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Аннотация. В работе рассмотрено распространение в Сибири неморальных видов чешуекрылых, топически связанных с широколиственными лесами и их аналогами (черневая тайга). Таких видов немного, так как в настоящее время в Сибири практически нет лесов с участием широколиственных пород. У большинства из этих чешуекрылых прослеживается восточное происхождение. В основном это виды, не связанные с широколиственными породами трофически, за исключением некоторых Theclinae. Неморальные виды чешуекрылых демонстрируют в Сибири пять основных типа распространения: амфипалеарктический - с разрывом от Урала до Забайкалья или Приамурья, европейско-западносибирско-дальневосточный дизъюнктивный - сходный с предыдущим, но с изолированной частью ареала на юго-востоке Западной Сибири, алтайско-дальневосточный - с разрывом в Средней Сибири, южносибирско-дальневосточный - непрерывно распространены от Дальнего Востока до юго-востока Западной Сибири, и забайкальско-дальневосточный - в той или иной степени захватывающие Забайкалье. Согласно данным палеопалинологов, в течение четвертичного периода в Евразии как минимум два раза устанавливался единый пояс лесов с участием широколиственных пород - в конце плейстоцена (казанцевский период) и голоцене (атлантический период), причем в казанцевское время ареал дуба и связанной с этой породой энтомофауны был непрерывно-транспалеарктическим. В то же время, до сих пор нет реальных доказательств наличия в Сибири рефугиумов широколиственной флоры и фауны во время последних самых сильных похолоданий плейстоцена. Времени после казанцевского оптимума (около 100 тыс. лет), по всей видимости, хватило для образования после изоляции близких видов чешуекрылых. В климатический оптимум голоцена неморальная фауна чешуекрылых могла иметь транспалеарктическое распространение, причем, скорее всего, происходила миграция широколиственной фауны чешуекрылых из восточных частей Палеарктики на запад, поскольку в голоцене оптимум широколиственных лесов на востоке имел место несколько раньше, чем на западе. Образование разорванных (амфипалеарктических и алтайско-дальневосточных) видовых ареалов следует отнести ко времени деградации широколиственных лесов в суббореальном периоде голоцена в Средней Сибири, а не в конце плиоцена - начале плейстоцена, как считалось ранее.
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Коллонтитул: Дизъюнкции ареалов неморальных чешуекрылых в Сибири.



Формирование определенных видовых сообществ чешуекрылых тесно связано с формированием соответствующих им растительных ассоциаций, так как подавляющее число видов этих насекомых в личиночной стадии являются фитофагами. Это в полной мере относится и к фауне чешуекрылых, населяющих широколиственные леса. 

В настоящей работе мы предприняли попытку проанализировать распространение в Сибири видов чешуекрылых, которых можно назвать неморальными, то есть связанными трофически или топически с широколиственными лесами или их аналогами. Поскольку широколиственные леса в Сибири практически отсутствуют, таких видов здесь немного, а ареалы многих из них имеют дизъюнкции, возраст возникновения которых обычно приписывают к концу плиоцена - плейстоцену, что, на наш взгляд, довольно спорно. Хорошо известна литература по становлению энтомофауны тайги [Флоров, 1955], по послеледниковым миграциям бореальных видов [Mikkola, 1987, 1988], однако история и миграции неморальных видов в Северной Евразии до сих пор остаются неосвещенными.

Для довольно теплых и влажных регионов умеренного пояса Евразии зональной растительностью являются широколиственные листопадные леса (в Северной Америке принят термин hardwood). Флору, характерную для этих лесов, называют неморальной. Ведущую роль в этих лесах играют такие роды деревьев, называемые широколиственными, как дуб (Quercus), ильм или вяз (Ulmus), липа (Tilia), клен (Acer), ясень (Fraxinus), граб (Carpinus), орех (Juglans), бук (Fagus) и ряд других. В настоящее время широколиственные леса не образуют в Евразии единого пояса и выражены на западе (Европа и отчасти Передняя Азия) и востоке (южная половина умеренной части Восточной Азии) материка, причем в западной части представлены в основном моно- и олигодоминантные широколиственные леса, тогда как в Восточной Азии широко представлены полидоминантные хвойно-широколиственные леса (липа, бук, дуб, граб, клен, ильм, пихта, ель, сосна), частично сохранившие сходство с предковой третичной растительностью [Киштофович, 1958; Клеопов, 1990]. На юге Евразии пояс широколиственных лесов разорван в Средней и Центральной Азии, на севере же континента разрыв охватывает практически всю Сибирь.

Состав лиственных древесных пород Сибири поражает своей бедностью - факт, который с трудом может вообразить не знакомый с Сибирью житель Северной Америки или Западной Европы. В состав доминантов зональных листопадных и смешанных лесов и лесостепных перелесков здесь входит только два рода - Betula и Populus (а именно Populus tremula L.) [Шумилова, 1962]. В русской традиции эти леса называют мелколиствеными (хотя листья осины достаточно крупные), что примерно соответствует североамериканскому понятию lightwood, а связаную с этими лесами флору называют бетулярной [Клеопов, 1990]. Примечательно, что резкой восточной границей таких широколиственных пород, как дуб и клен, а на юге - ильм и липа, служат невысокие Уральские горы [Горчаковский, 1968]. Ведущим фактором, лимитирующим распространение широколиственных лесов на восток, в настоящее время является недостаток осадков [Горчаковский, 1968]. В Сибири� в естественных условиях сейчас полностью отсутствуют такие широколиственные породы, как клен, граб, бук, ясень, орех и многие другие. В Западной Сибири редкость представляет даже древесная ольха (Alnus s. str.), два вида которой встречаются только в ее западной части [Шемберг, 1992]; несколько шире ольха распространена в Восточной Сибири. 

Южно-таежные леса с участием отдельных широколиственных пород в Сибири (рис. 1) сохранились на западе Западно-Сибирской равнины, где ильм (вяз) проникает почти до Тюмени, липа доходит до реки Иртыш, на юг до пос. Тара [Горчаковский, 1968]. Довольно крупный изолированный массив липы, в том числе чистых лесов ("Липовый остров"), есть в Горной Шории (юг Кемеровской области). Существуют еще несколько небольших островных местонахождений липы в Курганской, Новосибирской и Томской областях, в Алтайском крае, под Красноярском [Хлонов, 1965; Положий, Крапивкина, 1985]. ]. В восточной части региона - в Южном и Восточном Забайкалье растет три вида ильмов, а в нижнем течении реки Аргунь – дуб [Красноборов, 1992].

В полном соответствии со столь незначительным проникновением в Сибирь широколиственных пород деревьев, фауна этого региона резко обеднена видами насекомых, в той или иной степени связанных с широколиственными, хвойно-широколиственными лесами или другими растительными ассоциациями с участием широколиственных пород. Восточным пределом распространения многих европейских видов также, как и у широколиственных деревьев, служат Уральские горы, в то время как западные границы дальневосточных видов насекомых и широколиственных пород, проникающих в Сибирь, не образуют выраженного сгущения и распределяются более или менее равномерно на юго-востоке региона. 

Исчезновение непрерывного пояса широколиственных лесов в Сибири и связанное с ним формирование разорванных ареалов неморальных видов животных и растений ранее относили за счет плейстоценовых оледенений [Матюшкин, 1982], называя сохранившиеся в Сибири неморальные виды "третичными реликтами" [Куминова, 1938; 1951; 1957; Пешкова, 1984; Положий, Крапивкина, 1985]. Сходным образом многие авторы полагали, что в рефугиумах на юге Сибири с третичного времени сохранялись многие представители неморальной фауны насекомых: стрекозы [Белышев, Харитонов, 1978, 1982; Костерин, 1987], двукрылые [Городков, 1979], чешуекрылые [Mikkola, 1987]. С плейстоценовым похолоданием связывают формирование дизъюнктивных амфипалеарктических ареалов птиц [Штегман, 1938; Матюшкин, 1982], равнокрылых насекомых [Ануфриев, 1979], чешуекрылых [Золотаренко, 1981, 1994; Zolotarenko, 1994; Коробейников и др., 1990] и пауков-скакунчиков [Logunov, 1996]. Хотя разноуровневость амфипалеарктических таксонов отмечалась уже давно, "от обособления родов до отсутствия даже подвидовых морфологических различий" [Матюшкин, 1976], оценка времени образования таких дизъюнкций или не входило в задачу исследования [там же], или оно проводилось очень упрощенно, без анализа палеонтологических данных, при этом образование дизъюнктивных ареалов с хорошо различающимися видами приписывалось к доплейстоценовому времени, а более молодые дизъюнции (внутривидовые) - связывались с ледниковым периодом [Ануфриев, 1979].

