доминировали L. deliense, W. isonychia, W. lupella 

(рис. 24). 
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Рисунок 24. Структура комплексов тромбикулид некоторых видов млекопитающих. 

 

В каждой провинции структура комплексов тромбикулид, связанных с одним видом 

хозяина, различались (рис. 25). На индийской бандикоте (B. indica) в южных провинциях Tay 

Ninh, Ba Ria-Vung Tau преимущественно паразитировали представители двух видов, L. 

deliense, W. lupella. В центральном Вьетнаме (Quang Binh) таксоценоз дополнился другими 

видами рода Walchia. При этом в этой же провинции на крысе R. andamanensis были 

отмечены совсем другие доминанты. На рыжей колючей крысе, обитающей в Южном 

Вьетнаме, также доминировали клещи из рода Walchia: W. kritochaeta, W. micropelta. При 

этом структура доминирования сменялась в разных провинциях.    

Доминирующие виды тромбикулид на разных родах животных сменялись в разных 

провинциях (рис. 26). На примере провинции Quang Binh видно, что с разными родами 

мелких млекопитающих связан свой комплекс видов тромбикулид. 
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Рисунок 25. Структура комплексов тромбикулид некоторых видов животных в разных точках сбора. 
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Рисунок 26. Структура комплексов тромбикулид некоторых родов животных в разных точках сбора. 
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ГЛАВА 6. БИОТОПИЧЕСКАЯ ПРИУРОЧЕННОСТЬ, ЧИСЛЕННОСТЬ И 

ВСТРЕЧАЕМОСТЬ ТРОМБИКУЛИД 

6.1. Биотопическая приуроченность тромбикулид 

Мы оценивали биотопическую приуроченность тромбикулид на основании 

материала, собранного в 2011 году, когда животных целенаправленно отлавливали в 

различных биотопах на юге Вьетнама. Мелкие млекопитающие были собраны в 

антропогенных обезлесенных биотопах: на придомовых территориях и внутри жилых 

построек, рисовых чеках и полях (табл. 10). Часть животных была поймана на лесных 

участках или на границе лесных биотопов. 

Среди отловленных мелких млекопитающих доминировали синантропные виды 

грызунов: малая крыса (R. exulans), черная крыса (R. rattus), рыжая колючая крыса (M. 

surifer) и бирманская бандикота (B. savilei) (32,7%, 16%, 16% и 11,7%, соответственно). В 

северной части Таиланда получены сопоставимые данные по видовому составу 

пойманных грызунов (Rodkvamtook et al., 2013). 

На придомовых территориях  и в домах преобладали представители рода Rattus: R. 

exulans, R. rattus и R. norvegicus, а также B. indica (табл. 10). 

R. exulans на территории Вьетнама является основным доминирующим видом 

среди синантропных крыс и в агроцензоы заходит редко, будучи обильным в населённых 

пунктах. B. savilei преобладает на полях и в открытых антропогенных ландшафтах, в годы 

высокой численности может быть обычна в населённых пунктах, где устраивает норы в 

земляных полах (Сунцов и др., 2003). В лесных биотопах наиболее часто встречается 

рыжая колючая крыса M. surifer, которая является фоновым видом среди наземных 

обитателей равнинных лесов юга Вьетнама (Сунцов и др., 2003). B. berdmorei 

предпочитает мягкие грунты, поскольку для неё характерна активная норовая 

деятельность. Встречается саванноподобных ландшафтах, а также может заселять 

сельскохозяйственные угодья. 

Наибольшие показатели встречаемости клещей на грызунах были выявлены в 

агроценозах (82,9%) и лесных биотопах (88,9%). Статистических различий между этими 

показателями не выявлено (χ2 = 0,7, p = 0,05). Встречаемость тромбикулид в этих 

биотопах превосходила таковую в жилых постройках и на придомовых территориях 

(χ2 = 47,1 и χ2 = 68,0, p = 0,05). 

Вблизи жилых построек было отловлено наибольшее число видов грызунов (6), 

что, по-видимому, определило наибольшее число видов клещей (13) в данном биотопе. 

Для лесных стаций были получены сопоставимые данные: 5 видов грызунов и 11 видов 
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клещей, но численность клещей была значительно выше по сравнению с жилыми 

постройками с придомовыми территориями. На полях с сельскохозяйственными 

культурами было отловлено меньшее число видов грызунов, на которых паразитировали 8 

видов тромбикулид (табл. 11). Это согласуется с данными исследований тромбикулид в 

Южной Америке – в интенсивных сельскохозяйственных угодьях разнообразие 

тромбикулид обычно снижается (Dietsch, 2008). Разнообразие тромбикулид на 

сельскохозяйственных землях может быть сравнимо с таковым в природных биотопах, 

если там сохраняется разнородность ландшафтов и микростаций. Может иметь значение и 

местная специфика – в саваннах Южной Африки в подобных ландшафтах живут наземные 

птицы, которые также служат хозяевами тромбикулид (Matthee et al., 2020). 

Численность клещей была максимальной на грызунах, отловленных на полях с 

сельскохозяйственными культурами, несколько ниже – в лесных биотопах и минимальная 

– вблизи жилых построек и внутри них (табл. 11). 

По представленности в сборах можно выделить в разных биотопах следующих 

доминантов. В полях сельскохозяйственными культурами удельное обилие видов 

L. deliense и W. lupella составляло более 35%. В меньшем количестве были представлены 

A. indica (12%) и W. micropelta (8%). На придомовых территориях и в жилых постройках 

эудоминантом была W. lupella. A. indica, A. audyi, L. deliense составляли более 10%, A. 

rolius и A. lorius – от 5 до 10%. В лесных биотопах максимальное удельно обилие было у 

W. lupella. Доля W. kritochaeta и W. micropelta составляла 20%, L. deliense – 12%, W. 

disparunguis – 5% (рис. 27). 

В целом по видовому составу наиболее близки комплексы тромбикулид грызунов, 

отловленных в агроценозах и в жилых постройках с прилежащей территорией (рис. 28). 

На придомовых территориях и в жилых постройках, а также на полях наиболее 

часто встречались на грызунах W. lupella и L. deliense, в лесных биотопах – W. kritochaeta 

и W. micropelta (табл. 12). 
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Таблица 10. Встречаемость грызунов в разных биотопах 

Вид грызунов 

 

 

Биотопы B
. b

er
d

m
o

re
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B
. i

nd
ic

a
 

B
. s

a
vi

le
i 

R
. e

xu
la

n
s 

R
. n

or
ve

g
ic

u
s 

R
. t

yp
e 

IV
 

M
. s

u
ri

fe
r 

L
. r

ev
er

te
n

s 

 абс.  % абс. % абс. % абс. % абс. % абс. % абс. % абс. % 

Жилые постройки и 
прилежащая территория 

1 0,7±0,7* 11 8,0±2,3 3 2,2±1,3 81 59,1±4,2 18 13,1±2,9 23 16,8±3,2 0 0 0 0 

Поля с 
сельскохозяйственными 
культурами 

0 0 3 6,8±3,8 23 52,3±7,5 3 6,8±3,8 0 0 15 34,1±7,1 0 0 0 0 

Лесные биотопы 2 3,7±2,6 0 0 4 7,4±3,6 0 0 0 0 4 7,4±3,6 41 76,0±5,8 3 5,6±3,1 

* Стандартное отклонение 
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Таблица 11. Зараженность мелких млекопитающих тромбикулидами в разных биотопах 

Биотоп 

Число 
видов 

грызуно
в 

Число 
видов 

клещей 
ИО ИИ 

Встречаемость 
клещей на 

грызунах, % 

Жилые постройки и 
прилежащая территория 

6 13 2,0±0,2* 8,1±0,7 24,8±7,0 

Поля с 
сельскохозяйственными 
культурами 

3 8 11,9±1,4 14,4±1,7 82,9±12,4 

Лес 5 11 7,7±0,8 8,7±0,9 88,9±9,2 

* Стандартное отклонение 

 

Виды клещей 
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Поля с 
сельскохозяйственными 
культурами 

         

Жилые постройки и 
прилежащая территория 

         

Лес          

 

 

Рисунок 27. Численно доминирующие в разных биотопах виды клещей. 
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Рисунок 28. Дендрограмма фаунистического сходства комплексов тромбикулид 

исследованных биотопов. var1 – лес, var2 – поля с сельскохозяйственными культурами, var3 – 

жилые постройки и прилежащая территория 

 

Таблица 12. Встречаемость видов клещей в разных биотопах 

Виды клещей 
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W
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p
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W
. m
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p
el
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L
. 

d
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ie
n
se

 

Жилые постройки и 
прилежащая территория  

4,5 3,8 0,6 1,9 1,9 1,9 0,6 1,3 0 0 7,6 1,9 6,4 

Поля с 
сельскохозяйственными 
культурами 

0 14,6 2,4 9,8 4,9 0 0 0 0 0 51,2 19,5 36,6 

Лес 0 3,7 1,9 3,7 1,9 0 9,3 0 20,4 55,6 14,8 20,4 9,3 

 

Индекс приуроченности для массового вида – L. deliense достигал максимальных 

значений в агроценозах (табл. 13). Возможно, именно такие условия для этого вида 

тромбикулид являются оптимальными. С другой стороны вид B. savilei являлся наиболее 
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часто встречающимся (табл. 10) на полях, поэтому довольно сложно в данном случае сказать, 

что является определяющим фактором: высокая встречаемость оптимального хозяина или 

микроклиматические условия сельско-хозяйственных угодий. 

 

Таблица 13. Биотопическая приуроченность тромбикулид 

Виды клещей 
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Жилые постройки и 
прилежащая 
территория  

1* 0,4 0,9 0, 4 0,0 1 0,5 -0,2 0,2 -1 -1 1 -0,1 -0,6 

Поля с 
сельскохозяйственны
ми культурами 

-1 0,3 -0,0 -0,1 0,4 -1 -1 0,5 0,5 -1 -1 -1 0,0 -0,3 

Лес -1 -0,9 -0,8 -0,3 -0,7 -1 0,3 -0,5 -1 1 1 -1 0,1 0,6 

* Индекс приуроченностирассчитан по Ю.Н. Песенко (1982) 

 

Для W. kritochaeta и W. disparunguis свойственна биотопическая приуроченность, 

поскольку они встречаются только в лесных биотопах (табл. 13). Для W. kritochaeta сложно 

провести грань между биотопической приуроченностью данного вида краснотелок и 

хозяинной приуроченностью. M. surifer – фоновый вид наземных обитателей равнинных 

лесов. В связи с этим, M. surifer можно выделить в качестве предпочитаемого хозяина, в силу 

того, что он достигает максимальной численности и плотности популяции именно в лесах. 

