
Резюме. Исследование трофобиотических отношений
факультативного муравья-рабовладельца Formica
sanguinea Latreille, 1798 с тлями проведено в Новосибир-
ской области (Западная Сибирь) в 2000–2003, 2008 гг. На
исследованной территории F. sanguinea посещает коло-
нии тлей десяти видов. В сборе пади принимают участие,
как рабовладельцы, так и рабы, в разном соотношении
представленные в колониях тлей. Функциональная диф-
ференциация среди фуражиров не выявлена. Каждый
муравей собирает и относит падь в гнездо самостоятель-
но. Охрана симбионтов обеспечивается главным образом
за счёт постоянного присутствия муравьёв в колонии
тлей (более 95 % времени). В целом, при сборе пади для
F. sanguinea характерна работа неспециализированных фу-
ражиров (рабов и рабовладельцев) в охраняемых коло-
ниях тлей. Обсуждается возможность использования бо-
лее сложной организации сбора пади с элементами
«профессиональной» специализации.

Abstract. The investigations of trophobiotic relation-
ships between facultative slave-maker ant Formica san-
guinea Latreille, 1798 and aphids were carried out in the
Novosibirsk Region (Western Siberia) in 2000–2003, 2008.
F. sanguinea attend aphid colonies of 10 species on the
territory explored. Both slave-makers and slaves presented
in aphid colonies in various ratios take part in honeydew
collection. Functional differentiation among these foragers
is not revealed. Each ant collects and transports honeydew.
Protection of aphid-symbionts is mainly due to the con-
stant presence of ants in aphid colony (> 95 % of time). On
the whole, the work of unspecialized foragers (slave-makers
and slaves) in protected aphid colonies is typical for F.
sanguinea. The possible use of the more complex honey-
dew collection type with some degree of «professional»
specialization is discussed.
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Введение
Рабовладение у муравьёв является одной из край-

них форм социального паразитизма, когда одни му-
равьи используют в качестве рабочей силы предста-
вителей другого вида [Hölldobler, Wilson, 1990;
D’Ettorre, Heinze, 2001; Czechowski, Godzińska, 2015].
Муравьи-рабовладельцы совершают набеги на со-
седние гнёзда других видов с целью захватить их рас-
плод, а затем использовать вышедших из коконов
муравьёв в качестве помощников (рабов) для вы-
полнения различных функций в гнезде. Виды, для
которых характерна облигатная форма рабовладе-
ния (например, Polyergus rufescens (Latreille, 1798) и
Harpagoxenus sublaevis (Nylander, 1848)) полностью
зависят от своих рабов, т.к. обладают саблевидными
жвалами, приспособленными лишь для сражений.
Что касается факультативных рабовладельцев (на-
пример, Formica sanguinea Latreille, 1798 и F. wheeleri
Creighton, 1935), они способны выполнять любые
функции самостоятельно, т.е. могут обходиться и
без рабов [Длусский, 1967 (Dlusskiy, 1967)]. Если с
разделением труда в семьях облигатных рабовладель-
цев ситуация однозначна — рабы выполняют все
жизненно важные для семьи функции, то в случае
факультативного рабовладения все не так просто.

До сих пор считалось, что между факультативными
рабовладельцами и их рабами существует некое разде-
ление труда: рабы главным образом выполняют внут-
ригнездовые работы, а фуражировка осуществляется в
основном рабовладельцами [Wilson, 1955, 1971]. Ана-
логичные результаты были получены В.А. Харькивым
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при проведении диссертационного исследования под
руководством Ж.И. Резниковой [Харькив, 1993 (Kharkiv,
1993)] и дальнейшем исследовании распределения фун-
кций в семьях F. sanguinea [Харькив, 1997а, б (Kharkiv,
1997a, b)], а также А. Мори с соавторами [Mori et al.,
2000]. Однако основное внимание было сконцентриро-
вано на добывании белковой пищи, а вопрос о том, кто
и как в семьях муравьёв-рабовладельцев занимается
сбором пади, до сих пор оставался неизученным.

