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Мухи-кровососки живут среди шерсти и перьев своих хозяев. Одним из элементов лапок кровосо-
сок являются пульвиллы, покрытые рядами щетинковидных образований, оканчивающихся двуло-
пастными крючками. Крючки способствуют механическому прикреплению особи. Исследование
особенностей прикрепления крючков к пуховым частям пера птиц-хозяев показало отсутствие яв-
ной видоспецифичности. Крючки могут прикрепляться своей наружной и внутренней поверхно-
стью. В зависимости от формы и расположения крючков более универсальные (морфотип пульвилл 1)
могут прикрепляться как к опахальцам лучей, так и к базальным клеткам лучей пуховых бородок, а
более специализированные крючки (морфотипы пульвилл 3, 4) – только к опахальцам лучей. Опа-
хальца лучей – более предпочтительная структура для прикрепления крючков, чем базальные клет-
ки. Результаты исследования вносят вклад в изучение общих закономерностей механизма прикреп-
ления и морфологических структур, ответственных за этот процесс, сходный как у беспозвоночных,
так и некоторых позвоночных организмов.

DOI: 10.31857/S0044459622030083

Представители сем. Hippoboscidae Samouelle, 1819
являются высокоспециализированными облигат-
ными кровососущими эктопаразитами млекопи-
тающих и птиц, распространенными повсемест-
но (Досжанов, 1980) и представляющими особый
интерес как переносчики многих опасных забо-
леваний (Bequaert, 1954; Досжанов, 1980; Забашта
и др., 2017) как у млекопитающих (Ganez et al.,
2002; Farajollahi et al., 2005; Забашта и др., 2017),
так и у птиц (Хаметова и др., 2018).

Мухи-кровососки живут среди шерсти и пе-
рьев своих хозяев, поэтому в ходе эволюции у них
сформировался механизм надежного прикрепле-
ния к подобным покровам, включающий в том
числе морфологические структуры на лапках: ко-
готки, пульвиллы и эмподий (Досжанов, 1980;
Andreani et al., 2020). Такая сложная система поз-
воляет мухе спокойно перемещаться не только в
покровах хозяина, но и по другим субстратам (Pe-
tersen et al., 2018).

Коготки считаются основным элементом при-
крепительного аппарата кровососок (Petersen
et al., 2018). Другим важным компонентом меха-
низма прикрепления к покровам являются пуль-
виллы, мягкие подушечкообразные структуры

(Досжанов, 1980; Andreani et al., 2020). Они по-
крыты рядами щетинковидных образований,
оканчивающихся двулопастными крючками (Pe-
tersen et al., 2018). На основе морфологии крюч-
ков было выделено четыре морфотипа пульвилл
(Яцук и др., 2022).

Настоящая работа посвящена исследованию
специфичности прикрепления крючков пуль-
вилл разных морфотипов к пуховым частям пера
птиц-хозяев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследование проведено на самцах шести ви-

дов мух-кровососок: Crataerina hirundinis L., 1758
(2 особи, 9 лапок), Icosta ardeae Macquart, 1835
(1 особь, 6 лапок), Hippobosca equina L., 1758 (3 особи,
12 лапок), Ornithoica turdi Latreille, 1812 (4 особи,
9 лапок), Ornithomya avicularia L., 1758 (5 особей,
15 лапок) и Pseudolinhia canariensis Macquart, 1840
(4 особи, 15 лапок). Идентификация видов прове-
дена по определительному ключу Т.Н. Досжанова
(2003). Выбор видов для анализа определен на ос-
нове широты выбора птиц-хозяев мухами-крово-
сосками. Согласно работам Т.Н. Досжанова (2003),
А.В. Матюхина и С.И. Гашкова (2020), для узко-
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специализированного вида C. hirundinis основ-
ным хозяином являются ласточки, для I. ardeae –
цаплиевые, для P. canariensis – голубеобразные,
Or. avicularia предпочитает крупных птиц из раз-
ных отрядов. H. equina и O. turdi имеют очень ши-
рокий круг хозяев, причем для H. equina характер-
но обитание на млекопитающих, хотя этот же вид
был отмечен на разнообразных видах птиц.