Вероятная биотопическая приуроченность W. kritochaeta может быть обусловлена 

микроклиматическими условиями равнинных лесов, которые благоприятны для 

непаразитических стадий этого вида. К лесным участкам тяготеет также W. micropelta. 

Однако последний вид обнаруживали в других биотопах: встречаемость W. micropelta на 

бирманской бандикоте (поля) и рыжей колючей крысе (лес) были сопоставимы. Исходя из 

этих данных, можно предположить, что W. micropelta обладает экологической 

пластичностью, успешно заселяя и открытые агроценозы, и лесные биотопы, но для 

подтверждения этой гипотезы нужны дополнительные данные. A. indica встречалась в 
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основном на полях и вблизи домов, где достигала сравнительно высокой численности. A. 

audyi, A. rolius  были приурочены к придомовым территориям. Несмотря на то, что индекс 

приуроченности B. acuscutellaris к жилым постройкам и прилежайшей территории был равен 

1,  вывод о биотопической приуроченности сделать сложно, поскольку вид был представлен в 

сборах единичными особями. 

Таким образом, среди обнаруженных нами видов краснотелок можно выделить, во-

первых, виды с широкой экологической пластичностью, способные успешно заселять 

различные биотопы (A. indica, W. micropelta, W. lupella, L. deliense); во-вторых, виды, 

приуроченные к определёнными местообитаниям (например, W. disparunguis, W. kritochaeta – 

к лесным). Биотопическая приуроченность редких видов требует дальнейших исследований.  
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6.2. Влияние различных факторов на численность и встречаемость тромбикулид 

Мы не обнаружили различий во встречаемости тромбикулид на мелких 

млекопитающих, за исключением провинции Khanh Hoa (рис. 29). Низкая встречаемость 

клещей на млекопитающих в этой точке сбора может быть связана с преобладанием 

обследованных антропогенных биотопов относительно других биотопов. Доминирующим 

видом в этой провинции была полинезийская крыса R. exulans, встречаемость клещей на 

которой обычно низкая и составляет 10–30% (Kuo et al., 2011; Wulandhari et al., 2021). 

 

Рисунок. 29. Доля животных, зараженных личинками тромбикулид в разных провинциях 

Вьетнама (предсказанные значения обобщенной линейной модели (emmean: GLM)). Стрелки 

– визуализация попарных сравнений значений. Прямоугольники обозначают байесовские 

доверительные интервалы (credible intervals). 

 

Численность клещей на животных (интенсивность инвазии) была неодинаковой в 

разных точках сбора. Можно выделить три группы точек: с наиболее высокой (Thanh Hoa, 

Tuyen Quang, Nghe An), средней (Thua Thien-Hua, Quang Binh, Ba Ria-Vung Tau, Tay Ninh) и 

низкой интенсивностью инвазии (Lam Dong, Dong Nai, Khanh Hoa) (рис. 30). Выводы о 

причинах такого распределения сделать сложно, поскольку у нас не было повторностей для 

каждой провинции за исключением Ba Ria-Vung Tau (2011 и 2014). Тем не менее, эти 
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различия могут быть обусловлены видовым разнообразием хозяев. Так индексы видового 

разнообразия Шеннона для первой и второй группы точек сопоставимы (в среднем 1,82 

(1,33–2,59) и 1,45 (1,01–1,69)), но выше чем в третьей группе (0,8 (0,56–0,99)). Кроме того, 

различия могут быть связаны с преобладанием животных с определенным образом жизни. 

Например, для провинций, в которых у животных наблюдали высокую интенсивность 

инвазии, характерно высокое видовое богатство сообществ хозяев и одновременно высокая 

встречаемость крыс R. andamanensis – вида с широкой экологической пластичностью. 

Известно, что численность этих крыс повышается с ростом неоднородности среды обитания 

(habitat complexity) (Wilson et al., 2017). R. andamanensis также преобладал в провинции Lam 

Dong, однако в этой точке сбора произрастали обедненные сосновые леса и видовое 

богатство мелких млекопитающих было низким, что могло выражаться в низкой численности 

клещей, сравнимой с таковой в провинциях Dong Nai и Khanh Hoa. 

 

Рисунок 30. Обилие клещей, собранных на хозяевах в разных провинциях Вьетнама 

(предсказанные значения обобщенной линейной модели (emmean: GLM)). По оси х – 

логарифм числа клещей; стрелки – визуализация попарных сравнений значений. 

Прямоугольники обозначают байесовские доверительные интервалы. 
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Могут ли наблюдаемые различия в интенсивности инвазии и встречаемости быть 

связаны с абиотическими факторами? Мы использовали весь набор данных (собственные 

сборы, экспедиции А.Е. Балакирева, коллекция ЗМ МГУ) для построения обобщенных 

линейных моделей (GLM), чтобы изучить влияние некоторых факторов среды на численность 

и встречаемость клещей. В эти модели мы включили вид хозяина как случайный эффект, 

чтобы отделить его влияние на наши данные от других параметров. 

Включение сезона сбора, точки сбора и года в модель повышало ее объяснительную 

способность (табл. 14). Наиболее сильное влияние на обилие тромбикулид оказывала точка 

сбора, на встречаемость – сезон сбора. Встречаемость была выше в зимние месяцы. 

 

Таблица 14. Обобщенные линейные модели зависимости встречаемости и обилия от разных 

факторов 

Параметр AIC pχ2 AIC pχ2 

Сезон 24,21 <0,001 17,8 <0,001 

Точка сбора 10,45 <0,001 84 <0,001 

Провинция 12,11 <0,001 81,3 <0,001 

Год сбора 14,95 <0,001 36,3 <0,001 

Зависимая переменная: Встречаемость Обилие 

Примечание. AIC – информационный критерий Акаике,  pχ2 – p уровень значимости для 

теста 2 для оценки, отлична ли от нуля доля девианса, связанного с параметром. 

 

При совместной проверке факторов, включение сезона сбора, месяца сбора в модель 

повышало ее объяснительную способность относительно других факторов (табл. 15). 
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Таблица 15. Обобщенные линейные модели зависимости встречаемости и обилия от 

совместного влияние факторов 

 Встречаемость Обилие 

Переменные AIC pχ2 AIC pχ2 

вид хозяина 466,99 – 4952,2 – 

+ (1 | год сбора) 451,52 <0,001 4915,9 <0,001 

+ (1 | провинция) 454,88 <0,001 4870,9 <0,001 

+ (1 | год) + (1 | провинция) 456,88 1 4870,2 0,103 

+ (1 | год) + (1 | провинция) + (1 
|локалитет) 

458,88 1 4871,8 0,501 

+ (1 | год) + (1 | провинция) + (1 | 
локалитет) + (1 | сезон) 

447,15 <0,001 4868,4 0,020 

+ (1 | год) + (1 | провинция) + (1 | 
локалитет) + (1 | месяц) 

456,12 0,029 4873,5 0,636 

Примечание. AIC – информационный критерий Акаике,  pχ2 – p уровень значимости для 

теста 2 для оценки, отлична ли от нуля доля девианса, связанного с параметром. 

 

Мы проверили, могут ли наблюдаться какие-то отклонения в результатах анализа в 

связи с разным происхождением данных (собственные сборы, экспедиции А.Е. Балакирева, 

сборы ЗМ МГУ). Добавление сборщика в модель зависимости обилия не повышало 

объяснительную способность модели (pχ2 = 0,1924, AIC = -0.3). Девианс частично 

объясняется в модели зависимости встречаемости (pχ2 = 0,0003, AIC = 11.3), в экспедициях 

встречаемость клещей на животных была немного выше (табл. 6). Но добавление этой 

переменной в модель с несколькими предикторами не уменьшает ошибки модели. А значит 

при фиксации животных в спирте на длительное время не происходит существенной потери 

клещей, остающихся прикрепленными к прокормителю, поэтому их можно использовать при 

количественном анализе. 
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6.3. Влияние хозяина на численность и встречаемость тромбикулид 

Мы обнаружили, что вид хозяина вносит существенный вклад в уменьшении ошибок 

предсказания модели (объяснение девианса) как с численностью (���  = 2.2·10-16, AIC = 

143,9), так и со встречаемостью (���  = 3.958·10-15, AIC = 62,2). 

Различия во встречаемости и обилии на примере наиболее часто встречавшихся видах 

хозяев проиллюстрированы ниже (рис. 31, 32). Низкую встречаемость на видах R. norvegicus 

и R. exulans мы связываем с образом жизни этих видов – синантропные, обитают в домах и 

вблизи построек в отличие от других видов, которые либо лесные, либо, если синантропные, 

то встречаются также в полях или в затененных биотопах. Анализ численности клещей на 

животных дает более сложную картину. Однозначно можно говорить об отличии 

численности тромбикулид для видов рода Niviventer, Maxomys от животных видов 

Leopoldamys revertens, R. andamanensis. Это может быть связано со сложным комплексом 

факторов таких как размер (L. revertens крупнее), образ жизни (древесный или наземный), 

биотопическая приуроченность животных.  

 

Рисунок 31. Встречаемость тромбикулид на мелких млекопитающих. Стрелки – визуализация 

попарных сравнений значений. Прямоугольники обозначают байесовские доверительные 

интервалы. 
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Рисунок 32. Численность клещей на мелких млекопитающих. По оси х – логарифм числа 

клещей; стрелки – визуализация попарных сравнений значений. Прямоугольники обозначают 

байесовские доверительные интервалы. 

 

Мы обнаружили, что между популяциями хозяев есть различия в численности клещей, 

но нет различий в их встречаемости. Интенсивность инвазии и обилие клещей на R. 

andamanensis отличались в провинции Lam Dong (5 – обозначение точки сбора на рис. 33) по 

сравнению с провинциями Nghe An (7), Thanh Hoa (2), Tuyen Quang (8) (p = 0.012). По 

интенсивности инвазии клещами M. surifer мы обнаружили различия для зверьков собранных 

в разные годы в Ba Ria-Vung Tau (1) (2011 и 2014, p = 0.012). В провинциях Nghe An (7) и 

Thua Thien-Hue (10) интенсивность инвазии Tupaia belangeri различалась (p = 0.038). По 

индексам обилия выявлены различия между популяциями R. exulans в Khan Hoa (2) и Tay 

Ninh (3), Ba Ria-Vung Tau (1) (р = 0,001) (рис. 33). 
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Рисунок 33. Провинции, в которых проводили сборы клещей во Вьетнаме: 1 – Ba Ria-Vung 

Tau, 2 – Khan Hoa, 3 – Tay Ninh, 4 – Dong Nai, 5 – Lam Dong, 6 – Quang Binh, 7 – Nghe An, 8 – 

Tuyen Quang, 9 – Thanh Hoa, 10 – Thua Thien-Hue. 