Результаты недавних исследований показали, что
организация сбора пади существенно различается у
разных видов муравьёв по уровню специализации
сборщиков пади, а также степени защиты колоний
симбионтов и представляет собой пять основных ва-
риантов разной сложности: от работы неспециализи-
рованных фуражиров в неохраняемых и охраняемых
колониях тлей до высокой «профессиональной» спе-
циализации в группах сборщиков пади [Novgorodova,
2015a; Новгородова, 2015б (Novgorodova, 2015b)]. Цель
данной работы — изучить особенности организации
сбора пади у факультативного муравья-рабовладель-
ца Formica sanguinea. При этом планировалось выя-
вить трофобиотические связи представителей семей
F. sanguinea с тлями и другими насекомыми на ис-
следованной территории и ответить на ряд вопросов.
Участвуют ли рабы в сборе пади? Свойственна ли
сборщикам пади «профессиональная» специализа-
ция? Какова степень защиты колоний тлей муравья-
ми от афидофагов?

Материалы и методы
Районы исследований. Исследования проводили

в 2000–2003, 2008 гг. в Новосибирской области (юго-
восток Западной Сибири) в рекреационных смешан-
ных лесах Новосибирского Академгородка (54°57' N,
83°06' E) и в Карасукском районе в окрестностях
с. Троицкое (53°44' N, 78°02' E).

Выявление трофобиотических связей. Трофи-
ческие связи Formica sanguinea с тлями и другими
насекомыми исследовали на маршрутах и рабочих
участках. Осмотр надземных и корневых часей рас-
тений проводился несколько раз в течение сезона
при смене растительных аспектов. В колониях тлей
отмечали число тлей, муравьёв-рабовладельцев и
рабов, а также афидофагов. Насекомых фиксирова-
ли в 70 % этаноле. Всего собрано 119 проб.

Организация сбора пади. В обоих регионах ис-
следовано по одной семье F. sanguinea. Гнёзда мо-
дельных семей располагались: в Академгородке —
на опушке смешанного леса (в качестве рабов выс-
тупали представители Formica (Serviformica) fusca
Linnaeus, 1758), в окрестностях с. Троицкое — в раз-
нотравно-типчаково-ковыльной степи (рабы —
Formica (S.) cunicularia Latreille, 1798). По литера-
турным данным размер таких семей не превышает
7–8 тысяч рабочих особей (размерный класс — 103)
[Захаров, Длусский, 2013 (Zakharov, Dlusskij, 2013)].

Детальные наблюдения за поведением насеко-
мых проводили в полевых условиях непосредствен-

но в колониях тлей: Chaitophorus populeti (Panzer,
1801) на осине, Populus tremula L. (14 колоний) в
Академгородке в июле 2000 г. и Aphis franzi Holman,
1975 на жабрице, Seseli libanotis (L.) Koch (11 коло-
ний) в окрестностях с. Троицкое в августе 2008 г. На-
блюдение сопровождалось индивидуальным мечени-
ем муравьёв и хронометрированием их поведенческих
реакций. Мечение проводили с помощью нитрокра-
сок. На брюшко, грудь и голову муравьёв наносили
краску, используя всевозможные комбинации точек
различных цветов. Всего помечено 186 муравьёв: в
Академгородке — 112 (55 — F. sanguinea, 57 — F. fus-
ca), в окр. с. Троицкое — 74 (F. sanguinea — 32, F. cuni-
cularia — 42). Этограммы проанализированы для
94 особей: в Академгородке — 44 (F. sanguinea — 21,
F. fusca — 23), в окр. с. Троицкое — 50 (F. sanguinea —
20, F. cunicularia — 30). Наблюдения проводили с 9.30
до 18.00 с перерывом 2–3 часа в период спада активно-
сти муравьёв (обычно 12.00–15.00). Время наблюде-
ний за сборщиками пади в отдельных колониях тлей
составило от 18 до 30 часов.

Отмечали девять наиболее легко выделяемых и в
то же время отражающих разные аспекты взаимо-
действия муравьёв друг с другом и с трофобионта-
ми элементов поведения, состоящих из блоков локо-
моций и поз:

1. Сбор пади;
2. Положение покоя (готовность муравья к атаке);
3. Трофаллаксис — передача жидкой пищи от

одного муравья к другому;
4. Чистка;
5. Агрессивное поведение (включая агрессивные

позы, принимаемы перед атакой, а также наскоки,
выпады и укусы разной продолжительности);

6. Исследовательская активность — изучение раз-
ных частей кормового растения с помощью антенн.