К неморальным видам чешуекрылых, по нашему мнению, следует относить несколько категорий видов. Во-первых, это неморальнотрофические виды, чьи гусеницы являются моно- или олигофагами на различных широколиственных породах, например на ильмах, дубах. Характерный сибирский представитель данной группы - развивающаяся на ильмах голубянка-хвостатка Nordmannia w-album Knoch (Lycaenidae); большое число видов, также развивающихся только на широколиственных породах, встречается в Европе и на востоке Азии. Во-вторых, это неморальнотопические виды, чьи современные ареалы лежат в пределах зоны широколиственных лесов и других мест, где произрастают, хотя и не доминируют широколиственные породы (например, в лесостепи и южной тайге Восточной Европы, Забайкалья и Приамурья). Обе категории видов в большинстве случаев приурочены или к западным, или к юго-восточным умеренно теплым районам Палеарктики. Иногда они встречаются как на западе, так на востоке Палеарктики. Последний тип ареала называется амфипалеарктическим, он разорван на две части – европейскую до Урала включительно и дальневосточную, от Восточного Забайкалья или Приамурья до Японии (рис. 2). Наиболее известны 2 вида переливниц рода Apatura F. (A. ilia Den. et Schiff., A. iris L.), ленточник Limenitis camilla L., перламутровка Argyronome laodice Pall. (Nymphalidae), коконопряд Malacosoma neusteria L. (Lasiocampidae), совковидка Habrosyne pyritoides Hfn. и ряд других. 

Несколько сходен с предыдущим европейско-западносибирско-дальневосточный тип ареала (рис. 3), отличающийся от него наличием у этих видов небольшой изолированной части ареала на юго-востоке Западной Сибири, например, у A. metis Frr. (Nymphalidae) по долине среднего течения р. Иртыш, а у Rhyparioides metelkana Led. (Arctiidae) в Северной Кулунде близ города Карасук. Кроме того, существуют два вида пядениц (Chloroclista v-ata Hw. И Pseudobaptria corylaria Graes. со сходным ареалами; в Западной Сибири они найдены изолированно в Верхнем Приобье.

Другой дизъюнктивный тип ареала, впервые выявленный нами [Dubatolov, Zolotarenko, 1996] - ареал, разорванный между юго-восточной частью Западной Сибири (включая Алтай) и его основной дальневосточной частью (рис. 4). Такие виды - ленточники Limenitis helmanni Led. и Limenitis sydyi Led. (Nymphalidae), стрельчатка Acronicta major Brem. (Noctuidae), лишайница Parasiccia altaica Led. (Arctiidae: Lithosiinae) и некоторые другие - не встречаются от Енисея до Западного Забайкалья, а в ряде случаев – до Приамурья; на Дальнем же Востоке они приурочены именно к широколиственным лесам. Отсутствие таких видов в фауне Европы, а также наличие близких к ним видов в Восточной Азии, позволяет предположить, что они попали на юг Западной Сибири с Дальнего Востока, а не были первоначально распространены по всему континенту. Принимая во внимание то, что они за это время на юго-востоке Западной Сибири только в нескольких случаях образовали особые подвиды (Limenitis helmanni helmanni Led., L. sydyi sydyi L., Acronicta major atritaigensa Dubat. et Zolot. обитают на юго-востоке Западной Сибири; L. helmanni duplicata Stgr., L. sydyi latefasciata Men., A. major major Brem. распространены на востоке Азии), а иногда западно-сибирские особи совсем не отличаются от дальневосточных (Sarcopolia illoba Btl., Parasiccia altaica Led.), приходится предположить, что связи неморальной фауны между Дальним Востоком и юго-восточными частями Западной Сибири не очень древние. Тоже самое можно сказать и об амфипалеарктических видах, образующих в противоположных концах Палеарктики разные подвиды. Выявление исторических причин таких дизъюнктивных ареалов достоверно возможно только при анализе палеонтологического материала [Еськов, 1984]. К сожалению, палеонтологические данные по высшим чешуекрылым немногочисленны, а по современным амфипалеарктическим видам - полностью отсутствуют и использовать их для биогеографических целей невозможно. Однако, как указывалось выше, многие чешуекрылые, в том числе неморальные, тесно связаны в своем распространении с ареалами широколиственных пород, поэтому для выяснения происхождения их ареалов целесообразно воспользоваться палеонтологическими, большей частью палинологическими данными по формированию и изменению лесных ландшафтов в Сибирском регионе.

Сразу следует особо оговорить, что в данной ситуации мы анализируем именно видовые, а не родовые или семейственные современные ареалы чешуекрылых. Хотя примитивные микрочешуекрылые известны еще с верхней юры и мела, первые макрочешуекрылые достоверно известны только начиная с эоцена-олигоцена�; в миоцене из всех представителей этого отряда встречаются вымершие роды, а современные (Zygaena, Pontia, Aglais) представлены только вымершими видами [Козлов, 1988]. Плиоценовые чешуекрылые почти неизвестны, но специалисты предполагают появление в это время первых современных, вероятно наиболее древних видов [Сукачева, 1980]. Современные виды чешуекрылых известны только с плейстоцена; это - Achillides cf. maackii Men. (Papilionidae) в Японии, Aglia tau L. (Saturniidae) в Финляндии, Belenois crawshayi Btl. (Pieridae) и Pseudonaclia puella Bsd. (Syntomidae) в Занзибаре [Козлов, 1988]. Таким образом, формирование основного современного видового состава фауны высших чешуекрылых, как не очень древней группы, по всей видимости, надо относить к концу плиоцена, а наиболее вероятно – к плейстоцену; поэтому именно этот временной отрезок до современности включительно мы считаем наиболее важным для понимания формирования современных видовых ареалов. Анализ более древней истории необходим для понимания современных ареалов более высоких категорий - родов и видов.



История палеолесов Сибири в конце кайнозоя



В течение последних 10-15 лет российскими палеоботаниками и палинологами был собран большой, но еще недостаточно известный широкому кругу зоологов материал, заставивший полностью изменить старые взгляды на историю развития широколиственных лесов в Сибири. Ведь ранее широкое распространение лесов с участием широколиственных пород в Сибири в плейстоцене и голоцене ставилось под сомнение [Нейштадт, 1957; Матвеева, 1968; Матюшкин, 1982]. К тому же большая часть современной литературы по этой теме опубликована на русском языке и поэтому малодоступна.

Неоген, иногда расматриваемый как поздняя или верхняя часть третичного периода, в целом был значительно более теплым, чем любой из разделов четвертичного периода. Так, в плиоцене, по всей территории Сибири вплоть до Чукотки все еще сохранялись остатки многопородных широколиственных лесов тургайской флоры [Белова, 1985; Фрадкина, 1995]. В конце плиоцена произошло сильное похолодание, когда на северо-востоке Сибири появились и горное оледенение, и зона тундры [Фрадкина, 1995]. Широколиственная и другая термофильная растительность в это время была распространена в более южных районах Сибири [Белова, 1985]. В то время здесь произрастали многие очень термофильные роды древесных растений, в том числе сохранившиеся сейчас значительно южнее Сибири, только в субтропических и южных умеренных областях Восточной Азии, таких как тсуга, каркас, магнолия, бук, или в Приамурье: орех, падуб, липа, граб и клен. Много крайне теплолюбивых древесных пород было распространено в то время и на Камчатке [Боярская, Малаева, 1967; Русанов, 1967; Белова, 1985]. По некоторым данным пыльца широколиственных пород в конце плиоцена единично попадается вплоть до р. Колыма [Беспалый, 1984]. 