 

Мы выявили влияние вида на численность и встречаемость тромбикулид. Но встал 

вопрос, какие именно характеристики хозяина могут влиять на численность клещей. Для 

оценки влияния параметров тела хозяина и его поведения на численность и встречаемость 

клещей нами были построены простые модели. В каждой из моделей в качестве зависимой 

переменной была численность (или встречаемость) клещей, независимыми переменными 

были факторы, влияние которых мы хотели исследовать (пол, возраст, вес, длина тела и др.). 

В эти модели мы включили случайные факторы (год, место сбора), чтобы учесть их влияние. 

При их добавлении не происходило увеличение информационного критерия Акаике (AIC), 

следовательно, они не уменьшали предсказательную способность модели. Каждую из 
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простых моделей мы сравнивали с нулевой моделью, которая включала только случайные 

факторы. 

Возраст и пол хозяина. Мы не обнаружили значимых различий между предсказаниями 

для каждой возрастной группы животных. Добавление такого параметра как возраст хозяев 

не позволяет статистически значимо уменьшить ошибки предсказания модели (анализ 

девианса, ���  = 0,066). Однако есть незначимая тенденция к увеличению числа клещей с 

возрастом животного. Сравнение возрастных групп для каждого из видов хозяев при помощи 

теста Вилкоксона с поправкой Холма также не показало статистически значимых различий. 

Влияние пола животного-прокормителя на численность тромбикулид также не было 

статистически значимым (���  = 0,179). Нам также не удалось обнаружить статистически 

значимые различия численности между самцами и самками в каждой возрастной группе (���  

= 0,136), а также для каждого вида хозяина (взаимодействие факторов и множественное 

сравнение предсказаний). Добавление в модель дополнительных факторов: возраста и вида 

хозяина не увеличивало объясняющую способность модели. На рисунке ниже показано 

распределение числа клещей на видах хозяев разного пола и возраста (рис. 34). Сравнение 

самцов и самок для каждого из видов хозяев при помощи теста Вилкоксона с поправкой 

Холма также не показало статистически значимых различий. 
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а

б 

Рисунок 34. Численность клещей на видах мелких млекопитающих, массовых в сборах; а – 

самки (F – показано красным) и самцы (M – показано зеленым), б – животные разного 

возраста (juv – ювенильные особи, sad – полувзрослые, ad – взрослые особи). 
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Вес и длина тела хозяина. Среди всех параметров, которые статистически значимо 

уменьшали ошибку модели с обилием тромбикулид(в сравнении с нулевой моделью, 

содержащей только случайные эффекты), мы выявили только вес (���  = 0,007) и длину тела 

хозяина (���  = 0,003) (табл. 16). При этом модель с независимой переменной (фактором) 

«длина тела» лучше описывает наши данные, чем модель с фактором «вес» (ошибка, 

остаточный девианс, первой модели меньше, ���  < 0,001). Добавление фактора веса в модель 

с длиной тела не приводит к уменьшению ошибок модели (���  = 0,107). 

 

Таблица 16. Обобщенные линейные модели зависимости встречаемости и численности 

клещей от веса и длины тела хозяина 

Параметр AIC pχ2 AIC pχ2 

Вес -0,27 0,189 5,3 0,007 

Длина 1,43 0,064 6,8 0,003 

Зависимая переменная: Встречаемость Обилие 

Примечание. AIC – информационный критерий Акаике,  pχ2 – p уровень значимости для 

теста 2 для оценки, отлична ли от нуля доля девианса, связанного с параметром. 

Для всех ли видов верно утверждение о том, что вес влияет на численность клещей? 

Мы оценили зависимость численности клещей от веса хозяев для каждого из видов хозяев 

(рис. 35).  

 

Рисунок. 35. График коэффициентов модели зависимости числа клещей от вида хозяина 

(показаны только виды, для которых эти коэффициенты значимо отличаются от нуля): 

по оси х – видоспецифичные коэффициенты при переменной логарифм веса в модели 

зависимости формула модели «численность клещей ~ 1 + (0 + вес|вид хозяина)». 
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Образ жизни хозяина. Поведение хозяина может влиять на численность и 

встречаемость тромбикулид. Проверка факторов, связанных с образом жизни хозяина 

показала, что после учета всех случайных эффектов (вид хозяина, точка сбора, год сбора), 

они могут уменьшать ошибки модели. В частности, выявлено влияние древесного или 

наземного образа жизни (���  = 0,0001, AIC = 15,5) на численность клещей.  У животных, 

ведущих наземный образ жизни, численность клещей была максимальной, древесный – 

минимальной. Биотопические приуроченности хозяев (лесной вид или вид, обитающий в 

незатененных биотопах) не оказывали влияние на численность клещей. Не совсем ясно, как 

следует рассматривать виды, ведущие синантропный образ жизни. Добавление этого 

параметра в модель с факторами образа жизни не уменьшает ошибки модели (���  = 0,262). 

 

Таблица 17. Обобщенные линейные модели зависимости встречаемости и численности 

клещей от факторов, связанных с хозяином, с учетом всех случайных эффектов. 

Параметры  AIC pχ2 AIC pχ2 

(1|провинция) + (1|год) + 
(1|вид хозяина) 

638,7 – 5818,6 – 

+ образ жизни 681,5 1 5803,1 <0,001 

+ синантропность 695,2 1 5820,6 0,935 

+ лесной вид 695,2 1 5820,2 0,562 

+ полевой вид 695,03 1 5818,6 0,160 

+ полевой вид + лесной 
вид 

696,58 1 5819,8 0,249 

+ полевой вид + лесной  
вид + синантропность 

696,90 1 5820,6 0,262 

Зависимая переменная: Встречаемость Обилие 

Примечание. AIC – информационный критерий Акаике,  pχ2 – p уровень значимости 

для теста 2 для оценки, отлична ли от нуля доля девианса, связанного с параметром. 
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Таблица 18. Предсказанные значения численности клещей обобщенной линейной 

моделью зависимости численности клещей от образа жизни хозяина (GLM). 

Образ жизни 
Среднее 
число 

клещей 

Доверительный 
интервал 

Стандартная 
ошибка 

Число 
степеней 
свободы 

1 – древесный 0 [0; 2] 0,219 550 

2 – древесный-наземный 23 [10; 54] 10,074 550 

3 – наземный-древесный 10 [4; 26] 4,864 550 

4 – исключительно наземный 39 [10; 147] 26,416 550 

 

Биотопические предпочтения хозяев вносят вклад в описательную способность модели 

только при отсутствии в модели случайных эффектов (вид хозяина, точка сбора, год сбора). 

Вклад в объяснение девианса модели с численностью вносит местообитание в лесу (���  = 

0,008), но не на полях (���  = 0,172). Добавление обоих факторов в модель улучшает ее 

предиктивную способность по сравнению с моделями с каждым из факторов, также как и 

добавление синантропности. В модели с встречаемостью в качестве зависимой переменной за 

счет добавление факторов, происходило усложнение модели. 

 

Таблица 19. Обобщенные линейные модели зависимости встречаемости и численности 

клещей от факторов, связанных с хозяином, без учета случайных эффектов. 

Параметры  AIC pχ2 AIC pχ2 

1 535,8 – 4899,3 – 

+ образ жизни 601,9 1 4867,6 <0,001 

+ синантропность 630,5 1 4895,6 0,018 

+ лесной вид 611,0 1 4894,2 0,008 

+ полевой вид 626,4 1 4899,4 0,172 

+ полевой вид + лесной 
вид 

612,7 1 4896,2 0,029 

+ полевой вид + лесной 
вид + синантропность 

609,7 1 4883,3 <0,001 

Зависимая переменная: Встречаемость Обилие 

Примечание. AIC – информационный критерий Акаике,  pχ2 – p уровень значимости для 

теста 2 для оценки, отлична ли от нуля доля девианса, связанного с параметром. 
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Нами доказано влияние вида хозяина на численность и встречаемость тромбикулид. 

Однако факторы, лежащие в основе этих различий остаются до конца не выясненными. Мы 

не обнаружили влияние пола хозяев на численность и встречаемость клещей, хотя для 

тромбикулид рукокрылых и грызунов, обитающих в умеренной зоне, известно влияние пола 

на численность клещей (male-biased parasitism) (Kuo et al., 2011; Zajkowska, Mąkol, 2022). Но 

для грызунов в Юго-Восточной Азии таких закономерностей обнаружено не было (Lin et al., 

2014). Мы не обнаружили влияние возраста на численность и встречаемость тромбикулид, 

хотя есть исследования, где такие закономерности были отмечены (взрослые животные 

больше заражены личинками) (Wulandhari et al., 2021). Тем не менее, мы выявили связь 

размеров тела животных с численностью клещей, что ранее, на сколько нам известно, для 

тромбикулид доказано не было. В литературе встречаются единичные сообщения о том, что 

более крупные виды заражены тромбикулидами в большей степени (Kuo et al., 2011), однако 

существуют и противоположные данные (Moniuszko, Mąkol, 2016). Также численность 

клещей зависела от образа жизни животного, достигая максимальных значений у мелких 

млекопитающих, ведущих наземный образ жизни. 

Мы проанализировали влияние разных факторов, связанных с хозяином, на 

зараженность мелких млекопитающих личинками тромбикулид, используя данные по 

массовым видам (Leptotrombidium deliense, Walchia lupella, Walchia kritochaeta, Walchia 

micropelta, Gahrliepia mirabilis, Ascoschoengastia indica, Leptotrombidium cf.  alopeciatum). В 

целом пол и возраст хозяина не влияет на численность и встречаемость тромбикулид. 

Исключение составляют единичные виды (табл. 20). Влияние образа жизни показано для всех 

исследованных видов, вида хозяина – для большинства видов. 
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Таблица 20. Обобщенные линейные модели зависимости встречаемости и численности 

некоторых видов тромбикулид от факторов, связанных с хозяином. 