7. Антеннальные контакты муравьёв (с
F. sanguinea, с представителями F. (Serviformica));

8. Быстрые пробежки, включая переходы в сосед-
ние колонии;

9. Соскребание пади с растения.
Кроме того, отмечали время ухода в гнездо гру-

жённого падью муравья и его возвращения на расте-
ние с тлями. Время между уходом муравья в гнездо с
падью и его возвращением на растение с тлями от-
носили к затратам на транспортировку.

Для всех муравьёв, за которыми проводили дли-
тельные наблюдения, оценивали уровень агрессив-
ности по стандартной 9-балльной шкале [Новгоро-
дова, 2009 (Novgorodova, 2009)], которая отражает
порядок возрастания агрессии, направленной на раз-
дражитель. Реакцию муравьёв на раздражитель (пре-
паровальная игла, поднесённая к муравью на рас-
стояние около 1 см) фиксировали в естественных
условиях в спокойной обстановке (4–5 раз для каж-
дой особи). В случаях, когда муравей демонстриро-
вал несколько быстро меняющихся реакций, в ана-
лизе учитывалась наиболее агрессивная из них.

Характеристика исследованных видов мура-
вьёв. Некоторые особенности распространения и
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биологии исследованных видов приведены по
А.А. Захарову и Г.М. Длусскому [2013 (Zakharov,
Dlusskij, 2013)]).

Formica sanguinea Latreille, 1798 —  транспалеар-
ктический вид, распространённый от Западной Ев-
ропы до Японии и Северной Кореи. Северная грани-
ца ареала проходит немного южнее полярного круга
(60  с.ш.). Теплолюбивый вид, заселяющий места без
густого травостоя, хорошо освещённые и прогрева-
емые солнцем (опушки, прогалины и т.п.). Герпето-
бионт-зоофаг. Активный энтомофаг, для которого
характерна одиночная и групповая форма охоты.
Собирает также трупы насекомых и падь грудохо-
ботных (Sternorrhyncha) и цикадовых (Auche-
norrhyncha) насекомых. Обладает охраняемой кор-
мовой территорией без постоянных дорог, но с
постоянными маршрутами к колониям тлей. Явля-
ется факультативным рабовладельцем. В качестве
рабов обычно использует представителей F. (Servi-
formica) (F. fusca, F. lemani, F. japonica, F. picea,
F. rufibarbis, F. cunicularia), но могут с той же це-
лью совершать набеги на ослабленные семьи рыжих
лесных муравьёв и представителей F. (Coptoformica).
Размер семьи с помощниками обычно не превыша-
ет 7–8 тысяч особей. Зрелая семья, обитающая уже
без помощников, может достигать 20 тысяч рабочих
особей.

Formica (Serviformica) cunicularia Latreille,
1798 —  селится на хорошо прогреваемых участках
(полянах, опушках, вырубках, склонах южной экспо-
зиции). Герпетобионт-зоонекрофаг. Активно охотит-
ся на живых насекомых. Собирает падь тлей. Харак-
терна одиночная фуражировка. Тип гнезда зависит
от размера семьи. Моногинные семьи численнос-
тью 500–1000 рабочих особей обитают в секционных
гнёздах и не имеют охраняемой территории. При
дальнейшем увеличении размера семьи муравьи на-
чинают строить гнёзда-капсулы, в которых число ра-
бочих может достигать 5–7 тысяч рабочих особей. У
таких семей появляется охраняемая территория.

Formica (S.) fusca Linnaeus, 1758 — голарктичес-
кий лесной вид, широко распространённый от За-
падной Европы до Приамурья. Обычен в различных
лесных насаждениях (хвойных, смешанных, берёзо-
вых колках, посадках разного типа и т.п.), а также на
вырубках, опушках и полянах. Герпетобионт-зоонек-
рофаг. Значительное место в рационе занимают раз-
личные группы беспозвоночных. Малоактивный
хищник, в питании преобладают мёртвые насеко-
мые. Собирает падь тлей. Характерна одиночная фу-
ражировка. Живёт небольшими семьями в секцион-
ных гнёздах. Не имеет охраняемой территории.