Четвертичный период обычно подразделяется на три раздела – эоплейстоцен (от 1 млн. 650 тыс. до 0,7-0,8 млн. лет назад), плейстоцен (от 0,7-0,8 млн. до 10 тыс. лет назад) и голоцен (табл. 1). Эоплейстоцен в Сибири почти не изучен, существует незначительная информация только по Западной Сибири [Архипов, Волкова, 1994]. В его начале был горнофилинский оптимум�. В это время в зоне нынешней средней тайги совсем не отмечались арктические и субарктические виды растений, зато были широко распространены широколиственные породы, в том числе вяз и липа�. Во время этого оптимума леса с участием широколиственных и других термофильных деревьев, включая экзотические тсуги, птерокарии, бук, были широко распространены почти по всей территории Восточной Европы [Гричук, 1989]. Позднее, в талагайкинское время, в Западной Сибири климат и расположение растительных зон было близким к современному [Архипов, Волкова, 1994].

На протяжении нижнего и среднего плейстоцена в Сибири отмечено несколько потеплений и похолоданий (табл. 1), причем потепления были слабее межледникового оптимума верхнего плейстоцена [Белова, 1985; Архипов, Волкова, 1994]. Из-за их отдаленности во времени их влияние на формирование современных видовых ареалов чешуекрылых, на наш взгляд, значительно слабее, чем последующих. 

Начало верхнего плейстоцена отмечено очень теплым периодом – казанцевским межледниковьем (в Восточной Европе - микулинским; в Западной Европе - рисс-вюрмским), продолжавшимся от 120 до 95 тысяч лет назад. В это время, судя по данным палинологии, в Южной Сибири были широко развиты леса с участием многих широколиственных пород - дуба, ильмов, липы [Белова, 1985; Архипов, Волкова, 1994], причем этот пояс, по всей видимости, был непрерывным и заходил за 60( с. ш. (рис. 6). В это время на хр. Хамар-Дабан произрастали даже термофильные орех и тсуга, последняя была довольно многочисленной по реке Чаре на северо-востоке Забайкалья [Белова, 1985]. Дуб, ильмы (вязы) и липа были распространены также по всему северо-востоку Монголии вплоть до Хангая, а по всей видимости - и западнее [Голубева, 1978; Шилова, 1981]. Как нам удалось выяснить из разрозненных палинологических работ [Белова, 1985; Бахарева, 1985; Архипов, Волкова, 1994], ареала дуба в это время, по всей видимости, был непрерывным (рис. 6), хотя специально палинологи об этом не говорили. Даже известный специалист по дубам Ю. Л. Меницкий [1982], считал, что ареалы дубов типа Quercus robur L. смыкались по всей северной Евразии только в миоцене, однако отмеченная им чрезвычайная близость современных видов Q. robur L. (европейско-переднеазиатский вид) и Q. mongolica Fischer (умеренная Восточная Азия), по нашему мнению, вполне допускает и гораздо более позднюю изоляцию.

После казанцевского межледниковья началась одна из самых холодных эпох плейстоцена, зырянское и последующее сартанское оледенения (в Восточной Европе - валдайское), современные западно-европейскому вюрму. Интересно отметить, что разделяющее эти оледенения каргинское межледниковье (в Восточной Европе - средневалдайское, в Западной Европе - дриас) на юге Средней Сибири (устье реки Кан, река Иркут, Хамар-Дабан) было довольно теплым, в это время там произрастали широколиственно-сосново-березовые леса с участием дуба и ильма, а на реке Селенге встречался и клен [Белова, 1985]; кроме того, при палинологическом анализе содержимого желедочно-кишечного тракта "селериканской лошади", найденной на р. Эльга в верховьях Индигирки и погибшей в каргинское время обнаружена богатая флора с участием пыльцы ильмов и лещины, а также ели [Украинцева, 1996], в настоящее время наиболее близко встречающиеся в Приамурье, а ель - на побережье Тихого океана. Вероятно, по крайней мере, на юге Восточной Сибири, может быть даже до Якутии, в каргинское время широколиственные породы были широко распространены [Украинцева, 1988]. Однако на юге Западной Сибири они в это время пока не выявлены [Архипов, Волкова, 1994], в то же время по другим данным [Архипов, Вотах, 1973] пыльца ильмов и некоторых других экзотов найдена в долине верхней Оби во временном промежутке от 32 до 40 тыс. лет назад, что соответствует каргинскому времени. В Восточной Европе широколиственные породы встречались на север до Петрозаводска [Гричук, 1989]. В целом. В Восточной Сибири каргинское время было значительно более теплым, чем в Европе [Украинцева, 1988].

В самое холодное время сибирские биогеоценозы, очень холодные и сухие, судя по мнению большинства специалистов, в корне отличались от любых современных, и, вероятно, имеют отдаленные аналоги только в высокогорьях Центральной Азии. В это время в Сибири зоны лесов не было совсем [Архипов, Волкова, 1994; Белова, 1985]. По другому мнению, небольшие участки темнохвойных лесов могли сохраняться только в самых южных горных районах Сибири [Nazarenko, 1990; Назаренко, 1992]. Основные ландшафты сочетали в себе признаки тундр и очень холодных ксерофитных травянистых сообществ с низкой продуктивностью, которые следует назвать степоидами [Кожевников, Украинцева, 1992]. В Западной Сибири безлесные ландшафты сухого тундрового типа доходили на юг до 56( с. ш. (рис. 7) [Архипов, Волкова, 1994]. Южнее располагалась ксерофитная лесотундра. На юге Восточной Сибири также были выявлены только лесотундровые сообщества [Белова, 1985]. 

Никаких признаков существования широколиственных пород, в том числе в каких-либо рефугиумах, в периоды максимальных оледенений палинологами в Сибири не было выявлено, хотя неоднократно высказывались предположения о возможности существования таких рефугиумов в Забайкалье [Безрукова, 1996], Монголии [Mikkola, 1987], на Северном Алтае и Кузнецком Алатау [Куминова, 19??; Пешкова, Крапивкина, 1985]. 