Термины, обозначающие части пера, взяты из
работ О.Ф. Черновой с соавт. (2006), О.Л. Силае-
вой с соавт. (2012, 2018): бородки первого порядка,
снабженные бородками второго порядка (луча-
ми), состоящими из базальных клеток и опахаль-
цев лучей (рис. 1а).

Для эксперимента были взяты опахальца тре-
тьих-четвертых бородок первого порядка, по-
кровных перьев семи видов птиц: домашней ку-
рицы (Gallus gallus L., 1758), малой выпи (Ixobry-
chus minutus L., 1766), серой неясыти (Strix aluco L.,
1758), сизого голубя (Columba livia Gmelin, 1789),
черного стрижа (Apus apus L., 1758), черного кор-
шуна (Milvus migrans Boddaert, 1783), ласточки бе-
реговушки (Riparia riparia L., 1758).

Данная часть пера была выбрана, исходя из
предположения, что основную часть времени
своего пребывания на хозяине мухи-кровососки
проводят в пуховом слое, как наиболее близком к
коже птиц.

Отчлененные лапки мух и бородки первого по-
рядка отмывали и обезжиривали с помощью де-
тергента Твин 80 (Polysorbate 80).

На лапках мух щетинковидные образования с
двулопастными крючками ориентированы по-
разному в зависимости от их местоположения на
пульвилле (Petersen et al., 2018), и нельзя точно
определить наилучшее положение опахальца для
прикрепления мухи. В эксперименте лапка мухи
удерживалась пинцетом в горизонтальном поло-
жении пульвиллами вверх. Другим пинцетом за
базальный конец удерживалось опахальце бород-
ки первого порядка, которым проводили вдоль

горизонтальной поверхности пульвилл в обоих
направлениях под разными углами.

Эксперимент проводили в спирте, чтобы ис-
ключить влияние статического электричества и
проверить надежность механического способа
присоединения крючков пульвилл к частям пе-
рьев. Для каждого исследованного варианта пары
муха–перо эксперимент повторялся три раза.

H. equina, Or. avicularia и P. canariensis, различа-
ющиеся морфологией крючков пульвилл и уров-
нем специализации при выборе хозяев, были вы-
браны в качестве модельных видов. Они были соот-
несены с четырьмя–пятью видами неспецифичных
хозяев. Для проверки гипотезы зависимости
уровня специфичности прикрепления крючков
от морфотипа пульвилл в эксперимент были до-
бавлены виды C. hirundinis, I. ardeae и O. turdi.
C. hirundinis и O. turdi были соотнесены с тремя
видами птиц, а вид I. ardeae из-за небольшого ко-
личества материала – только со своим специфич-
ным и выбранным модельным неспецифичным
хозяином (табл. 1). Критерием выбора пары му-
ха–перо в случае специфичного хозяина служили
предпочтения паразита к определенному таксо-
ну, а в случае неспецифичного хозяина – на-
сколько вид-хозяин систематически далек от
предпочитаемого паразитом хозяина.

В результате работы было получено 66 фото-
графий. Снимки были сделаны с использованием
оборудования ЦКП “Инструментальные методы
в экологии” при ИПЭЭ РАН: установки S150A
Sputter Coater (Edwards, UK) с напылением золота
в ручном режиме и электронного микроскопа
TESCAN MIRA 3 LMH (TESCAN, Czech Repub-
lic), оснащенного системой энергодисперсион-
ного анализа AZtecOne X-act (Oxford Instruments,
UK) и катодом Шоттки.

РЕЗУЛЬТАТЫ

По примеру работы Петерсена и соавт. (Peter-
sen et al., 2018), на щетинковидном образовании

Таблица 1. Места обнаружений крючков пульвилл на пуховых бородках

Примечание. * – по: Яцук и др., 2022. Обозначения: Бк – базальные клетки лучей, Ол – опахальца лучей, 0 – крючки не при-
креплялись к перу, “–” – пара не участвовала в эксперименте.