Статистическая обработка. Для выявления
наличия специализаций среди сборщиков пади в се-
мьях муравья-рабовладельца F. sanguinea (в частно-
сти, разделения функций между F. sanguinea и его
рабами) и выявления группы фуражиров с наиболее
похожими бюджетами времени был использован ме-
тод иерархического кластерного анализа, для чего вы-

числяли коэффициенты корреляции Пирсона (rp) меж-
ду всеми парами исходных данных. Усреднённые бюд-
жеты времени F. sanguinea и муравьёв-рабов срав-
нивали методом ранговой корреляции Спирмена:
положительная корреляция (rs real > rs critical 0,05 = 0,68,
n = 9) между данными фуражиров из разных групп
означает высокую степень сходства их бюджетов вре-
мени и функций, соответственно [Урбах, 1964 (Urbakh,
1964)]. Анализ вида распределения изучаемых пара-
метров проводили с помощью критерия Шапиро-Уил-
ка. Потенциальную агрессивность муравьёв сравни-
вали с помощью критерия Манна-Уитни. Для
сравнения доли колоний тлей с афидофагами среди
колоний, посещаемых представителями семей
F. sanguinea в разных регионах, использован крите-
рий Хи-квадрат (χ2) с поправкой Йейтса.

Статистическую обработку материала осуществ-
ляли с помощью пакетов STATISTICA и Excel.

Результаты
Трофобиотические связи. На исследованной

территории представители семей факультативного
муравья-рабовладельца F. sanguinea посещали ко-
лонии тлей десяти видов (табл. 1). Число мирмеко-
фильных видов тлей, связанных с F. sanguinea в Ака-
демгородке и окрестностях с. Троицкое, отличалось
незначительно и составило 7 и 9 видов, соответствен-
но. Кроме тлей на юге области муравьи также актив-
но посещали колонии цикадок на корнях растений в
так называемых «кормовых пещерках».

Организация сбора пади. Наблюдения показали,
что группы сборщиков пади, посещающие колонии
тлей и цикадок, достаточно постоянны. В их состав
входят как F. sanguinea, так и рабы (F. cunicularia,
F. fusca). Соотношение представителей вида рабов-
ладельца и рабов в этих группах может существенно
различаться. Так, на юге Новосибирской области из
модельной семьи в окрестностях с. Троицкое в коло-
ниях тлей работали в основном рабы (около 80 % от
группы), в то время как «кормовые пещерки» с ци-
кадками, расположенные в непосредственной бли-
зости от растений с колониями тлей, наоборот, посе-
щали главным образом рабовладельцы (доля рабов
составляла менее 17 %). При этом по предваритель-
ным данным строительством и восстановлением
«кормовых пещерок» для цикадок и корневых тлей
занимаются главным образом муравьи-рабовладель-
цы F. sanguinea. В колониях тлей Ch. populeti в лесах
Новосибирского Академгородка доля рабов среди
сборщиков пади варьировала от 30 % до 60 %.

Специализация в группах сборщиков пади не вы-
явлена (рис. 1). Бюджеты времени всех исследован-
ных фуражиров оказались достаточно сходны
(табл. 2). Каждый муравей самостоятельно собирает
падь и относит её в гнездо. Тем не менее, за время
наблюдений тли-симбионты оставались без присмот-
ра не более 5 % времени. В их колониях практически
постоянно присутствуют от 1 до 3 неспециализиро-



111Особенности трофобиотических отношений муравья-рабовладельца Formica sanguinea

ванных фуражиров, тем самым, обеспечивая тлям
определенную степень защиты от муравьёв других
видов и афидофагов. Незначительные отличия бюд-
жетов времени обусловлены разным уровнем ис-
следовательской активности фуражиров. В состав
небольших кластеров попали как рабы, так и рабов-
ладельцы с более высокой исследовательской актив-
ностью, которая составила 9–19 % от времени на-
блюдений (рис. 1). Тем не менее, сравнительный
анализ усреднённых бюджетов времени представи-
телей мелких кластеров и всех остальных фуражиров
достоверных отличий не выявил (с. Троицкое, рис.1
А: rs = 0,867; Академгородок, рис.1 Б: rs = 0,866).

На растениях с тлями сборщики пади почти не
контактируют. Антеннальные контакты наблюдались
лишь при непосредственном столкновении фуражи-
ров и составили 0,9–1,4 %. Трофаллаксис также от-
мечался крайне редко и только непродолжительный
(1–3 с), в усреднённых бюджетах времени рабов и
рабовладельцев каждой из исследованных семей он
не превышал 0,05 % от времени, проведённого на
растении с тлями.