По мнению целого ряда специалистов [Горчаковский, 1968; Гричук, 1989; Esjunin et al., 1993], близ западных границ Сибири, в южном Предуралье во время последнего сартанского (калининского или поздневюрмского) оледенения существовал наиболее известный рефугиум некоторых широколиственных пород (дуб, липа) вместе с сопутствующей фауной беспозвоночных; другой, менее известный - в Самарской Луке [Гричук, 1989]. Луговая лесостепь с участием дуба, вяза и липы, по мнению В. П. Гричука [1989], была также развита островами в Приднестровье, по нижнему течению Днепра, среднему течению Северского Донца, в Поволжье от Самарской Луки до Саратова вплоть до Южного Предуралья, всего в 700 км от края ледника (рис. 7). Формации хвойно-широколиственных и широколиственных лесов, по мнению этого автора, были распространены на юге Крыма и на Кавказе. В Западной Сибири, по данным В. С. Волковой [1994], первые лесотундровые сообщества начинали появляться только на расстоянии более 1200 км от края ледника (рис. 7). В целом, реконструкции растительности максимума сартанского (=верхневалдайского) оледенения В. П. Гричука [1989] и В. С. Волковой [Архипов, Волкова, 1994] очень плохо совмещаются; так на одних и тех же широтах В. П. Гричуком на западном склоне Среднего Урала реконструируются мелколиственно-хвойные леса, а на Южном Урале даже с участием широколиственных пород. Напротив, В. С. Волкова [там же] на восточном склоне как Среднего, так и Южного Урала реконструирует тундровые и лесотундровые сообщества. Однако, схема реконструкции В. С. Волковой полностью совместима с реконструкцией А. А. Назаренко [Nazarenko, 1990] по Дальнему Востоку и данными В. А. Беловой [1985] по югу Восточной Сибири, показывающими наличие на юге Восточной Сибири только лесотундровых сообществ. Поэтому мы принимаем точку зрения последних авторов и считаем существование рефугиума широколиственных лесов в горах Южного Урала в лесотундровом окружении на равнине пока не доказанным окончательно, тем более, что по данным А. И. Москвитина [1962] мерзлота в калининской оледенение опускалась на юг до Прикаспийской низменности и берега Хвалынского моря были заняты темнохвойной тайгой. Подобной точки зрения придерживаются П. Ю. Горбунов и В. Н. Ольшванг [1991]. По мнению В. С. Волковой (устное сообщение) если в спорово-пыльцевом спектре встречается пыльца арктических растений вместе с единичными зернами широколиственных деревьев, тогда последние необходимо считать переотложенными, потому что эти растения в принципе не могут произрастать в одних и тех же местах вместе. Иногда наличие пыльцы некоторых широколиственных пород деревьев в вюрме Южного Урала на самом деле относится не к ранне- и поздневюрмским (калининским) оледенениям, а к каргинскому (средневюрмскому) теплому времени [Смирнов и др., 1990], когда широколиственные породы распространялись даже на юг Западной Сибири [Архипов, Вотах, 1973].

После открытия П. Н. Крыловым [1891] липовых лесов с участием многих неморальных видов травянистых растений (32 вида) в Горной Шории (юг Кемеровской области) так называемый "липовый остров" обычно считается рефугиумом неморальной флоры в Западной и Средней Сибири [Крылов, 1891; Куминова, 1957, 1960, 1963; Огуреева, 1980; Теплякова, 1988; Положий, Крапивкина, 1985]. Кроме того, рефугиумами (не будем пока уточнять возраст этих рефугиумов) неморальных видов растений являются районы распространения своеобразного лесного сообщества "черневой тайги", признаками которого являются пихта и осина в качестве эдификаторов, а в нижнем ярусе - высокотравье, обогащенное неморальными видами. Распространено это сообщество на Салаирском Кряже, Западном и Северо-Восточном Алтае, фрагментарно - на северных склонах Западного Саяна и крайнем западе Восточного Саяна, а также на хребте Хамар-Дабан в Прибайкалье [Епова, 1956, 1961; Шумилова, 1962; Положий, Крапивкина, 1985]). Однако уже цитировавшиеся палинологические данные В.С. Волковой [1992] свидетельствут об отсутствии пыльцы липы и других широколиственных пород в периоды максимальных оледенений по крайней мере на юге Восточной Сибири. К сожалению, информация по растительности последнего оледенения Горной Шории, Западного и Северо-Восточного Алтая у нас отсутствует.

Лесная зона простиралась в это время от Тургая до Приаралья [Архипов, Волкова, 1994], по устному сообщению В. С. Волковой это была северная тайга. Таким образом, смещение лесной зоны к югу, по крайней мере, в Западной Сибири, составляло более 10 градусов. Кроме того, леса были развиты в горах Средней Азии - темнохвойные на Северном Тянь-Шане, а широколиственные - на Западном Тянь-Шане и Памиро-Алае [Nazarenko, 1990; Назаренко, 1992]. На востоке широколиственные леса сохранялись на территории современной Южной Японии, Западной Кореи и восточного побережья Китая [Nazarenko, 1990; Назаренко, 1992]. Аналогичный рефугиум должен был быть и в Закавказье (Талыш), где до сих пор сохранилась богатейшая дендрофлора тургайского типа.

Начавшееся 17 тыс. лет назад потепление привело сначала к исчезновению материкового покровного оледенения (10 тысяч лет назад), а затем, примерно от 8 до 6 тысяч лет назад наступил климатический оптимум голоцена. Судя по современным данным палеоботаников и палинологов, это время было заметно теплее и влажнее, чем современное, так что тундровая зона в материковой Евразии полностью исчезла (рис. 8), а на юге Сибири произошла еще одна мощная экспансия широколиственных пород [Белова, 1985; Волкова, Белова, 1980; Архипов, Волкова, 1994]. Если до этого времени и после него в Сибири в отложениях пыльца широколиственных пород отсутствовала, то в климатический оптимум голоцена она встречается практически по всему югу региона от лесостепей до южной тайги того времени включительно [там же]. Прежде всего, это пыльца липы и ильма (вяза), которые были распространены единым поясом от Европы до Дальнего Востока. Меньшее распространение получили дубы (рис. 8): в Западной Сибири они доходили до реки Иртыш и среднего течения Оби, а на востоке распространялись по всему Забайкалью; в Монголии пыльца дуба того времени пока обнаружена только на северо-востоке по реке Улдз-Гол [Виппер и др., 1978]. Существуют находки пыльцы дуба того времени в верхнем течении реки Лена [Белова, 1985], однако, здесь она может быть и заносной, хотя М. И. Нейштадт [1957] считал, что пыльца дуба в отложениях сохраняется плохо и обычно только на местах бывшего произрастания этих деревьев. Пока нет никаких голоценовых нахождений пыльцы дуба того времени в бассейне Енисея. По всей видимости, ареал дубов в этом месте был разорван. 

Деградация пояса широколиственных лесов началась на крайнем востоке континента в атлантическом периоде, а в Прибайкалье и по Енисею - в конце атлантического - начале суббореального периода голоцена. На юге Западной Сибири климатический оптимум начался позже и продержался несколько дольше, здесь в даже суббореальный период был расцвет широколиственных лесов. Исчезновение значительных массивов лесов с участием ильма и липы в Западной Сибири происходило постепенно, вероятно, было еще 1-2 инвазии широколиственных пород в западные районы Западной Сибири после климатического оптимума; ильм окончательно исчез на большей части Западной Сибири совсем недавно, 2-3 тысячи лет назад [Архипов, Волкова, 1994], дуб вместе с липой произрастали в нижнем течении р. Иртыш ниже Тобольска всего 900 лет назад [Волков и др., 1973], а липа сохранились там и до настоящего времени.

Таким образом, в течение четвертичного периода как минимум два раза устанавливался единый пояс широколиственных лесов в Евразии: в плейстоцене (казанцевский период) и голоцене (атлантический и суббореальный периоды). Причем казанцевский оптимум плейстоцена был значительно теплее, чем климатический оптимум голоцена. Расширения же ареалов широколиственных пород в Сибири в четвертичный период происходили многократно; при этом они часто занимали большие площади, чем теперь. Кроме того, следует заметить, что три рассмотренных нами межледниковых интервала (казанцевское, каргинское и голоценовое межледниковья) существенно различались по выраженности пояса лесов с участием широколиственных пород. Например, в казанцевское время ареал дуба на севере Евразии был непрерывным, а широколиственные породы доходили до Подкаменной Тунгуски; в каргинское время широколиственные породы были широко распространены в Восточной Сибири, вероятно до Якутии, а также встречались на крайнем юге Западной Сибири, отсутствуя восточнее Оби; в оптимум же голоцена пояс широколиственных пород доходил только до Ангары, а дубы востока Евразии не контактировали с дубами запада материка. До сих пор не существует реальных доказательств наличия рефугиумов широколиственной флоры в средних широтах, по крайней мере в Сибири, во время последних, самых сильных оледенений плейстоцена. В это время широколиственные леса существовали в районе Крыма-Кавказа, гор Западного Тянь-Шаня, Памиро-Алая на западе, а также в Северном Китае, Корее, и Южной Японии - на востоке Палеарктики, но отнюдь не на Алтае, в Монголии или в Забайкалье, как ранее предполагалось. 