Вид мухи (морфотип 
пульвилл*)

Виды птиц-хозяев

домашняя 
курица

малая
выпь

серая
неясыть

сизый
голубь

черный
коршун

черный
стриж

ласточка 
береговушка

Crataerina hirundinis (1) Бк, Ол Бк, Ол – – – – Бк, Ол
Icosta ardeae (1) Бк, Ол Бк, Ол – – – – –
Ornithoica turdi (1) Бк, Ол – – – Бк, Ол – Бк, Ол
Ornithomya avicularia (1) Бк Бк, Ол Ол Бк Бк, Ол Ол –
Pseudolinhia canariensis (3) 0 Ол Ол Ол 0 – –
Hippobosca equina (4) Ол Ол Ол Ол – – –
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Рис. 1. Фотографии крючков пульвилл на пуховых частях перьев. 
а – части пера птицы на примере черного коршуна. Б – базальная клетка луча, Л – луч, О – опахальце луча, С – стер-
жень. Масштаб: 200 мкм. б – крючок с пульвилл Ornithomya avicularia, прикрепившийся к базальной клетке луча пухо-
вой бородки черного коршуна. Масштаб: 1 мкм. в – прикрепление крючков пульвилл Or. avicularia обеими сторонами
к опахальцам лучей пуховой бородки черного стрижа. Масштаб: 10 мкм. г – прикрепление крючков пульвилл
Pseudolinhia canariensis к опахальцу луча пуховой бородки серой неясыти. Масштаб: 5 мкм. д – прикрепление крючков
пульвилл Hippobosca equina к опахальцу луча пуховой бородки серой неясыти. Масштаб: 2 мкм. е – щетинковидные об-
разования на пульвилле H. equina, оставшиеся без крючков. Масштаб: 5 мкм.
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мы выделяем крючок как самостоятельную
структуру для уточнения места обламывания. В
результате проведенного эксперимента было по-
казано, что крючки прикрепляются к базальным
клеткам и опахальцам лучей пуховых бородок
первого порядка (рис. 1б, в). Они могут прикреп-
ляться как своей внутренней, так и наружной по-
верхностью (рис. 1в). Сила адгезии в месте при-
крепления настолько велика, что при попытке
отделить перо от лапки мухи происходит обламы-
вание щетинковидных образований и крючки
остаются на поверхности пера.

Видоспецифичность прикрепления крючков к
перьям определенных птиц не отмечена. Так,
крючки пульвилл P. canariensis, паразитирующего
на голубеобразных, остались прикрепленными не
только к голубиным перьям, но также к перьям
выпи и неясыти, крючки I. ardeae – как к перьям
выпи, так и к куриным перьям, а крючки C. hirun-
dinis – к перьям ласточки, курицы и выпи (табл. 1).

Анализ способа прикрепления крючков пока-
зал, что они могут прикрепляться к перьям неза-
висимо от морфотипа пульвилл, однако не ко
всем структурам. Так, крючки C. hirundinis, I. ar-
deae и O. turdi, пульвиллы которых относятся к
морфотипу 1, прикреплялись как к опахальцам
лучей, так и к базальным клеткам лучей. У узко-
специализированного P. canariensis (морфотип 3)
(рис. 1г) и широкоспециализированного H. equina
(морфотип 4) (рис. 1д) крючки прикрепляются
только к опахальцам. Крючки Or. avicularia (мор-
фотип 1), который также относится к широкоспе-
циализированным видам, прикреплялись только
к опахальцам серой неясыти и черного стрижа,
только к базальным клеткам домашней курицы и
сизого голубя, и в то же время прикреплялись как
к опахальцам, так и базальным клеткам малой
выпи и черного коршуна (табл. 1).

Опахальца лучей оказались более предпочти-
тельной структурой по сравнению с базальными
клетками для прикрепления крючков к пуховым
бородкам покровных перьев: в девяти случаях
крючки прикреплялись только к опахальцам и в
двух – к базальным клеткам. Случаи прикрепле-
ния крючков только к опахальцам зафиксирова-
ны у трех видов из трех родов: H. equina, P. canar-
iensis и для некоторых видов птиц у Or. avicularia;
а только к базальным клеткам – исключительно у
Or. avicularia (табл. 1).