Существенных отличий в поведении рабов и ра-
бовладельцев в обоих местообитаниях не выявлено:
усреднённые бюджеты времени этих муравьёв до-
вольно сходны (табл. 2). Однако следует отметить,
что потенциальная агрессивность оказалась значи-
тельно выше у F. sanguinea как в Академгородке,
так и в окр. с Троицкое (критерий Манна-Уитни,
U = 0, p < 0,0001 и U = 12,5, p < 0,0001, соответствен-
но). Поведение сборщиков пади из разных место-
обитаний не различалось, бюджеты времени как ра-
бовладельцев, так и рабов достоверно сходны между
собой (табл. 2).

В колониях тлей, посещаемых представителями
семей F. sanguinea, отмечены различные афидофа-

ги: божьи коровки (имаго и личинки), личинки зла-
тоглазок и сирфид. Доля колоний тлей с афидофага-
ми не превышала 30 %, при этом в смешанных лесах
Новосибирского Академгородка она оказалась ниже,
чем в степных сообществах в окрестностях с. Троиц-
кое (18,2 % и 30 %, соответственно), однако сравни-
тельный анализ значимых отличий не выявил
(χ2 = 0,65, p = 0,42).

Обсуждение
В рекреационных смешанных лесах Новосибирс-

кого Академгородка гнёзда теплолюбивого вида
F. sanguinea встречаются реже (главным образом
на хорошо прогреваемых полянах, просеках, опуш-
ках и т.п.), чем на юге Новосибирской области в
злаково-полынных степях в окрестностях с. Троиц-
кое. Незначительные отличия видового состава мир-
мекофильных тлей, связанных с F. sanguinea в этих
районах, объясняются характером растительности.
Так, на юге области типичными представителями
степных ассоциаций в окрестностях с. Троицкое яв-
ляются тли рода Sipha (Rungsia), колонии которых
располагаются на злаках, при этом на данной террито-
рии по объективным причинам отсутствуют обитате-
ли хвойных пород деревьев — мирмекофильные тли
рода Cinara, обычные для смешанных лесов Новоси-
бирского Академгородка. В целом, в многовидовых
сообществах муравьёв, обитающих в исследованных
районах, по числу видов тлей-симбионтов F. sanguinea
занимает среднее положение, в обоих случаях уступая
облигатным доминантам Formica s.str. и экологичес-
ки пластичному Lasius niger (Linnaeus, 1758) [Новго-
родова, 2015b (Novgorodova, 2015b)].

Как известно, факультативные муравьи-рабовла-
дельцы, в частности F. sanguinea, способны выпол-

Òàáëèöà 1. Òðîôîáèîòè÷åñêèå ñâÿçè ìóðàâü¸â F. sanguinea ñ òëÿìè è èõ êîðìîâûìè ðàñòåíèÿìè íà òåððèòîðèè
Íîâîñèáèðñêîé îáëàñòè: â ñìåøàííûõ ëåñàõ Íîâîñèáèðñêîãî Àêàäåìãîðîäêà (1) è Êàðàñóêñêîì ðàéîíå
â îêðåñòíîñòÿõ ñ. Òðîèöêîå (2)

Table 1. Trophobiotic interactions of F. sanguinea with aphids and their host-plants in the Novosibirsk Region: in mixed
forests of the Novosibirsk Akademgorodok (1) and in Karasuk district in the vicinity of Troitskoe village (2)

 Тли Кормовые растения 1 2 

Lachnidae 
1 Cinara pini (Linnaeus, 1758) Pinus sylvestris L. + – 

Drepanosiphidae 
2 Callipterinella tuberculata (Heyden, 1837) Betula pendula Roth., Betula krylovii G.V.Krylov, Betula sp. + + 

3 Symydobius oblongus (Heyden, 1837) Betula pendula Roth. + + 

Chaitophoridae 
4 Chaitophorus populeti (Panzer, 1801) Populus tremulae L.  + + 

5 Sipha (Rungsia) maydis Passerini, 1860 Elytrigia repens (L.) Desv. ex Nevski., Poaceae – + 

Aphididae 
6 Aphis esulae (Börner, 1940) Euphorbia virgata Waldst., Euphorbia sp. – + 

7 Aphis fabae Scopoli, 1763 Aegopodium podagraria L., Anthriscus sylvestrus (L.) Hoffm., 
Viburnum opulus L., Arctium sp., Rhinanthus sp. + + 