Параметры AIC pχ2 AIC pχ2 
Вид хозяина 
Leptotrombidium deliense 37,8 <0,001 – –  
Walchia lupella 94,8 <0,001 92,9 <0,001 
Walchia kritochaeta 112,4 <0,001 81,0 <0,001 
Walchia micropelta 21,1 <0,001 24,6 <0,001 
Gahrliepia mirabilis -26,2 0,071 -32,1 0,183 
Ascoschoengastia indica -20,4 0,024 -26,1 0,070 
Leptotrombidium cf. alopeciatum 23,0 <0,001 2,0 <0,001 
Пол хозяина 
Leptotrombidium deliense -1,7 0,554 -1,9 0,763 
Walchia lupella -2,0 0,903 -1,9 0,744 
Walchia kritochaeta 0,6 0,151 -1,0 0,322 
Walchia micropelta -1,2 0,359 4,2 0,012 
Gahrliepia mirabilis 0,5 0,111 6,2 0,004 
Ascoschoengastia indica -0,6 0,238 -1,8 0,632 
Leptotrombidium cf. alopeciatum 9,1 <0,001 1,5 0,060 
Возраст хозяина 
Leptotrombidium deliense -0,2 0,150 -3,8 0,919 
Walchia lupella -1,6 0,298 -3,4 0,736 
Walchia kritochaeta -1,3 0,253 -3,5 0,770 
Walchia micropelta -2,8 0,552 -3,4 0,741 
Gahrliepia mirabilis 5,1 0,011 -2,7 0,507 
Ascoschoengastia indica -2,4 0,450 -3,4 0,755 
Leptotrombidium cf. alopeciatum  2,0 0,049 -1,9 0,352 
Образ жизни хозяина (древесный или наземный) 
Leptotrombidium deliense 3,9 0,020 3,7 0,022 
Walchia lupella 21,3 <0,001 18,3 <0,001 
Walchia kritochaeta 108,3 <0,001 54,0 <0,001 
Walchia micropelta 20,7 <0,001 17,2 <0,001 
Gahrliepia mirabilis 4,8 0,013 -1,0 0,175 
Ascoschoengastia indica -0,8 0,159 10,6 0,001 
Leptotrombidium cf. alopeciatum  26,9 <0,001 6,3 0,006 

Зависимые переменные: Встречаемость Обилие 
 

Однозначного ответа на вопрос, что определяет выбор прокормителя, биотопическая 

приуроченность или физические параметры хозяина нет. Этот вопрос требует дальнейшего 

исследования. 
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ГЛАВА 7. ТРОМБИКУЛИДЫ КАК ПЕРЕНОСЧИКИ ЛИХОРАДКИ 

ЦУЦУГАМУШИ ВО ВЬЕТНАМЕ 

Для выявления природных очагов лихорадки цуцугамуши на наличие O. tsutsugamushi 

были исследованы клещи и мелкие млекопитающие, собранные нами во время работы в 

экспедициях, сборы А.Е. Балакирева из Вьетнама и спиртовой материал (личинки 

тромбикулид с тушек мелких млекопитающих) из коллекций Зоологического музея МГУ. 

На основании полученных результатов, а также по литературным данным, нами была 

составлена карты с указанием всех точек во Вьетнаме, где проводили исследования 

различных видов биологического материала (внутренние органы животных, личинки 

тромбикулид и образцы крови людей), а также, карта находок O. tsutsugamushi (рис. 36, 37). 

Лихорадка цуцугамуши широко распространена по всей территории Вьетнама, однако 

распределение природных очагов этого заболевания мозаично. 

Материал, собранный в экспедициях. На наличие O. tsutsugamushi было исследовано 

503 особи мелких млекопитающих (Rodentia, Scandentia, Erinaceomorpha, Soricomorpha) и 350 

пулов тромбикулид, собранных во время работы в экспедициях в 2011–2017 гг. в разных 

точках Вьетнама.  

ДНК O. tsutsugamushi была обнаружена только в одной точке в 2014 году – в 

заповеднике Bình Châu – Phước Bửu (провинция Bà Rịa-Vũng Tàu, район Xuyên Mộc), в 4 

образцах из 503 (0,8%), в двух видах грызунов – Berylmys berdmorei (2/5) и Leopoldamys 

revertens (2/9) (рис. 38). Эти животные были отловлены в лесных биотопах. Также ДНК 

O. tsutsugamushi была обнаружена в 2 пулах краснотелковых клещей из 350 (0,5%), 

собранных с двух положительных на O. tsutsugamushi особей B. berdmorei (рис. 39). Видовой 

состав тромбикулид, вошедших в пулы, был представлен видами Leptotrombidium imphalum и 

Gahrliepia elbeli (проба 8), а также Walchia lupella, Walchia kritochaeta и Leptotrombidium sp. 

(проба 13) (табл. 21). Ни один из этих видов не является доказанным переносчиком 

O. tsutsugamushi. Вид L. imphalum зачастую неправильно идентифицировали как L. deliense 

(Fernandes, Kulkarni, 2003). Некоторые исследователи считают, что L. imphalum может также 

служить переносчиком возбудителя лихорадки цуцугамуши (Tanskul, Linthicum, 1999). Этот 

вид довольно широко распространен (Индия, Бирма, Таиланд, Малайзия, Тайвань), однако 

его экология изучена плохо. Из представителей рода Gahrliepia выделяли O. tsutsugamushi 

(Takhampuna et al., 2018), однако способность передаче бактерии не исследовали. 
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Рисунок 36. Места проведения исследований биоматериала (образцы крови людей, тромбикулиды, 
мелкие млекопитающие) на наличие Orientia tsutsugamushi во Вьетнаме. 

– собственные исследования (кровь больных, органы мелких млекопитающих, пулы личинок 
тромбикулид) 
– данные литературы (по: Duong et al., 2013 – Quảng Nam, Quảng Ngãi, Khánh Hòa; Le Viet et 
al., 2017 – Quảng Nam (Núi Thành, Phú Ninh, Đại Lộc, Trà My); Nguyen et al., 2017 – Hanoi; 
Trung et al., 2017 – Hanoi, Ba Vì район; Hotta et al., 2016 – Hanoi; Nguyễn et al. 2017, Hamaguchi 
et al., 2015 – Северный Вьетнам (отмечено серым цветом).  
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O. tsutsugamushi была обнаружена не во всех географических точках, где проводили 

исследования (рис. 37). 

 

Рисунок 37. Места находок Orientia tsutsugamushi во Вьетнаме. 
– собственные исследования (кровь больных, органы мелких млекопитающих, пулы личинок 
тромбикулид) 
– данные литературы  
исследование крови лихорадящих больных: Duong et al., 2013 – Quảng Nam, Quảng Ngãi, 
Khánh Hòa; Le Viet et al., 2017 – Quảng Nam (Núi Thành, Phú Ninh, Đại Lộc, Trà My), Nguyễn et 
al. 2017 – Hanoi; 
серологические исследования людей: Hamaguchi et al., 2015 – Северный Вьетнам; Trung et al., 
2017 – Hanoi, Ba Vì район; 
– исследования животных: Hotta et al., 2016 – Hanoi.  



 

150 
 

 

В комплекс тромбикулид, связанных с другими особями B. berdmorei, собранных в 

заповеднике Bình Châu – Phước Bửu входит вид L. deliense, однако O. tsutsugamushi из этих 

пулов клещей не была выделена. Этот факт свидетельствует о мозаичности распределения 

очагов лихорадки цуцугамуши на территории Вьетнама. 

Возбудитель лихорадки цуцугамуши не был обнаружен в пулах личинок тромбикулид 

(W. dismina, W. kritochaeta, W. micropelta, A. indica), собранными с положительной на 

O. tsutsugamushi особи L. revertens. Не исключено, что отсутствие O. tsutsugamushi в этих 

пулах клещей связано либо с более низкими титрами возбудителя в L. revertens, чем в 

B. berdmorei (детекция O. tsutsugamushi на 17 и 19 цикле амплификации, соответственно) 

(рис. 39), либо личинки, снятые со зверьков только недавно начали питаться. Кроме того, для 

видов A. indica, W. lupella, W. kritochaeta, собранных с L. revertens, не известна способность 

воспринимать возбудителя при питании на хозяине, которая, даже у переносчиков 

O. tsutsugamushi не превышает 35% (Takahashi et al., 1994). Из личинок тромбикулид вида 

A. indica по данными литературы ранее выделяли возбудителя лихорадки, однако в 

лаборатории способность передачи возбудителя животным не изучали (Traub, Wisseman 

1968). 

Нами были получены нуклеотидные последовательности гена 56-kDa TSA для 

выявленной в мелких млекопитающих ДНК O. tsutsugamushi. Для образца 8 (B. berdmorei) 

была получена короткая последовательность 146 п.н. Её сравнение при помощи алгоритма 

BLAST даёт 89% сходства с различными генотипами O. tsutsugamushi (например, KJ742368). 

Для образца 13 (B. berdmorei) были получены перекрывающиеся нуклеотидные 

последовательности, одна из которых была на 98% сходна с последовательностями 

O. tsutsugamushi [KJ094995, GU128874], другая – на 88%. Нуклеотидные последовательности 

гена 56-kDa TSA, полученные из образца 13, по-видимому, принадлежали генотипам штамма 

Gilliam (рис. 40). На рисунке для сравнения использованы данные, полученные сотрудниками 

ЦНИИ Эпидемиологии: образцы крови от пациентов с подозрением на лихорадку 

цуцугамуши (2010, 2012–2013 гг.) из госпиталя в Начанге (Nha Trang). Секвенирование 

участка гена 56tsa O. tsutsugamushi из этих образцов показало, что в провинции циркулируют 

генотипы Karp, TA763, Gilliam-related и геновариант, близкий к группе Kato (рис. 40). В 

грызунах обнаружены Karp и JG-related. Секвенировать материал из клещей не удалось, 

поскольку концентрации возбудителя были очень низкими. Суммируя все данные, можно 
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сделать вывод, что на севере и в центральной части Вьетнама наиболее распространен 

генотип Karp. 

 

Рисунок. 38. Обнаружение Orientia tsutsugamushi методом ПЦР в режиме реального времени, 

выявленная при исследовании внутренних органов мелких млекопитающих (а, б - Berylmys 

berdmorei, в - Leopoldamys revertens, г – положительный контроль O. tsutsugamushi). 