Стоит отметить, что в случае с перьями серой
неясыти крючки могли прикрепляться только к
опахальцам лучей (табл. 1). Щетинковидные обра-
зования H. equina в подавляющем большинстве слу-
чаев обламывались у основания крючков (рис. 1е).

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что общая длина линии прикрепле-

ния объекта определяет надежность адгезии (Va-
renberg et al., 2010). Из принципов контактной ме-
ханики известно, что дробление контакта на бо-
лее мелкие субконтакты увеличивает адгезию
(Arzt et al., 2003). Поскольку поведение кровосо-
сок предполагает перемещение мух между телом
птицы-хозяина и ее гнездом, прикрепительный
аппарат кровососок должен обеспечивать надеж-
ное прикрепление как к специфичным покровам
хозяев, так и к другим субстратам. Даже неболь-
шая часть пульвилл, находящаяся в надлежащем
контакте с субстратом, обеспечивает достаточно
прочное прикрепление относительно легких мух
к поверхности (Petersen et al., 2018). Ввиду столь
высокой адгезии крючков пульвилл, для быстро-
го и безопасного отсоединения их от субстрата
может быть задействован эмподий, но данный
вопрос требует отдельного изучения.

Пульвиллы мух-кровососок можно разделить
на четыре морфотипа (Яцук и др., 2022) (табл. 1).
Согласно этому делению, крючки на пульвиллах у
видов C. hirundinis, I. ardeae, O. turdi и Or. avicularia
относятся к морфотипу 1. Они длинные, со скруг-
ленными внутренними сторонами. Крючки P. ca-
nariensis относятся к морфотипу 3. Они также
длинные, со скругленными внутренними сторо-
нами, но собраны в пучки. Крючки H. equina от-
носятся к морфотипу 4 и имеют короткие лопа-
сти, что, по всей видимости, характерно для мух-
кровососок, паразитирующих на млекопитаю-
щих. Можно предположить, что крючки на
пульвиллах морфотипа 1 наиболее универсаль-
ные и позволяют прикрепляться как к базаль-
ным клеткам, так и к опахальцам лучей боль-
шинства видов птиц. Крючки пульвилл морфо-
типа 3 и морфотипа 4 способны прикрепляться
только к опахальцам. При этом крючки пульвилл
морфотипа 4 способны обеспечить прикрепление
к широкому кругу птиц-хозяев, а крючки пуль-
вилл морфотипа 3, несмотря на большую схо-
жесть морфологии с крючками первого типа, – к
ограниченному числу видов птиц, что определяет
их большую специализированность. Полученные
данные на практике подтверждают функциональ-
ную значимость выделенных ранее морфотипов
прикрепительного аппарата кровососок.

Щетинковидные образования H. equina по
всей видимости имеют особенности кутикуляр-
ной структуры, характерные для крючков пуль-
вилл морфотипа 4, что способствует более легко-
му обламыванию крючков.