Анализ вероятной истории неморальной фауны чешуекрылых в Сибири



В первой половине плиоцена все еще сохранялся единый пояс широколиственных лесов тургайского типа, имевший в конце миоцена общеголарктический характер [Баранов, 1959, цит. по: Матюшкин, 1982]. В таком едином поясе существовали все условия для широкого транспалеарктического распространения видов чешуекрылых, приуроченных к широколиственным лесам. В связи с тем, что широколиственные породы в это время доходили на север до Чукотки включительно, сохранялась последняя возможность обмена неморальными видами с Северной Америкой, окончательно утраченная уже в конце плиоцена из-за сильного похолодания. В настоящее время известны представители характерных неморальных родов чешуекрылых, общих между Северной Америкой и Евразией: Apoda Haw. (=Cochlidion Hbn.) и Latoia Guer. (=Parasa Moore) из Limacodidae, Erynnis Schr. из Hesperiidae, Paramidea Kusn. из Pieridae, Habrosyne Hbn. из Thyatiridae, Oreta Wlk. из Drepanidae, Epiplema H.-S. из Epiplemidae, Malacosoma Hbn. из Lasiocampidae, Saturnia Hbn., Antheraea Hbn. и Actias Leach из Saturniidae, Sphecodina Blanch. и Proserpinus Hbn. из Sphingidae, Peridea Steph. и Nerice Wlk. из Notodontidae. Из этого списка мы исключили роды Agrius Hbn. (Sphingidae) и Utetheisa Hbn. (Arctiidae), включающие виды - ярко выраженные мигранты и способные перелетать через большие океанические пространства, а также роды, представители которых обитают в бореальных (таежных) лесах. Все перечисленные выше роды по обе стороны океана представлены совершенно различными, но, несомненно, монофилетичными видами. Напротив, по обе стороны Евразии в широколиственных лесах существует целый комплекс видов, образующих амфипалеарктические ареалы (3 вида рода Apatura F., Limenitis camilla L., Argyronome laodice Pall., Malacosoma neusteria L., Habrosyne pyritoides Hfn. и др.); все эти виды представлены по обе стороны материка не более чем слабо различающимися подвидами. Несомненно, контакты неморальной фауны между противоположными концами Евразийского материка должны быть значительно моложе, чем с Северной Америкой.

Последующая история, охватывающая эоплейстоцен, плейстоцен и голоцен представляет собой серию оледенений, разделенных теплыми межледниковьями (табл. 1). За это время картина распространения широколиственных пород и связанных с ними неморальных видов чешуекрылых циклично менялась; неморальная фауна вместе с широколиственными породами отступала в южные рефугиумы во время оледенений и восстанавливалась во время межледниковий, как было показано в предыдущем разделе, иногда до единого транспалеарктического пояса. Эти процессы для Восточной Палеарктики были хорошо показаны А. А. Назаренко [1982; 1992] на птицах. Важная особенность, на которой не остановил свое внимание этот исследователь, что эти циклы сильно отличались друг от друга, как по силе оледенения, так и по теплоте межледниковий. Однако им было полностью верно отмечено, что "разрешающая возможность" историко-биогеографического метода в восстановлении фаунистических событий прошлого "ограничивает его эффективное применение временем 2-3 ледниково-межледниковых циклов, иными словами, в лучшем случае пределами верхней части среднего плейстоцена" [Назаренко, 1982; 1992].

Для показа правильности этого утверждения проанализируем фауну чешуекрылых, связанных с дубом. Как было видно из предыдущего раздела, последний раз единый транспалеарктический пояс лесов с участием дуба восстанавливался в казанцевское межледниковье верхнего плейстоцена, около 130-100 тыс. лет назад, которое было заметно теплее, чем оптимум голоцена, после чего этот пояс, по всей видимости, не восстанавливался. В настоящее время среди чешуекрылых нет строгих монофагов на дубе, которые образовывали бы амфипалеарктические ареалы. Единственный амфипалеарктический вид, развивающийся на дубе - листовертка Strophedra nitidana F. [Данилевский, Кузнецов, 1968], но она при некоторых условиях может переходить и на березу [Kennel, 1921]. Остальные монофаги на дубе образуют в противоположных краях Палеарктики как минимум виды-близнецы, это - Spatalia argentina Den. et Schiff. и S. doerriesi Graes. из хохлаток (Notodontidae), Catocala sponsa L. и C. dula Brem. из совок (Noctuidae), Ancylis mitterbracheriana Den. et Schiff. и A. nemorana Kuzn. (Tortricidae), некоторые другие микрочешуекрылые. Можно вспомнить также о монотипичном западнопалеарктическом роде хвостаток Quercusia Vrty., весьма близком к богатому видами восточному роду Favonius Sibatani et Ito (все трофически связаны с видами дубов). Вероятно, изоляция в 100 тыс. лет оказалась вполне достаточной для дивергенции, достигающий видового уровня, по крайней мере, у облигатно связанных с дубом чешуекрылых. Эта оценка не занижена, так, на Гавайских островах возникло 6 эндемичных видов чешуекрылых рода Hedylepta, развивающихся на бананах, завезенных на острова более 1000 лет назад [Zimmerman, 1960]. В этом случае для образования новых видов понадобилось не более нескольких тысяч поколений (если принять, что бабочки рода Hedylepta дают несколько поколений в год). В нашем же случае прошло около 100 тысяч поколений, так как рассмотренные нами виды моновольтинны.

По всей видимости, изоляция, приведшея в последствие к образованию особых родов (Quercusia-Favonius) была куда более древней. Викариантные виды-близнецы, образование которых с известной долей вероятности можно приурочить к изоляции, возникшей после казанцевского межледниковья, известны и среди чешуекрылых, развивающихся на ильмах (Dicranura ulmi Den. et Schiff. и D. tsvetajevi Schintlm. et Svir.), а также на некоторых мелколиственных породах, кустарниках и травах. Сюда можно отнести и пару видов аполлонов, Parnassius mnemosyne L. - P. stubbendorffii Mйn. (Papilionidae), развивающихся на эфемероидных клубневых хохлатках (Corydalus). Первый европейско-среднеазиатский вид весьма характерен для широколиственных лесов, второй приурочен к южносибирским черневотаежным и дальневосточным широколиственным лесам. Таким образом, для исторического анализа распространения современных видов чешуекрылых наиболее важны события последнего оледенения плейстоцена и последующего за ним голоцена. Точно такая же точка зрения была высказана С. И. Головачом [1984] при анализе истории фауны двупарноногих многоножек европейской части бывшего СССР.

Наступившее после казанцевского межледниковья зыряновское (валдайское или вюрмское) оледенение было, по мнению практически всех специалистов, самым сильным, однако не таким большим по площади, как предыдущее днепровское или рисское. Зона лесов, включающих широколиственные породы, в Северной Евразии в это время практически полностью деградировала до небольших рефугиумов на самом юге Европы, Южном Крыму, Кавказе, горах Средней и, частично, Центральной Азии, а также в южной половине Восточной Азии (рис. 7). Именно эти места и сохранили неморальную фауну чешуекрылых.

После схождения ледника в середине голоцена, как было показано в предыдущем разделе, произошло последнее восстановление единого пояса лесов с участием широколиственных пород на юге Сибири и создались все условия для широкого транспалеарктического распространения ряда неморальных видов чешуекрылых. Конечно, это были не многопородные широколиственные леса, а южнотаежные, где произрастали в качестве субдоминантов липа, ильм, а в некоторых местах - дуб. Эти же породы росли также в лесостепной зоне (В. С. Волкова, устное сообщение).