8 Aphis franzi Holman, 1975 Seseli libanotis (L.) С. Koch – + 

9 Aphis jacobaeae Schrank, 1801 Sonchus sp. + + 

10 Aphis plantaginis Goeze, 1778 Plantago major L. + + 
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нять все жизненно важные для семьи функции и
вполне могут обходиться без помощников [Длус-
ский, 1967 (Dlusskiy, 1967)]. В связи с этим возникает
вопрос о том, чем в их семьях занимаются рабы.
Предположение о том, что они распределены по
функциональным группам равномерно, т.е. так же,

как в своих естественных семьях, не оправдалось.
Оказалось, что в семьях факультативных рабовла-
дельцев (Formica sanguinea, F. wheeleri) рабы отве-
чают главным образом за выполнение внутригнез-
довых работ, в то время как фуражировкой
занимаются представители вида-рабовладельца

Ðèñ. 1. Ñõîäñòâî áþäæåòîâ âðåìåíè ñáîðùèêîâ ïàäè èç ñåìåé ôàêóëüòàòèâíîãî ðàáîâëàäåëüöà F. sanguinea ñîãëàñíî èõ
êîýôôèöèåíòàì êîððåëÿöèè Ïèðñîíà (1-Pearson r; ìåòîä ïîëíîé ñâÿçè). À — â êîëîíèÿõ òëåé Aphis franzi Holm. â
îêðåñòíîñòÿõ ñ. Òðîèöêîå (50 îñîáåé: 1–30 — F. cunicularia, 31–50 — F. sanguinea); Á — â êîëîíèÿõ òëåé Chaitophorus
populeti (Panz.) â Àêàäåìãîðîäêå (44 îñîáè: 1–23 — F. fusca, 24–44 — F. sanguinea).

Fig. 1 Time budgets similarity of honeydew collectors from the colonies of facultative slave-maker F. sanguinea according
to their Spearman’s Rank correlation coefficients (1-Pearson r; complete linkage). À — in aphid colonies of Aphis franzi Holm.
in the vicinity of Troitskoe village (50 individuals: 1–30 — F. cunicularia, 31–50 — F. sanguinea); Á — in aphid colonies of
Chaitophorus populeti (Panz.) in Akademgorodok (44 individuals: 1–23 — F. fusca, 24–44 — F. sanguinea).

Сравниваемые пары видов rs p 

F. sanguinea — F. cunicularia (с. Троицкое) 0,912 * 0,001 

F. sanguinea — F. fusca (Академгородок) 0,817 * 0,007 

F. sanguinea (с. Троицкое) — F. sanguinea (Академгородок) 0,720 * 0,029 

F. cunicularia (с. Троицкое) — F. fusca (Академгородок) 0,917 * 0,001 

 

Òàáëèöà 2. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç óñðåäí¸ííûõ áþäæåòîâ âðåìåíè ìóðàâü¸â ðàáîâëàäåëüöåâ è ðàáîâ, çàíèìàþùèõñÿ
ñáîðîì ïàäè â ðàçíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. * — ñõîäñòâî äîñòîâåðíî (Êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè Ñïèðìåíà
r
s real

 > r
s critical

 0,05 = 0,68, n = 9)
Table 2. The comparative analysis of the mean time budgets of slave-makers and their slaves collecting honeydew in

the different localities. * — Similarity is significant (Spearman’s Rank correlation coefficient r
s real

 > r
s critical

0.05 = 0.68, n = 9)
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[Wilson, 1955, 1971]. В экспериментальных исследо-
ваниях по искусственному перераспределению фун-
кций в семье F. sanguinea были получены сходные
результаты [Харькив, 1997a (Kharkiv, 1997a)].

Вильсон [Wilson, 1955] предполагал, что подоб-
ная функциональная дифференциация может быть
обусловлена различиями в эффективности деятель-
ности рабов и рабовладельцев. Однако исследова-
ния В.А. Харькива [1997б (Kharkiv, 1997b)] показали,
что такое разделение функций не соответствует про-
изводительности труда муравьев F. sanguinea и
F. (Serviformica). Так, при строительстве гнезда и
транспортировке расплода деятельность рабовладель-
цев была более эффективна, чем у рабов, а при ухо-
де за расплодом и фуражировке достоверно не отли-
чалась. Однако, как оказалось, при выполнении всех
этих функций рабовладельцы превосходят своих ра-
бов по конкурентным качествам, что позволяет им
быстрее включаться в фуражировочный процесс и
даже вытеснять рабов из данной сферы деятельнос-
ти [Харькив, 1997a (Kharkiv, 1997a)].