Явление крайне прочного сцепления крючков
с перьями птиц, обнаруженное в нашем исследо-
вании, может объясняться действием сил Ван-
дер-Ваальса, аналогично известному механизму
прикрепления щетинок на лапах гекконов
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(Autumn et al., 2000; Autumn, Peattie, 2002). К на-
стоящему моменту использование подобной си-
стемы прикрепления к поверхностям известно для
Gekko gecko L., 1758 (Squamata, Gekkonidae), Cupi-
ennius salei Keyserling, 1877 (Araneae, Trechaleidae),
Calliphora vicina Robineau-Desvoidy, 1830 (Diptera,
Calliphoridae), Gastrophysa viridula De Geer, 1775
(Coleoptera, Chrysomelidae) (Varenberg et al., 2010)
и Coccinella septempunctata L., 1758 (Coleoptera,
Coccinellidae) (Heepe et al., 2017). У всех перечис-
ленных видов щетинковидные образования при-
крепительного аппарата оканчиваются лопато-
образными структурами (Varenberg et al., 2010).
Стоит отметить, что по морфологии двулопаст-
ные крючки мух-кровососок из-за раздвоенной
пластины больше всего напоминает лопатооб-
разные структуры геккона (Varenberg et al., 2010).
При этом данные структуры у гекконов меньше
по размеру, чем у кровососок: согласно
А.А. Яцук и соавт. (2022), ширина крючков у ис-
следованных видов кровососок составляет в
среднем 1.95 ± 0.7 мкм, а ширина лопатообраз-
ной структуры у G. gecko составляет около 0.2 мкм
(Autumn, Peattie, 2002). Похожая разница в разме-
рах данной структуры в сравнении с гекконом от-
мечена для мухи C. vicina (Varenberg et al., 2010).
Как правило, чем больше масса объекта, тем
меньше размер лопатообразных структур, необ-
ходимых для его фиксации, что было показано в
экспериментах на гладких поверхностях (Arzt et al.,
2003). Таким образом, сходный размерный класс
данной структуры для двукрылых по-видимому
связан с небольшой массой тела мух.

У двукрылых известен и другой принцип при-
крепления к поверхностям. Так, у представителей
Muscidae (Niederegger, Gorb, 2003), Calliphoridae
(Gorb et al., 2012) и Syrphidae (Gorb et al., 2001) ще-
тинковидные образования на пульвиллах окан-
чиваются плоскими пластинами-присосками, на
которых выделяется адгезирующее вещество,
позволяющее мухам перемещаться по любым по-
верхностям (Gorb et al., 2001). Однако в нашем
эксперименте способность прикрепления не те-
ряли отчлененные и отмытые пульвиллы, что
предполагает отсутствие адгезирующего веще-
ства на крючках и, соответственно, действие дру-
гого механизма прикрепления крючков.

В случае с перьями серой неясыти недостаточно
данных, чтобы говорить о том, связано ли явление
прикрепления крючков только к опахальцам лучей
с особенностями перьев неясытей или с морфоло-
гией крючков исследованных видов мух.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Показано, что крючки, расположенные на

пульвиллах мух-кровососок, не обладают явной
видоспецифичностью. Крючки могут прикреп-
ляться к перьям видов-хозяев как внутренней, так

и наружной стороной. В зависимости от морфо-
логии, эти структуры прикрепляются к опахаль-
цам лучей и к базальным клеткам пуховых боро-
док. Форма крючков и способ их расположения
на пульвилле определяет степень универсально-
сти прикрепления к опахальцу перьев выделен-
ных ранее морфотипов пульвилл. Полученные
данные вносят вклад в изучение общих законо-
мерностей механизма прикрепления и морфоло-
гических структур, сходных у представителей раз-
личных классов животных.
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Pulvillae hooks attachment specificity of the family Hippoboscidae 
representatives to the bird-hosts down feathers

A. A. Yatsuka, *, A. F. Safonkina, A. V. Matyukhina, and T. A. Triselevaa

aSevertsov Institute of Ecology and Evolution
Leninskij prosp., 33, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: sasha_djedi@mail.ru

Louse f lies live among the fur and feathers of their hosts. The pulvillae, covered with rows of bristle-like for-
mations ending in bilobed hooks is one of the elements of tarsus in louse f lies. Hooks provide the mechanical
attachment of the individual. The study of peculiarities of hook attachment to the down feathers of the host
birds has not revealed obvious species specificity. Hooks can be attached with their outer and inner surface.
Depending on the shape and location of hooks, more universal hooks (pulville morphotype 1) can attach
both to basal cells of rays and the rest of rays of downy pinnula, while more specialized hooks (pulville mor-
photypes 3, 4) can attach only to the rest of rays. The rest of rays are more preferred for hook attachment than
basal cells. The results obtained contribute to the study of the common patterns of the attachment mechanism
and the morphological structures responsible for this process, which is similar in both invertebrates and some
vertebrates.
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