Попытаемся хотя бы частично реконструировать фауну чешуекрылых, обитавших тогда в этих лесах. По всей видимости, это должны быть виды, встречающиеся ныне в наиболее периферийных северных участках произрастания широколиственных пород, которые в европейской части и юге Дальнего Востока России проникают в южную тайгу вместе с последними элементами широколиственной флоры. Наиболее вероятный аналог широколиственных лесов климатического оптимума голоцена в Сибири, как нам представляется - это южнотаежные леса Восточного Забайкалья, локально включающие до трех видов рода Ulmus, дуб монгольский (Quercus mongolica) и имеющие фауну чешуекрылых, заметно обогащенную значительным количеством неморальных видов. По всей видимости, более широко, чем теперь, была распространена и фауна, связанная с манчжурским орехом (Juglans mandshurica Maxim.); она, по крайней мере, должна была достигать Хамар-Дабана, где в это время росло это дерево. 

В Западной Сибири остатки сообществ климатического оптимума сохранились в районе городов Тюмени и Тобольска, где до сих пор встречаются вяз и липа, а в фауне бабочек имеются такие виды, как Parnassius mnemosyne L. (Papilionidae) и Apatura iris L. (Nymphalidae).

Анализируя типы ареалов неморальных видов чешуекрылых, представленных сейчас в Сибири, можно заметить, что заметная их часть сейчас образуют амфипалеарктические, европейско-западносибирско-дальневосточные и алтайско-дальневосточные разорванные ареалы (рис. 1-3); примеры таких видов представлены в табл. 2. 

Другая группа видов образуют сейчас южносибирско-дальневосточные ареалы (рис. 8). Они обычны в широколиственных лесах Дальнего Востока, а также в липовом острове Горной Шории и черневой тайге Алтая, Саян и Хамар-Дабана, сохранившей, по мнению ботаников, большое количество неморальных видов растений [Крылов, 1891; Куминова, 1957, 1960, 1963; Огуреева, 1980; Теплякова, 1988; Положий, Крапивкина, 1985; Епова, 1956, 1961]). Среди чешуекрылых это - Parnassius stubbendorffii Men. (Papilionidae), Damora sagana Dbld. (Nymphalidae), Nordmannia prunoides Stgr., Ahlbergia frivaldszkyi Led. (Lycaenidae), Parascotia cognata Stgr. (Noctuidae). Концентрация этих видов, а также образующих алтайско-дальневосточные дизъюнкции, на Северном Алтае, Кузнецком нагорье и Западном Саяне совпадает с таковой неморальных видов растений, включая липу сибирскую. Существование здесь неморального рефугиума обусловлено географико-климатическими причинами, а именно сочетанием достаточно низких широт с предгорьями Алтае-Саянской горной системы, обеспечивающими максимальное в Сибири количество осадков (до 1500 мм в год в предгорьях Кузнецкого Алатау) и связанный с ним глубокий снежный покров, препятствующий промерзанию почвы [Положий, Крапивкина, 1982]. 

Другие неморальные виды проникают только в южнотаежные леса Забайкалья (рис. 9), это Aporia hippia Brem. (Pieridae), Neptis tshetverikovi Kurentz. (Nymphalidae), Kirinia epimenides Men., Melanargia halimede Men. (Satyridae), Neozephyrus japonicus Mrr., Fixsenia herzi Fixs., Niphanda fusca Brem. et Grey (Lycaenidae), Actias gnoma Btl. (Saturniidae), Hemaris radians Wlk. (Sphingidae), Neodaruma tamanukii Mtsm. (Thyatiridae), Amurilla subpurpurea Btl. (Lasiocampidae), много видов совок (Noctuidae) и др. 

По своим кормовым связям все упомянутые выше виды неморальных чешуекрылых или полифаги, или развиваются на тополях и ивах, жимолости, розоцветных, некоторых травянистых, ели или пихте, а также монофаги на роде Ulmus (табл. 2). То есть, за исключением последнего случая, все эти виды развиваются не на широколиственных породах, а являются неморалами только в климатическом отношении, то есть это неморальнотопические виды. Упомянутые растения широко распространены по всей территории Южной Сибири и теперь, за исключением Ulmus, но и он имел непрерывное распространение в климатический оптимум голоцена. Примечателен тот факт, что среди видов с такими ареалами нет строгих монофагов на дубе. 

Вследствие изоляции со времени последнего разрыва в Средней Сибири непрерывного пояса широколиственных лесов, включающих ильм и липу, после климатического оптимума голоцена, а это не более 6-7 тыс. лет, смогли возникнуть только особые подвиды (например, Limenitis helmanni helmanni, L. sydyi sydyi, Acronicta major atritaigensa обитают на юго-востоке Западной Сибири; на юге Дальнего Востока они представлены другими подвидами - L. helmanni duplicata, L. sydyi latefasciata, A. major major; в некоторых случаях, у Sarcopolia illoba Btl., Parasiccia altaica Led. самостоятельные подвиды в западно-сибирских изолятах даже не возникли). По всей видимости, точно такой же возраст имеют и разрывы ареалов, приведшие к образованию амфипалеарктических видов (виды рода Apatura, Limenitis camilla, Nordmannia w-album), ведь и они за время разрыва смогли образовать не более чем слегка отличающиеся подвиды. Отсутствие таких амфипалеарктических видов в фауне Кавказа, Закавказья, южных районов Средиземноморья вполне может говорить о том, что эти виды отсутствовали в Европе и Передней Азии во время максимума последнего оледенения, они не сохранились в местах, где могли быть рефугиумы неморальной флоры и фауны в это время [Lattin, 1967]; именно поэтому мы считаем их послеледниковыми (голоценовыми) вселенцами в европейской фауне. Возникновение небольших морфологических географических отличий у многоножек также говорит об изоляции не более 4,5-5 тыс. лет [Головач, 1984].

Принимая во внимание образование небольших морфологических отличий за это время, можно предположить, что проникновение неморальнотопического вида аполлонов Parnassius stubbendorffii Men. в район города Магадан [Kosterin, 1994], в 750 км севернее известных ранее местонахождений, очень близкого к нижнеамурскому подвиду P. s. standfussi Bryk, 1914 также могло произойти в климатический оптимум голоцена. Этот факт может говорить о том, что в то время термофильная растительность, вместе с некоторыми неморальными видами насекомых, вполне могла вдоль охотского побережья достигать района Магадана.

Здесь необходимо отметить, что только хорошо мигрирующие виды, например чешуекрылые, смогли сильно расширять свои ареалы и становиться транспалеарктами во времена климатических оптимумов. Плохо мигрирующие неморальные двупарноногие многоножки совсем не образуют амфипалеарктических ареалов [Головач, 1984]; они не смогли за время климатического оптимума голоцена достичь Европы из Восточной Азии и наоборот. Это - одно из косвенных доказательств, что в обоих случаях мы не имеем дело с реликтами третичных тургайских лесов, а со значительно более поздними событиями.

Как уже отмечалось выше, подавляющее большинство сибирских неморальных видов, вероятнее всего, имеют восточноазиатское происхождение. По всей видимости, в климатический оптимум голоцена происходила активная миграция восточноазиатских неморальных видов на запад�. Из-за относительно непродолжительного времени этого оптимума только часть видов смогла распространиться на запад до Атлантического океана. В дальнейшем эти виды образовали амфипалеарктические ареалы (табл. 2). Другой интересный случай – единственный в Европе вид тропико-субтропического семейства эпиплемид (иногда объединяемого с уранидами), Eversmannia exornata, обитающий кроме основного дальневосточного ареала также на юго-востоке Западной Сибири и крайнем востоке Европы (рис. 7) [Dubatolov et al., 1994]; ближайшие его родственники распространены на юге Китая, в Непале и в Индии [Inoue, 1982; 1998�]. Восточноазиатское происхождение, по всей видимости, имеют и виды, образовавшие южносибирско-дальневосточные ареалы (Parnassius stubbendorffii Men., Damora sagana Dbld., Normannia prunoides Stgr., Ahlbergia frivaldszkyi Led.), в том числе разорванные между Алтаем и югом Дальнего Востока (Limenitis helmanni Led., L. sydyi Led., Parasiccia altaica Led., Acronicta major Brem., Sarcopolia illoba Btl.). Большинство видов всех этих групп, включая амфипалеарктов, имеют ближайших родственников именно в Восточной Азии. 