 

 

Рисунок. 39. Обнаружение Orientia tsutsugamushi методом ПЦР в режиме реального времени, 

выявленная в пулах личинок краснотелковых клещей, собранных с Berylmys berdmorei (а, 

б - пулы тромбикулид, в – положительный контроль O. tsutsugamushi). 
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Рисунок 40. Дендрограмма генотипов Orientia tsutsugamushi обнаруженных на 

территории Вьетнама (синим цветом показана выделенная нами O.tsutsugamushi из 

внутренних органов Berylmys berdmorei, красным цветом – генотипы, выделенные из крови 

больных из госпиталя в Начанге (Nha Trang).  
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Материал из коллекций Зоологического музея. При исследовании тромбикулид с 

животных из коллекции Зоологического музея МГУ методом ПЦР в режиме реального 

времени ДНК O. tsutsugamushi была обнаружена в 8 из 137 пулов клещей (5,8%), собранных с 

Rattus tanezumi (2003), Bandicota savilei (2008), Tupaja belangeri (2010), Leopoldamys herberti 

(2011) и Tonkinomys daovantieni (2012) (табл. 21). Среди них синантропными являются два 

вида грызунов. Крыса R. tanezumi часто живет в домах людей, однако встречается и на полях, 

и во вторичных лесах вблизи поселков. Норовый вид B. savilei не является типичным 

синантропом, но встречается на сельско-хозяйственных полях, в том числе на рисовых чеках 

(Сунцов et al., 2003). Остальные виды животных являются лесными обитателями. В наших 

экспедиционных сборах 2011–2017 гг. виды R. tanezumi и T. belangeri были крайне редкими 

(1 и 3 особи, соответственно), а T. daovantieni и L. herberti не были представлены. 

Три особи R. tanezumi были пойманы на острове Phú Quốc. Возможно, во Вьетнаме эта 

крыса служит резервуаром возбудителя, поскольку в Таиланде из особей этого вида была 

выделена ДНК Orientia sp. (16S) (Cosson et al., 2015). Сообщество тромбикулид, 

паразитирующих на R. tanezumi, было представлено L. deliense, L. pentafurcatum, L. fletcheri, 

A. indica и Walchiella impar, два из которых (L. deliense и L. fletcheri) – эффективные 

переносчики O. tsutsugamushi. Вид L. pentafurcatum является близким к L. deliense, его 

экология изучена плохо. A. indica – потенциальный переносчик. 

B. savilei отловлена в провинции Kon Tum, находящейся в центральном Вьетнаме. 

Сообщество клещей было представлено Walchia lupella и A. indica. 

Tupaja belangeri поймана на острове Con Son в заповеднике Côn Đảo. На этой особи 

были найдены личинки краснотелок A. indica. 

Leopoldamys herberti отловлен на севере Вьетнама, в провинции Sơn La. Данных по 

зараженности этого вида O. tsutsugamushi нет, однако другие виды этого рода L. sabanus, 

L. edwardsi изредка были отмечены как резервуары инфекции в Таиланде и Малайзии (Azima 

et al., 2013; Chaisiri et al., 2017). Сообщество клещей было представлено видами, среди 

которых нет ни потенциальных, ни доказанных переносчиков возбудителя лихорадки (табл. 

21). Виды из рода Leptotrombidium (L. yulini, L. cf. turdicola), найденные на этом животном, 

известны только из Китая. 

Две особи Tonkinomys daovantieni были отловлены в провинции Lạng Sơn, граничащей 

с Китаем. Этот вид связан с карстовыми горами на севере Вьетнама, которые продолжаются 
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далее на север (юг Китая) (Musser et al., 2006). Описан из заповедника Huu Lien, встречается 

довольно редко. Сообщество клещей было представлено шестью видами тромбикулид (табл. 

21). Наша находка положительного пула клещей, собранных с T. daovantieni в провинции, 

граничащей с Китаем может служить поводом для опасений, поскольку в Южном Китае, в 

частности в Гуанчжоу, было зарегистрировано увеличение числа вспышек лихорадки 

цуцугамуши, в основном среди населения занятого в сельском хозяйстве (Wei et al., 2014; Sun 

et al., 2017). 
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Таблица 21. Виды краснотелковых клещей и мелких млекопитающих из Вьетнама, в которых обнаружена ДНК Orientia 
tsutsugamushi (материал Зоологического музея МГУ и собранный нами во время экспедиций) 

 

ID Виды мелких млекопитающих Виды тромбикулид (пулы) 
Дата сбора 
материала 

Локалитет 

8 Berylmys berdmorei 
Leptotrombidium imphalum 
Gahrliepia mirabilis 

ноябрь 2014 
Bà Rịa-Vũng Tàu province, 
заповедник Bình Châu – Phước Bửu 

13 Berylmys berdmorei Walchia lupella 

18 Leopoldamys revertens 
Ascoschoengastia indica 
Walchia lupella 
Walchia kritochaeta 

25 Leopoldamys revertens NA 

184726 Bandicota savilei 
Walchia lupella 
Ascoschoengastia indica 

декабрь 2008 Kon Tum province 

186786 Tupaja belangeri Ascoschoengastia indica июнь 2010 Con Son остров, Côn Đảo нац. парк 

186858 Rattus tanezumi 

Leptotrombidium deliense 
Walchiella impar 
Leptotrombidium pentafurcatum 
Ascoschoengastia indica 

ноябрь 2003 
Phú Quốc остров, Duong Dong-Bai 
Thom road 186869 Rattus tanezumi 

Leptotrombidium deliense 
Leptotrombidium fletcheri 
Ascoschoengastia indica 

186874 Rattus tanezumi 
Ascoschoengastia indica 
Leptotrombidium deliense 
Leptotrombidium fletcheri 

190263 Leopoldamys herberti 

Leptotrombidium yulini 
Leptotrombidium cf. turdicola 
Lorillatun tungshihensis 
Helenicula cf. simena 

декабрь 2011 Sơn La province, Muong Coi village 

191156 Tonkinomys daovantieni 

Leptotrombidium cf. fletcheri 
Leptotrombidium cf. yuebeiense 
Gahrliepia eurypunctata 
Gahrliepia cf. meridionalis 
Walchia delicatula 

май 2012 
Lạng Sơn province, Huu Lien Nature 
Reserve 

191158 Tonkinomys daovantieni 

Leptotrombidium cf. fletcheri 
Leptotrombidium cf. yuebeiense 
Lorillatum cf. tungshihensis 
Gahrliepia cf. meridionalis 
Walchia delicatula 
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Все выявленные нами положительные образцы (мелкие млекопитающие и клещи) 

были найдены в лесных биотопах. Этот результат согласуется с закономерностями, 

обнаруженными в Таиланде (Chaisiri et al., 2017). В среднем, зараженность клещей и 

животных O. tsutsugamushi составила 2,1%. Это сопоставимо с данными полученными в 

Таиланде (3,5%) (Takhampunya et al., 2018), и во Вьетнаме (1,4%) (Binh et al., 2020). Различия 

в зараженности клещей O. tsutsugamushi в экспедиционных сборах и в коллекциях 

Зоологического музея (0,5% и 5,8%) может быть связано с тем, что животные, хранящиеся в 

музее, были собраны преимущественно в природных биотопах. Во время наших экспедиций 

материал собирали также вблизи населенных пунктов, на придомовых территориях и меньше 

– в лесных биотопах. 

Популяции мелких млекопитающих, являющихся источниками инфекции, могут быть 

заражены в разной степени. Так в северном Таиланде среди собранных за 5 лет 4281 

экземпляров грызунов 20 видов, из 14% была выделена O. tsutsugamushi. Среди всех 

собранных животных преобладали (96%): R. rattus, R. losea, B. indica, уровень заражённости 

которых относительно общего числа животных составлял 10,6%, 2% и 1,5%, соответственно 

(Lerdthusnee et al., 2003). К сожалению, материал представленный в коллекциях 

Зоологического музея МГУ не дает возможности оценить зараженность отдельных видов 

мелких млекопитающих в разных точках, поскольку нет достаточной выборки животных. 

Нами отмечены новые виды мелких млекопитающих, которые могут служить 

резервуарами O. tsutsugamushi на территории Вьетнама (R. tanezumi, B. savilei, L. herberti, L. 

revertens, B. berdmorei, T. daovantieni). Среди них можно выделить виды, для которых по 

литературным данным (по крайней мере русско- и англоязычным источникам), не была 

известна зараженность O. tsutsugamushi: L. herberti, T. daovantieni. 

Наиболее эффективный переносчик O. tsutsugamushi – вид L. deliense был обнаружен 

нами во всех исследованных точках, численно преобладал, по сравнению с другими видами, 

на синантропных мелких млекопитающих, хотя встречался также и на лесных видах, 

например, T. belangeri, Menetes berdmorei. В других регионах Юго-Восточной Азии, уровень 

зараженности L. deliense бактерией O. tsutsugamushi был невысоким (3–5%) (Frances et al., 

1999; Tanskul et al., 1994). По нашим данным, O. tsutsugamushi была выделена из животных, 

на которых паразитировал L. deliense. Из пулов клещей, включающих несколько видов 
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тромбикулид, возбудитель выделен не был, поэтому оценить эпидемиологическое значение 

L. deliense пока невозможно. 

Видовая идентификация краснотелковых клещей представляет проблему, 

обусловленную как размерами личинок, так и большим числом диагностических 

морфометрических признаков. В связи с этим видовая диагностика тромбикулид, в том числе 

представителей важного с эпидемиологической точки зрения рода Leptotrombidium, не всегда 

точная. Это объясняет обнаружение новых потенциальных переносчиков, которых ранее 

идентифицировали неправильно, как в случае L. deliense и L. imphalum. С другой стороны, 

вид-переносчик, Leptotrombidium chiangraiensis, ранее считавшийся отдельным видом, 

является синонимом вида L. imphalum (Stekolnikov, 2013). В связи с этим необходимо 

дальнейшие фаунистические и таксономические исследования тромбикулид во Вьетнаме. 

Для тромбикулид, паразитирующих на крысах во Вьетнаме, характерно совместное 

питание нескольких видов на одном животном, поэтому большое значение приобретает 

наличие механизма трансптиальной передачи O. tsutsugamushi при одновременном питании 

личинок тромбикулид. Этот механизм может объяснить зараженность видов тромбикулид, не 

принадлежащих к роду Leptotrombidium (Frances et al., 2000). Таким образом, виды W. lupella 

и Walchia kritochaeta могут служить потенциальными переносчиками инфекции. Однако 

клещи этих видов не были исследованы в лабораторных условиях, и способность их к 

передаче возбудителя не установлена. По-видимому, клещей из рода Walchia можно считать 

потенциальными переносчиками, как например, виды W. chinensis, W. pacifica в Китае (Zhan 

et al., 2013). Из клещей A. indica, Ascoschoengastia audyi, B. acuscutellaris, L. umbricola, 

S. ligula, W. parapacifica, W. chinensis, Neoschoengastia sp. выделяли O. tsutsugamushi 

(Кудряшова et al. 1968; Nadchatram & Dohany 1980; Fan et al. 1987; Tanskul et al. 1994; Frances 

et al. 1999; Châu et al. 2007), однако их роль в передаче возбудителя не доказана. Необходимы 

дополнительные исследования вида W. lupella как потенциального переносчика 

O. tsutsugamushi. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Диссертационная работа посвящена изучению краснотелковых клещей, 

паразитирующих на мелких млекопитающих во Вьетнаме. В результате настоящего 

исследования фаунистический список тромбикулид Вьетнама был значительно, почти на 

треть, увеличен. Существующие описания многих видов были сделаны по большей части в 

1960-е гг. и нередко имеют существенные недостатки. В ходе выполнения работы были 

переописаны 18 видов, но несколько видов все еще нуждаются в более подробном описании. 