В этой связи хочется привести цитату из заключения к классической работе Ю. Д. Клеопова [1990] “Анализ флоры широколиственных лесов Европейской части СССР”: “Если принять во внимание, что у всех ценологических комплексов лесостепи Европы .... достаточно заметно выражены восточноазиатские и отчасти североамериканские генетические связи, то нельзя не признать огромной роли в процессе формирования современной европейской флоры генетических центров Голарктики, прилегающих к Тихому океану. Эти центры, особенно восточноазиатский, начиная с середины третичного периода не переставали посылать в Европу миграционные волны различных историко-ценологичеких элементов” [курсив - Ю. К.]. Как видно из вышеизложенного, эти слова вполне применимы и к неморальным видам чешуекрылых.

По всей видимости, "байкальский коридор" (so called South-Siberian Corridor in the Lake Baikal area), по которому, как предполагали Г. де Латтин [de Lattin, 1967], К. Миккола [Mikkola, 1987; 1988] и Е. Н. Матюшкин [1982], проходили миграции чешуекрылых и других животных в послеледниковое время и который реконструируется ими южнее озера Байкал, был явно шире и захватывал для неморальных видов территорию, где росли широколиственные леса, то есть до 60? с. ш., а миграции бореальных видов могли проходить гораздо севернее, ведь большую часть Сибири, вплоть до реки Яны, в атлантическое время занимали влажные и умеренно теплые темнохвойные леса с участием ели и пихты [Нейштадт, 1957; Хотинский, 1977], то есть те территории, которые сейчас заняты лиственничниками и лесотундрой.

Любопытно, что обратная миграция неморальных видов из Европы на восток среди немолеобразных чешуекрылых не прослеживается. На восток смогли проникнуть только южнотаежные, но не неморальные, виды западного происхождения (например, Lemonia dumi L. [Streltzov et al., 1997]). Характерные европейские виды широколиственных лесов проходят до Урала или ближнего Зауралья (Parnassius mnemosyne L. (Papilionidae), Pararge aegeria L. (Satyridae), Callimorpha dominula L., Epicallia villica L. (Arctiidae) и другие), а некоторые виды по степной зоне доходят до Западного Алтая (Iphiclides podalirius L. (Papilionidae), Mellicta aurelia Nick. (Nymphalidae)). 

Отсутствие во время климатического оптимума голоцена миграций с запада на восток, по всей видимости, можно объяснить тем, что оптимум развития широколиственных лесов в восточной части Евразии имел место в более раннее время. Так, на Дальнем Востоке он приходился на бореальный период, в Восточной Сибири - на последующий атлантический период, а в Западной Сибири был еще позднее – в начале суббореального периода, когда на востоке Сибири широколиственные леса начали деградировать. Поэтому, по всей видимости, когда европейские неморальные виды смогли достичь Средней Сибири, здесь, вероятно, уже произошел разрыв пояса широколиственных лесов и их расселение на восток могло быть прервано. К сходным выводам о преобладающих векторах расселения неморальных птиц Восточной Палеарктики в позднеледниковье - голоцене с востока на запад пришел также А. А. Назаренко [1992]. В конце атлантического - начале суббореального периодов голоцена европейские неморальные виды вполне могли быть широко распространенными и на территории юга Западной Сибири, однако после деградации широколиственных лесов они исчезли, и лишь некоторые сохранились в крайних юго-западных района региона на территории Курганской и востока Челябинской областей - Coenonympha leander Esp., C. arcania L., (Satyridae), Epicallia villica L. (Arctiidae). 



Таким образом, из вышеизложенного можно сделать следующие основные выводы: 

Во время климатических оптимумов четвертичного периода как минимум два раза устанавливался единый пояс широколиственных лесов в Евразии: в плейстоцене (казанцевский период) и голоцене (атлантический и суббореальный периоды), когда создавались все условия для широкого транспалеарктического распространения неморальных видов чешуекрылых, а также для их миграций в широтном направлении. Причем казанцевский оптимум плейстоцена был значительно теплее, чем климатический оптимум голоцена. В казанцевское время, по всей видимости, в последний раз ареал дуба и связанной с ним фауны был непрерывно-транспалеарктическим. 

Времени, прошедшего после казанцевского оптимума (около 100 тыс. лет), по всей видимости, хватило для образования в результате изоляции близких, но различных видов чешуекрылых.

До сих пор не существует реальных доказательств наличия рефугиумов широколиственной флоры и фауны в средних широтах, по крайней мере в Сибири, во время последних, самых сильных оледенений плейстоцена. В это время широколиственные леса с обитающими в них неморальными видами насекомых существовали в районе Крыма-Кавказа, Приаралья - Балхаша и гор Тянь-Шаня на западе и в Северном Китае, Корее, и Южной Японии - на востоке Палеарктики, но отнюдь не на Алтае или в Забайкалье, как ранее предполагалось. Нельзя полностью исключать существование наиболее северного рефугиума некоторых широколиственных пород и связанной с ними фауны в Южном Предуралье.

В климатический оптимум голоцена транспалеарктическое или близкое к нему распространение, по всей видимости, имела неморальная фауна чешуекрылых, связанная с ильмами или с нешироколиственными растениями, то есть представленная большей частью неморальнотопическими видами.

В климатический оптимум голоцена, по всей видимости, происходила миграция широколиственной фауны чешуекрылых из восточных частей Палеарктики на запад; часть видов достигла Западной Европы (виды рода Apatura, Limenitis camilla), часть - Восточной Европы (Eversmannia exornata), часть - юго-востока Западной Сибири (Limenitis helmanni, L. sydyi, Acronicta major и т. п.), часть - Забайкалья (Niphanda fusca и т. п.). Миграция с запада на восток, вероятно, была затруднена в связи с тем, что в голоцене оптимум широколиственных лесов на востоке был несколько раньше, чем на западе, а во время оптимума широколиственных лесов в Западной Сибири в Восточной Сибири они уже сильно деградировали.

Образование современных разорванных (амфипалеарктических и алтайско-дальневосточных) видовых ареалов, по нашему мнению, произошло в результате деградации широколиственных лесов в суббореальном периоде голоцена в Средней Сибири, а не в конце плиоцена - начале плейстоцена, как считалось ранее. Поэтому возраст изоляции широколиственных рефугиумов юго-востока Западной Сибири ("Липовый остров", черневая тайга Алтая и Хамар-Дабана) - со времени климатического оптимума голоцена. Этим и объясняется отсутствие эндемичных для этих территорий видов, по крайней мере, у чешуекрылых.

Современное распространение видов чешуекрылых вполне может быть объяснено относительно недавними сменами ландшафтов в голоцене.
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Таблица 2. Кормовые связи сибирских и амфипалеарктических неморальных чешуекрылых.