Ряд обнаруженных видов может быть новым для науки (Gahrliepia sp., Leptotrombidium sp., 

Trombiculindus sp.). Более широкие исследования, проведенные и в других провинциях 

Вьетнама, приведут к увеличению представленного в работе списка видов клещей сем. 

Trombiculidae, а также лягут в основу сравнительного исследования видового состава 

тромбикулид на юге и на севере страны. 

Причина слабой изученности свободноживущих стадий – дейтонимф и взрослых 

клещей заключается в их резком отличии по морфологическим признакам и образу жизни от 

паразитической личинки. В работе были проанализированы современные молекулярные 

методы диагностики тромбикулид и нуклеотидные последовательности из баз данных, 

выделены основные гены, по которым целесообразно проводить видовую идентификацию 

тромбикулид. Дальнейшие исследования в этом направлении позволят относительно просто 

определять вид не только по личинке, но и по другим активным стадиям. Из более чем 3000 

известных видов тромбикулид лишь для 5–10% имеются описания дейтонимфы и 

половозрелых клещей. Молекулярно-генетические исследования могут в значительной 

степени восполнить пробелы в этой области. Кроме того, перспективным представляется 

филогенетический анализ тромбикулид, основанный на молекулярных признаках. 

Для большого числа видов мелких млекопитающих (порядка 50 видов из 112), 

обитающих на территории Вьетнама, круг паразитирующих на них членистоногих, в том 

числе тромбикулид, неизвестен. Проведенные исследования позволили значительно 

увеличить список прокормителей тромбикулид Вьетнама, однако в дальнейшем он будет, по-

видимому, существенно расширен. В настоящей работе мы затрагиваем проблему 

локализации клещей на прокормителях. Продолжением этих исследований должно стать 

изучение локализации клещей конкретных видов на разных видах животных, на одном виде 

хозяина из разных географически разобщенных популяций и другие аспекты этой проблемы. 
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Знание видового состава тромбикулид является основой для дальнейших 

исследований экологии этой группы клещей. Нами изучена структура комплексов 

тромбикулид, связанных с разными видами млекопитающих, однако данные получены не для 

всех точек сбора и не для всех прокормителей. Для более глубокого понимания паразито-

хозяинных отношений тромбикулид с мелкими млекопитающими необходимы дальнейшие 

исследования. Имеются только фрагментарные данные по экологии отдельных видов 

тромбикулид, особенно активных постларвальных стадий. Методически эта работа очень 

сложна, поскольку требует культивирования тромбикулид в лабораторных условиях и/или 

трудоемкого сбора нимф и взрослых особей в почве в местах обнаружения личинок. 

Нами показано влияние определенных параметров мелких млекопитающих (размер 

тела и образ жизни) на численность и встречаемость на них клещей. Сопоставимые данные 

получены и для птиц: образ жизни хозяев влияет на численность клещей. Согласно 

полученным нами данным пол и возраст хозяина не оказывали влияния на зараженность 

мелких млекопитающих тромбикулидами. Вместе с тем, подобные закономерности выявлены 

для тромбикулид, паразитирующих на отдельных видах грызунов и рукокрылых. В 

использованных нами математических моделях учтены многие факторы, но массив данных 

при довольно большом числе наблюдений может быть недостаточным для выявления вклада 

определенного фактора. Затрудняет анализ также недостаток сведений об особенностях 

биологии и экологии мелких млекопитающих – хозяев тромбикулид, в том числе об их сезоне 

размножения и динамике численности в течение года. Возможно, в разных регионах 

Вьетнама, характеризующегося большой протяженностью с севера на юг, сезонные 

колебания численности и состава доминирующих видов тромбикулид имеют характерные 

особенности. Анализ подобных различий представляется одним из перспективных 

направлений будущих исследований. Использованные нами математические модели могут 

быть применены и к другим группам паразитических членистоногих. Интересным 

представляется сравнение закономерностей паразито-хозяинных взаимоотношений 

тромбикулид, паразитирующих только на стадии личинки, и постоянных паразитов мелких 

млекопитающих (например, волосяных клещей). Показана биотопическая приуроченность 

некоторых видов тромбикулид, однако в настоящее время невозможно разграничить влияние 

хозяина и биотопа (состава почвы, ее влажности и т.п.) на численность тромбикулид. 
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Исследования лихорадки цуцугамуши во Вьетнаме в основном сосредоточены на 

изучении генетического разнообразия возбудителя в крови больных. Практически нет работ, 

где проводятся исследования природных очагов лихорадки, переносчиков и резервуаров 

инфекции. Полученные нами сведения о  новых потенциальных переносчиках возбудителя 

лихорадки цуцугамуши нуждаются в уточнении. Так, необходимы лабораторные 

исследования трансфазовой и трансовариальной передачи Orientia tsutsugamushi этими 

видами, оценка эффективности их как переносчиков. Не хватает комплексных исследований 

динамики численности этих видов тромбикулид в очагах и пиков заболеваемости людей 

лихорадкой цуцугамуши. 

Суммируя вышесказанное, можно заключить, что проведенное исследование вносит 

значительный вклад в познание краснотелковых клещей семейства Trombiculidae Вьетнама. В 

частности, определен их фаунистический состав, локализация тромбикулид на хозяевах, 

оценена структура комплексов тромбикулид на разных видах животных, изучено влияние 

разных факторов на численность клещей на хозяевах, внесен определенный вклад в изучение 

паразитарной системы лихорадки цуцугамуши. Вместе с тем результаты настоящей работы 

помимо ответа на поставленные задачи, позволяют очертить широкий круг проблем, которые 

должны быть решены в ходе дальнейших исследований.  
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ВЫВОДЫ 

1. Фауна тромбикулид мелких млекопитающих Вьетнама с учетом данных литературы 

включает не менее 132 видов из 19 родов, из которых нами обнаружено 83 вида из 16 родов 

трех подсемейств; 44 вида тромбикулид обнаружены на территории Вьетнама впервые, для 

18 видов составлены переописания. Доминируют виды из рода Leptotrombidium (31) и 

Walchia (14). Для 48 видов тромбикулид расширен список видов прокормителей. 

2. Тромбикулидами были заражены 48 из 59 обследованных видов мелких 

млекопитающих из семи семейств четырех отрядов; встречаемость клещей составляла в 

среднем 72%; индекс обилия – 39, интенсивность инвазии – 54. Чаще всего личинками 

краснотелок были заражены: Bandicota savilei, Leopoldamys revertens, Maxomys surifer, Rattus 

andamanensis и Rattus tanezumi, для которых встречаемость тромбикулид составила более 

90%. Наиболее высокую численность  клещей наблюдали у Tonkinomys daovantieni и L. 

revertens, наименьшую – у видов рода Niviventer. Наибольшее число видов тромбикулид 

связано с Rattus type IV, M. surifer, Niviventer huang. 

3. С наиболее широким кругом прокормителей связаны тромбикулиды Leptotrombidium 

deliense, Gahrliepia mirabilis и Walchia lupella. L. deliense преобладал на синантропных 

грызунах. Среди краснотелковых клещей были выявлены как виды, способные успешно 

заселять различные биотопы (A. indica, W. micropelta, W. lupella, L. deliense), так и виды, 

строго приуроченные к определенным местообитаниям (W. disparunguis, W. kritochaeta). 

4. Сообщества клещей, связанных с различными видами мелких млекопитающих, 

полидоминантны, в число доминантов входят L. deliense и виды рода Walchia. Одновременно 

на одном хозяине паразитировало от 1 до 8 видов тромбикулид, в среднем 2 вида. Наиболее 

разнообразные сообщества связаны с Leopoldamys herberti и Berylmys berdmorei.  

5. При помощи обобщенных линейных моделей доказана связь вида хозяина с 

численностью и встречаемостью на нем тромбикулид, пол и возраст хозяина не влияют на его 

зараженность клещами в целом. Установлена связь размеров тела животного с численностью 

на нем клещей. Численность клещей зависела от образа жизни животного, достигая 

максимальных значений у мелких млекопитающих, ведущих наземный образ жизни. 

6. Распределение природных очагов лихорадки цуцугамуши во Вьетнаме   мозаично. O. 

tsutsugamushi была выявлена у мелких млекопитающих и личинок тромбикулид, собранных  

исключительно в лесных биотопах, их зараженность составила в среднем 0,8% и 2,1%, 
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соответственно. Обнаружены 6 новых видов мелких млекопитающих – резервуаров 

инфекции во Вьетнаме, из них в двух видах возбудитель обнаружен впервые. 
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Приложение 

Таблица П1. Точки сбора мелких млекопитающих из коллекций Зоологического музея МГУ 

Bà Rịa-Vũng Tàu, Côn Đảo islands, Bay Canh island 1987 

Bà Rịa-Vũng Tàu, Côn Đảo islands, Con Son island 1987 

Bà Rịa-Vũng Tàu, Côn Đảo islands, Con Son island, Con Dao NP 2010 

Bà Rịa-Vũng Tàu, Xuyên Mộc, Bình Châu–Phước Bửu NR 2005 

Bái Tử Long arch., Dangho isl. 1987 

Bình Phước, Bù Gia Mập NP 2009 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2002 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2001 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2005 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2006 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2009 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2008 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2011 

Đồng Nai, Cát Tiên NP 2004 

Đồng Nai, Cát Tiên NP, Bau Sau 2007 

Dong Nai, Mada forestry 1994 

Dong Nai, Mada forestry 1989 

Dong Nai, Mada forestry 2002 

Dong Nai, Vinh Cuu reserve, Ma Da forestry 2009 

Gia Lai, K'Bang, 46 km from Buon Luoi 1988 

Gia Lai, K'Bang, Buon Luoi 1988 

Hai Phong, Cat Ba isl., Cat Ba national reserve 2011 

Khánh Hòa, Nha Trang, Hon Ba mountain, near top 1550 м 2003 

Kiên Giang, Phu Quoc island, Duong Dong-Bai Thom road 2003 

Kiên Giang, Thom Island 1987 

Kon Tum, Tan Binh 2008 

Lâm Đồng, Bi Dup-Nui Ba, 5 km from Long Lanh 2009 

Lâm Đồng, Bidoup Núi Bà NP 2011 

Lâm Đồng, Bidoup Núi Bà NP 2010 

Lam Dong, Da Lat plateau, Bi Dup 4 km from Long Lanh village 2002 

Lam Dong, Da Lat plateau, Cong Troi, 30 km from от Da Lat 1995 

Lâm Đồng, Đà Lạt, Lang Biang  1998 

Lâm Đồng, Loc Bao 2013 

Lâm Đồng, Long Lanh 2010 

Lào Cai, Sa Pa 1993 

Nghe An, Quỳ Châu 2014 
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Nghe An, Quỳ Châu 2015 

Nghe An, Quỳ Châu 2016 

Ninh Bình, Cúc Phương NP 1987 

Ninh Bình, Cúc Phương NP 1986 

Quảng Nam, Chàm island 1987 

Saigon 1978 

Saigon, pet-shop 2008 

South Vietnam 1990 

South Vietnam 1991 

South Vietnam 1992 

South Vietnam 1994 

Tay Ninh 2008 

Tây Ninh, Lo Go-Xa Mat NP 2001 

Tây Ninh, Lo Go-Xa Mat NP area 2001 

Tây Ninh, Lo Go-Xa Mat NP, near 2008 

Vietnam 1994 
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Таблица П2. Список видов тромбикулид, обитающих на территории Вьетнама 

№ Виды тромбикулид 
Данные 

литературы 

Собственные 

данные 

1 2 3 4 

1.  Ascoschoengastia audyi + + 

2.  Ascoschoengastia canus + - 

3.  Ascoschoengastia indica + + 

4.  Ascoschoengastia lorius + + 

5.  Ascoschoengastia montana - + 

6.  Ascoschoengastia octavia + - 

7.  Ascoschoengastia roluis + - 

8.  Blankaartia acuscutellaris + + 

9.  Cheladonta neda + + 

10.  Doloisia alata + + 

11.  Doloisia brachypus + + 

12.  Doloisia fulminans + - 

13.  Doloisia gigantea + - 

14.  Eutrombicula hirsti + - 

15.  Eutrombicula rara - + 

16.  Eutrombicula wichmanni + - 

17.  Farrellioides striatum + - 

18.  Gahrliepia elbeli + - 

19.  Gahrliepia eurypunctata - + 

20.  Gahrliepia fenestrulata - + 

21.  Gahrliepia lui + - 

22.  Gahrliepia mirabilis + + 

23.  Gahrliepia pintanensis + - 

24.  Gahrliepia tenella + + 

25.  Gahrliepia yangchenensis + - 

26.  Gahrliepia cf. marshi - + 

27.  Gahrliepia cf. meridionalis - + 

28.  Gahrliepia sp. 1 - + 

29.  Helenicula consonensis + - 

30.  Helenicula globularis + - 

31.  Helenicula kohlsi + - 

32.  Helenicula lanius + - 

33.  Helenicula mutabilis + - 

34.  Helenicula scanloni + + 
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1 2 3 4 

35.  Helenicula selvana + - 

36.  Helenicula simena + + 

37.  Helenicula cf. edibakeri - + 

38.  Helenicula cf. signata - + 

39.  Intermedialia guangxiensis - + 

40.  Leptotrombidium abramovi - + 

41.  Leptotrombidium akamushi + - 

42.  Leptotrombidium allosetum + - 

43.  Leptotrombidium alopeciatum + + 

44.  Leptotrombidium arenicola - + 

45.  Leptotrombidium arvinum + + 

46.  Leptotrombidium binbium - + 

47.  Leptotrombidium cricethrionis - + 

48.  Leptotrombidium deliense + + 

49.  Leptotrombidium fulleri + + 

50.  Leptotrombidium globosum + - 

51.  Leptotrombidium gracipalpe + + 

52.  Leptotrombidium hanseni  + - 

53.  Leptotrombidium horridum + + 

54.  Leptotrombidium imphalum - + 

55.  Leptotrombidium kunshui  + - 

56.  Leptotrombidium linjeromae + - 

57.  Leptotrombidium magnum + - 

58.  Leptotrombidium minului + - 

59.  Leptotrombidium monstrosum + + 

60.  Leptotrombidium nguyenvanaii + - 

61.  Leptotrombidium paradux + - 

62.  Leptotrombidium pentafurcatum - + 

63.  Leptotrombidium rectanguloscutum + - 

64.  Leptotrombidium saigoni + - 

65.  Leptotrombidium scanloni  + - 

66.  Leptotrombidium scutellare + - 

67.  Leptotrombidium shuqui - + 

68.  Leptotrombidium taiyuanense + - 

69.  Leptotrombidium turdicola + + 

70.  Leptotrombidium umbricola + + 

71.  Leptotrombidium yulini - + 

72.  Leptotrombidium cf. arvinum  - + 
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1 2 3 4 

73.  Leptotrombidium cf. bawangense - + 

74.  Leptotrombidium cf. cebephium - + 

75.  Leptotrombidium cf. chuanxi - + 

76.  Leptotrombidium cf. fletcheri - + 

77.  Leptotrombidium cf. fulleri  - - 

78.  Leptotrombidium cf. megabodense - + 

79.  Leptotrombidium cf. miculum - + 

80.  Leptotrombidium cf. nanchangense - + 

81.  Leptotrombidium cf. spicanisetum - + 

82.  Leptotrombidium cf. tenipilum - + 

83.  Leptotrombidium cf. yuebeiense - + 

84.  Leptotrombidium cf. yui - + 

85.  Leptotrombidium  sp. 1 - + 

86.  Leptotrombidium  sp. 2 - + 

87.  Lorillatum attapinum + + 

88.  Lorillatum kianjoei + - 

89.  Lorillatum oreophilum + + 

90.  Lorillatun tungshihensis  - + 

91.  Microtrombicula fulgida + - 

92.  Microtrombicula munda + + 

93.  Microtrombicula vitosa + - 

94.  Neoschoengastia gallinarum + - 

95.  Neoschoengastia posekanyi + - 

96.  Neotrombicula anax + - 

97.  Neotrombicula elegans  + - 

98.  Neotrombicula weni + - 

99.  Odontacarus yosanoi - + 

100. Paraschoengastia monticola + - 

101. Schoengastia pseudoschuffneri + - 

102. Schoengastiella ligula - + 

103. Schoengastiella cf. homunguis - + 

104. Schoutedenichia centralkwangtunga + - 

105. Trombiculindus gateri + + 

106. Trombiculindus griselda + + 

107. Trombiculindus hastatum + + 

108. Trombiculindus paniculatum + + 

109. Trombiculindus traubi - + 

110. Trombiculindus vanpeeneni + - 
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111. Trombiculindus cf. chilie - + 

112. Trombiculindus sp.1 - + 

113. Walchia (Ripiaspichia) chinensis + - 

114. Walchia (Walchia) alpestris - + 

115. Walchia (Walchia) delicatula + + 

116. Walchia (Walchia) dismina + + 

117. Walchia (Walchia) disparunguis + + 

118. Walchia (Walchia) ewingi + + 

119. Walchia (Walchia) isonychia + + 

120. Walchia (Walchia) kritochaeta + + 

121. Walchia (Walchia) lupella + + 

122. Walchia (Walchia) micropelta + + 

123. Walchia (Walchia) neosinensis + - 

124. Walchia (Walchia) pacifica + + 

125. Walchia (Walchia) parapacifica + - 

126. Walchia (Walchia) rustica + + 

127. Walchia (Walchia) zangnanica - + 

128. Walchia (Walchia) cf. brennani - + 

129. Walchia (Walchia) cf. enode - + 

130. Walchiella hanseni - + 

131. Walchiella impar + + 

132. Walchiella traubi + + 
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Рисунок П1. Структура белка COI (на примере трехмерной модели бычьей 

цитохромоксидазы). Голубым показан участок, которому соответствует нуклеотидные 

последовательности тромбикулид, депонированные в базах данных. Синим отмечена петля, 

где произошли делеции аминокислот. 
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Рисунок П2. Фрагмент аминокислотного выравнивания методом Macse и байесовского дерева 

GTR последовательностей COI семейства Trombiculidae. Каждому таксону на дереве 

соответствует строка в выравнивании. Видны сайты, где произошла делеция в роде 

Leptotrombidium, и вариабельные участки у других тромбикулид и внешней группы. 
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Рисунок П3. Кладограмма видов рода Leptotrombidium, построенная методом ASAP. Цветной 

столбец обозначает группы (виды), выделенные алгоритмом. Число групп соответствует 

наилучшему значению алгоритма. Разными цветами и цифрами на столбце показаны номера 

предполагаемых групп (видов), к которым могут принадлежать исследованные особи.  
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Рисунок П4. Распределение попарных генетических дистанций (K2P) для 

последовательностей COI тромбикулид рода (А.) Walchia и (Б.) Neotrombicula. Виден 

«barcoding gap» – разрыв между внутривидовыми и межвидовыми генетическими 

расстояниями. Красной линией отмечен уровень различий (trashold). По оси Х отложены 

генетические дистанции между последовательностями. По оси Y – число пар образцов 

(нуклеотидных последовательностей тромбикулид). 
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Рисунок П5. Дерево ML (Maximum-Likelihood) последовательностей COI семейства 

Trombiculidae. Бутстрэп-значения указаны цифрами около узлов. Виды рода рода Cyta 

(Bdellidae, Prostigmata) используются в качестве внешней группы. 
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Рисунок П6. Байесовское дерево последовательностей COI клещей семейства Trombiculidae, 
построенное на основании модели Джукса – Кантора. Вероятностные поддержки (posterior 
probabilities) указаны цифрами около узлов. Виды рода рода Cyta (Prostigmata: Bdellidae) 

используются в качестве внешней группы. 
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Таблица П3. Встречаемость и обилие личинок краснотелковых клещей на мелких млекопитающих Вьетнама 