Тип ареала�Семейство�Название вида�Кормовые связи��Амфипале-аркты�Nymphalidae�Apatura iris L.�Salix, Populus����Apatura ilia Den. et Schiff.�Populus, Salix����Limenitis camilla L.�Lonicera����Vanessa indica Herbst�Urtica����Argyronome laodice Pall.�Viola����Brenthis daphne Brgstr.�Viola���Lycaenidae�Nordnannia w-album Knoch�Ulmus���Endromididae�Mirina christophi Stgr.�Lonicera���Lasiocampidae�Malacosoma neusterium L.�polyphagous���Notodontidae�Stauropus fagi L.�polyphagous���Lymantriidae�Arctornis l-nigrum Mull.�polyphagous���Arctiidae�Rhyparioides metelkana Led.�herbs and grass����Oeonistis quadra L.�lichens���Thyatiridae�Habrosyne derasa L.�Rubus���Tortricidae�Choristoneura diversana Hbn.�polyphagous����Choristoneura mirinana Hbn.�Picea, Abies����Archips xylosteana L.�polyphagous����Acleris cristana Den. et Schiff.�розоцветные����Hedya pruniana Hbn.�розоцветные����Cymolomia hartigiana Sax.�Abies, Picea����Ancylis unculana Hw.�крушина����Gibberifera simplana F. R.�Populus, Salix����Epinotia tenerana Den. et Schiff.�Alnus, Betula, etc.����Gravitarmata margarotana Hein.�Pinus, Abies, Picea����Rhyacionia buoliana Den. et Schiff.�Pinus����Strophedra nitidana F.�Quercus, some-times Betula���Gracillariidae�Aristaea pavoniella Z.�Aster���Plutellidae�Ypsolopha vittella L.�Ulmus, Fagus, Quercus, Lonicera����Prays fraxinellus Bjerk.�Fraxinus, Alnus���Depressariidae�Agonopterix pallorella Z.�herbs��Восточно-европейско-алтайско-дальневос-точный�Epiplemidae�Eversmannia exornata Ev.�unknown��







Тип ареала�Семейство�Название вида�Кормовые связи��Европейско-западноси-бирско-да-льневосточ-ный дизъ-юнктивный�Nymphalidae�Apatura metis Frr.�Salix, Populus���Arctiidae�Rhyparioides metelkana Led.�herbs and grass���Geometridae�Pseudobaptria corydalaria Graes.�unknown����Chloroclista v-ata Hw.�unknown��Алтайско-дальневос-точный дизъюнк-тивный�Nymphalidae�Limenitis sydyi Led.�Lonicera, Spiraea����Limenitis helmanni Led.�Lonicera, Spiraea����Mellicta plotina Brem.�unknown���Noctuidae�Acronicta major Brem.�polyphagous?����Euclidia dentata Stgr.�?Fabaceae����Sarcopolia illoba Btl.�unknown���Arctiidae�Parasiccia altaica Led.�lichens��Южноси-бирско-дальневос-точный�Papilionidae�Parnassius stubbendorffii Men.�Corydalus���Nymphalidae�Damora sagana Dbld.�Viola uniflora���Lycaenidae�Ahlbergia frivaldszkyi Led.�Spiraea����Nordmannia prunoides Stgr.�Spiraea���Saturniidae�Calligula boisduvalii Ersch.�polyphagous���Noctuidae�Parascotia cognata Stgr.�?wood fungei��Забайкаль-ско-даль-невосточ-ный�Pieridae�Aporia hippia Brem.�Berberis���Nymphalidae�Neptis tshetverikovi Kurentz.�Betula���Satyridae�Kirinia epimenides Men.�herbs����Melanargia halimede Men.�herbs���Lycaenidae�Neozephyrus japonicus Mrr.�Alnus hirsuta����Fixsenia herzi Fixs.�Malus sibirica����Niphanda fusca Brem. et Grey�fed by ants���Saturniidae�Actias gnoma Btl.�polyphagous���Sphingidae�Hemaris radians Wlk.�Scabiosa?���Thyatiridae�Neodaruma tamanukii Mtsm.�unknown���Lasiocampidae�Amurilla subpurpurea Btl.�Padus, Sorbus���Arctiidae�Amurrhyparia leopardinula Strand�polyphagous����Phragmatobia amurensis Seitz�polyphagous���Lymantriidae�Ivela ochropoda Ev.�Ulmus?, polyphagous?���Noctuidae�Catocala agitatrix Graes.�Malus, Padus����Catocala bella Btl.�Malus����Catocala dula Brem.�Quercus����Catocala deuteronympha Stgr.�Ulmus����Catocala helena Ev.�Ulmus����Catocala proxenata Alph.�unknown����Catocala streckeri Stgr.�Quercus��Примечание: в таблицу не включены данные по алтайско-, южносибирско- и забайкальско-дальневосточным видам большей части совок и микрочешуекрылых, из-за недостаточности достоверной информации.
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Рис. 1. Распространение сибирских широколиственных пород в Евразии (по: Хлонов, 1965; Горчаковский, 1968; Положий, Крапивкина, 1985; Красноборов, 1992 и др.).



Рис. 2. Примеры амфипалеарктических ареалов.



Рис. 3. Примеры европейско-западносибирско-дальневосточных дизъюнктивных ареалов.



Рис. 4. Примеры алтайско-дальневосточных дизъюнктивных ареалов.



Рис. 5. Ареал Eversmannia exornata Ev. (Epiplemidae).



Рис. 6. Реконструкция основных типов зональности в климатический оптимум верхнего плейстоцена (казанцевское, или микулинское, или рисс-вюрмское межледниковье). По: Белова, 1985; Гричук, 1989; Архипов, Волкова, 1994 и др. 1 - тундра, 2 - тайга, 3 - леса с участием широколиственных пород, 4 - степи и пустыни, 5 - места нахождения пыльцы дуба, 6 - границы основных типов растительности, 7 - береговая линия.



Рис. 7. Реконструкция основных типов зональности в максимум последнего плейстоценового оледенения (сартанское, или калининское, или позднезыряновское, или поздневюрмское время). По: Белова, 1985; Гричук, 1989; Nazarenko, 1990; Назаренко, 1992; Архипов, Волкова, 1994 и др. 1 - ледник, 2 - сухая тундра, 3 - криофитная лесотундра, 4 - криофитная лесо-тундро-степь, 5 - лесостепь без широколиственных пород, 6 - локальные хвойные леса, 7 - лесостепь с бедным участием широколиственных пород, 8 - широколиственные леса, 9 - границы основных типов растительности, 10 - граница диффузного оледенения на северо-востоке Сибири, 11 - береговая линия.



Рис. 8. Реконструкция основных типов зональности в климатический оптимум голоцена (атлантический период). По: По: Белова, 1985; Гричук, 1989; Архипов, Волкова, 1994 и др. 1 - тундра, 2 - лесотундра, 3 - тайга, 4 - леса с участием широколиственных пород, 5 - степи и пустыни, 6 - места нахождения пыльцы дуба, 7 - границы основных типов растительности.



Рис. 9. Примеры южносибирско-дальневосточных ареалов.



Рис. 10. Примеры забайкальско-дальневосточных ареалов.

� Мы здесь говорим о Сибири в узком смысле, а именно о территории России восточнее Уральских гор до Среднего Приамурья и других Притихоокеанских районов Северной Азии.

� Представители семейства Noctuidae в мелу известны только по единственной находке яйца [Козлов, 1988]; на наш взгляд, такое определение может быть спорным.

� Мы пользуемся здесь системой названий эпох плейстоцена, принятой для Сибири; ее соответствие европейской системе дано в таблице 1.

� В нашем очерке распространения широколиственных пород в голоцене мы ограничились родовым уровнем, поскольку палеопалинологические методы часто не позволяют четко идентифицировать вид (В. С. Волкова, устное сообщение), а приводимые в палинологических работах, посвященных плейстоцену и голоцену, видовые названия иногда механически переносятся из современной флоры.

� Эти виды имеют восточноазиатское происхождение только в том смысле, что они попали на запад Палеарктики из Восточной Азии в голоцене. На самом деле их происхождение может быть совсем другим. Просто они, по всей видимости, исчезли из фауны Европы в последнее оледенение и восстановились из рефугиума в Восточной Палеарктике.

� Изображенная в этой работе (pl. 138, f. 4) "Epiplema" fuscifrons Wrr. как по рисунку крыльев, так и по типу строения сигн на бурсе самки близка к Eversmannia exornata Ev. и должна быть перенесена в этот род. Интересно, что ближайшие к последнему виды на территории российского Дальнего Востока и в Японии не встречаются. Морфологические различия японских и амурских видов, ранее относимых к роду Epiplema, и Eversmannia exornata очень сильные, не менее чем трибиального или подсемейственного уровня. Для окончательного решения этого вопроса необходимо исследовать типовой вид рода Epiplema из Амазонии.
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