Виды мелких млекопитающих* 
Число 

осмотренных 
особей 

Число особей, 
зараженных 

клещами 

Встречаемость 
клещей, % 

Число собранных 
клещей 

Отряд Erinaceomorpha     

Семейство Erinaceidae     
1. Hylomys suillus Müller, 1840 5 3 60 105 

2. Neotetracus sinensis Trouessart, 1909 9 5 56 800 

Отряд Soricomorpha     

Семейство Soricidae     
3. Anourosorex squamipes Milne-Edwards, 1872 1 1 100 12 

4. Crocidura attenuata Milne-Edwards, 1872 5 1 20 32 

5. Crocidura cf. horsfieldii (Tomes, 1856) 2 0 0 0 

6. Crocidura zaitsevi Jenkins et al., 2007 4 0 0 0 

7. Suncus murinus L., 1766  23 0 0 0 

Семейство Talpidae     

8. Euroscaptor parvidens Miller, 1940  2 0 0 0 

Отряд Rodentia     

Семейство Muridae     
9. Bandicota indica (Bechstein, 1800) 24 18 75 1709 

10. Bandicota savilei Thomas, 1916 33 30 91 1702 

11. Berylmys berdmorei (Blyth, 1851) 19 14 74 753 

12. Berylmys bowersi (Anderson, 1879) 13 12 92 1018 

13. Chiromyscus chiropus (Thomas, 1891) 5 4 80 81 

14. Chiromyscus langbianis (Robinson et Kloss, 1922) 8 8 100 351 

15. Chiromyscus thomasi Balakirev et al., 2014 5 3 60 8 

16. Chiropodomys gliroides (Blyth, 1856) 8 1 13 1 

17. Dacnomys millardi Thomas, 1916 5 5 100 33 

18. Leopoldamys edwardsi (Thomas, 1882) 22 16 73 1515 
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19. Leopoldamys herberti Kloss, 1916 13 10 77 1361 

20. Leopoldamys revertens Robinson et Kloss, 1922 47 43 91 4102 

21. Maxomys moi (Robinson et Kloss, 1922) 22 21 95 923 

22. Maxomys surifer (Miller, 1900) 99 91 92 1552 

23. Mus caroli Bonhote, 1902 2 0 0 0 

24. Mus cervicolor Hodgson, 1845 5 2 40 12 

25. Mus cf. cookii Ryley, 1914 2 1 50 11 

26. Mus musculus L., 1758 3 0 0 0 

27. Mus pahari Thomas, 1916 5 3 60 16 

28. Niviventer bukit (Bonhote, 1903) 17 15 88 76 

29. Niviventer fulvescens (Gray, 1847) 28 19 68 364 

30. Niviventer huang (Bonhote, 1905) 74 44 59 622 

31. Niviventer lotipes (Milne-Edwards, 1871) 6 2 33 25 

32. Niviventer niviventer (Hodgson, 1836) 15 9 60 79 

33. Niviventer tenaster (Thomas, 1916) 18 14 78 454 

34. Rattus andamanensis (Blyth, 1860) 168 158 95 11129 

35. Rattus exulans (Peale, 1848) 98 11 11 284 

36. Rattus losea Swinhoe, 1870 9 8 89 931 

37. Rattus nitidus (Hodgson, 1845) 7 4 57 376 

38. Rattus norvegicus (Berkenhout, 1769) 33 12 36 339 

39. Rattus osgoodi Musser et  Newcomb, 1985 14 9 64 30 

40. Rattus tanezumi Temminck, 1844 74 57 77 3926 

41. Rattus type IV  Miller, 1900 82 68 83 1741 

42. Tonkinomys daovantieni Musser, Lunde et Son, 2006 8 6 75 1597 

43. Vandeleuria oleracea (Bennett, 1832) 4 0 0 0 

Семейство Spalacidae     
44. Rhizomys pruinosus Blyth, 1851 6 5 83 931 

45. Rhizomys sinensis Gray, 1831 3 0 0 0 
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Семейство Sciuridae     
46. Dremomys ornatus Thomas, 1914 4 4 100 39 

47. Dremomys rufigenis (Blanford, 1878) 9 5 56 106 

48. Hylopetes alboniger (Hodgson, 1836) 2 1 50 1 

49. Hylopetes spadiceus  (Blyth, 1847) 2 0 0 0 

50. Callosciurus erythraeus (Pallas, 1779) 14 3 21 14 

51. Callosciurus finlaysonii (Horsfield, 1823) 24 8 33 62 

52. Callosciurus inornatus (Gray, 1867) 12 5 42 31 

53. Menetes berdmorei Blyth, 1849 14 6 43 113 

54. Tamiops maritimus (Bonhote, 1900) 1 1 100 1 

55. Tamiops mcclellandii (Horsfield, 1840) 3 0 0 0 

56. Tamiops rodolphii (Milne-Edwards, 1867) 5 4 80 13 

57. Tamiops swinhoei (Milne-Edwards, 1874) 6 1 17 170 

Отряд Scandentia     

Семейство Tupaiidae     
58. Dendrogale murinae (Schlegel et Muller, 1843) 1 0 0 0 

59. Tupaia belangeri (Wagner, 1841) 51 41 80 1814 

* Из таблицы исключены экземпляры, определенные только до рода. 
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Таблица П4. Локализация тромбикулид на некоторых видах мелких млекопитающих 

Вид клещей 
Анальн. 

обл. 
Вентр. 

обл. 
Генит. 

обл. 
Глаза Нос Уши Хвост 

1 2 3 4 5 6 7 8 

Berylmys berdmorei 

Ascoschoengastia 
indica 0 0 0 0 0 + 0 

Gahrliepia mirabilis + 0 0 0 0 + + 
Leptotrombidium 
alopeciatum 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
deliense + + 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
pentafurcatum 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
imphalum + 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
miculum 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
umbricola 0 0 0 0 0 + 0 
Trombiculindus 
paniculatum 0 0 + 0 0 0 0 

Trombiculindus traubi + 0 + 0 0 + 0 

Walchia isonychia 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia kritochaeta 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia lupella 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia rustica 0 0 0  0 + 0 

Bandicota indica 
Blankaartia 
acuscutellaris 0 0 0 0 0 + 0 

Doloisia brachypus 0 0 0 0 + 0 0 

Gahrliepia mirabilis 0 0 + 0 0 + + 
Leptotrombidium 
alopeciatum 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
arvinum 0 0 + 0 0 0 0 
Leptotrombidium 
deliense 0 0 0 0 + + 0 
Leptotrombidium 
pentafurcatum 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia ewingi 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia isonychia 0 0 0 0 0 + + 

Walchia kritochaeta 0 0 0 0 0 + 0 
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1 2 3 4 5 6 7 8 

Walchia lupella 0 0 0 0 0 + + 

Walchia micropelta 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia rustica 0 0 0 0 0 + 0 

Callosciurus inornatus 
Ascoschoengastia 
indica 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
bawangense 0 0 0 + 0 0 0 
Leptotrombidium 
qujingense 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia delicatula 0 0 0 0 0 + 0 
Leopoldamys revertens 

Ascoschoengastia 
indica 0 0 0 0 0 + 0 
Ascoschoengastia lorius 0 0 0 0 0 + 0 
Gahrliepia mirabilis + 0 + 0 0 0 0 
Leptotrombidium 
imphalum 0 + 0 0 0 0 0 
Schoengastiella ligula 0 0 0 0 0 + 0 
Walchia kritochaeta 0 0 0 0 0 + 0 
Walchia lupella 0 0 0 0 0 + 0 
Walchia micropelta 0 0 0 0 0 + 0 

Leopoldamys herberti 

Doloisia brachypus 0 0 0 0 + 0 0 

Gahrliepia mirabilis 0 0 + 0 0 + 0 

Helenicula simena 0 0 + 0 0 0 0 
Leptotrombidium 
alopeciatum 0 0 + 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
imphalum 0 0 + 0 0 + 0 

Leptotrombidium sp. 1 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
turdicola 0 0 0 0 0 + 0 

Leptotrombidium yulini 0 0 + 0 0 + 0 

Lorillatun tungshihensis 0 0 + 0 0 0 0 

Walchia dismina 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia ewingi 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia isonychia 0 0 + 0 0 + 0 

Walchia lupella 0 0 0 0 0 + 0 

Walchiella traubi 0 0 + 0 0 0 0 

Maxomys surifer 
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1 2 3 4 5 6 7 8 
Ascoschoengastia 
indica 0 0 0 0 0 + 0 

Ascoschoengastia lorius 0 0 0 0 0 + 0 
Ascoschoengastia 
montana 0 0 0 0 0 + 0 

Cheladonta neda 0 0 0 0 0 + 0 

Doloisia brachypus 0 0 0 0 + 0 0 

Eutrombicula rara 0 0 0 0 0 + 0 

Gahrliepia mirabilis 0 0 + 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
abramovi 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
alopeciatum 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia dismina 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia disparunguis 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia kritochaeta 0 0 0 0 + + 0 

Walchia lupella 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia micropelta 0 0 0 0 0 + 0 

Walchiella traubi 0 0 0 0 0 + 0 

Niviventer tenaster 

Doloisia brachypus 0 0 0 0 + 0 0 

Gahrliepia mirabilis 0 0 + 0 0 0 0 
Leptotrombidium 
alopeciatum 8-4-6 0 0 + 0 0 + + 
Leptotrombidium 
deliense 0 0 0 0 0 + 0 

Leptotrombidium sp. 1 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia dismina 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia lupella 0 0 0 0 + 0 0 

Niviventer huang 
Ascoschoengastia 
indica 0 0 0 0 0 + 0 

Doloisia brachypus 0 0 0 0 + 0 0 

Gahrliepia mirabilis 0 0 + 0 0 0 0 
Leptotrombidium 
alopeciatum 0 0 + 0 0 + + 
Leptotrombidium 
deliense 0 0 + 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
chuanxi 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
imphalum 0 0 0 0 0 + 0 
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1 2 3 4 5 6 7 8 
Leptotrombidium 
umbricola 0 0 0 0 + 0 0 
Trombiculindus 
griseldae 0 0 + 0 0 0 0 

Walchia kritochaeta 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia lupella 0 0 0 0 0 + 0 

Walchiella impar 0 0 + 0 0 0 0 

Walchiella traubi 0 0 + 0 0 0 0 

Rattus type IV 

Ascoschoengastia audyi 0 0 0 0 0 + 0 
Ascoschoengastia 
indica 0 0 0 0 0 + 0 

Ascoschoengastia lorius 0 0 0 0 0 + 0 
Ascoschoengastia 
montana 0 0 0 0 0 + 0 
Blankaartia 
acuscutellaris 0 0 0 0 0 + 0 

Gahrliepia mirabilis + 0 + 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
alopeciatum 0 0 + 0 0 0 + 
Leptotrombidium 
arenicola 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
deliense 0 0 + 0 + 0 0 
Leptotrombidium 
nanchangense 0 0 0 0 0 + 0 
Leptotrombidium 
pentafurcatum 0 0 0 0 0 + 0 

Lorillatum oreophilum 0 0 0 0 0 + 0 

Microtrombicula munda 0 0 0 0 0 + 0 

Trombiculindus gateri 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia isonychia 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia kritochaeta 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia lupella 0 0 0 0 0 + 0 

Walchia micropelta 0 0 0 0 0 + 0 
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Рисунок П7. Число видов тромбикулид, одновременно паразитирующих на одном прокормителе. 