Однако, как показали наши исследования, прове-
дённые на примере F. sanguinea в естественных ус-
ловиях, это не касается добывания углеводной пищи.
Установлено, что в сборе пади принимают участие
как представители вида-рабовладельца, так и их рабы,
причём их соотношение в колониях тлей может быть
разным, с преобладанием как тех, так и других, что,
по всей видимости, как раз определяется производи-
тельностью их труда. Так, высокая доля рабовладель-
цев (около 83 % от всей группы) среди фуражиров,
посещающих колонии цикадок на корнях растений,
может иметь разные объяснения. С одной стороны,
для F. sanguinea характерна более высокая произво-
дительность труда при строительных работах [Харь-
кив, 1997б (Kharkiv, 1997b)], которые периодически
требуются для поддерживания «кормовых пещерок»
в нормальном состоянии. С другой стороны, пре-
восходя тлей Aphis franzi по размеру, цикадки выде-
ляют значительно больше пади, для сбора и транс-
портировки которой требуются более крупные особи
F. sanguinea.

В связи с этим возникает вопрос: почему рабов-
ладельцы, несмотря на свое превосходство по кон-
курентным качествам, всё-таки делят с рабами сфе-
ру деятельности, связанную с добыванием жизненно
важного для семьи энергетического ресурса? Од-
ним из возможных объяснений может служить от-
носительно невысокий размер семьи (несколько ты-
сяч особей), а соответственно и потребностей
муравьёв в углеводной пище. Это отчасти подтверж-
дается тем, что разделение основных функций (сбор
и транспортировка пади, поиск и охрана симбион-
тов) среди сборщиков пади не выявлено. Для мура-
вьёв характерна работа неспециализированных фу-
ражиров в «охраняемых» колониях тлей (довольно
типичный вариант для семей такой численности
[Novgorodova, 2015a; Новгородова, 2015b
(Novgorodova, 2015b)]), когда каждый из них выпол-

няет сбор и транспортировку пади в гнездо самосто-
ятельно, при этом охрана симбионтов обеспечива-
ется за счёт практически постоянного (более 95 %
времени) присутствия фуражиров в колонии тлей.

Кроме того, в данном случае привлечение рабов
F. (Serviformica), по всей видимости, даже выгодно
для рабовладельцев. Экспериментальные исследо-
вания в природе показали, что рабы значительно
быстрее обнаруживают кормушки с сахарным си-
ропом, чем фуражиры F. sanguinea [Харькив, 1997б
(Kharkiv, 1997b)]. Более высокая скорость обнаруже-
ния приманок представителями F. (Serviformica) по
сравнению с представителями доминирующих ви-
дов рода Formica ранее была показана И.В. Стебае-
вым и Ж.И. Резниковой в экспериментах с использо-
ванием белковых приманок [Стебаев, 1971 (Stebaev,
1971); Резникова, 1971, 1975 (Reznikova, 1971, 1975);
Stebaev, Reznikova, 1972; Reznikova, 1982]. Более того,
в ходе отдельных экспериментов было установлено,
что проворные представители F. (Serviformica) спо-
собны быстро решать поставленные перед ними за-
дачи и находить приманку в лабиринтах разной слож-
ности, превосходя в этом даже облигатных
доминантов Formica pratensis Retzius, 1783 [Резни-
кова, 1971, 1975 (Reznikova, 1971, 1975); Reznikova,
1982].

Таким образом, есть все основания полагать, что
представители F. (Serviformica) более эффективны
при поиске колоний тлей. Кроме того, привлечение
рабов к сбору пади позволяет увеличить число фу-
ражиров, посещающих отдельные колонии тлей, и
тем самым повысить эффективность защиты коло-
ний тлей от конкурентов за счёт постоянного при-
сутствия муравьев и, как минимум, пассивного от-
пугивания хотя бы части афидофагов. Доля колоний
тлей с афидофагами в смешанных лесах Новосибир-
ского Академгородка оказалась почти в 2 раза ниже,
чем в степных сообществах в окрестностях с. Троиц-
кое. Это, вероятно, объясняется тем, что в степных
сообществах сбором пади тлей занимались преиму-
щественно рабы, менее агрессивные, чем предста-
вители F. sanguinea. Ранее было показано, что в
многовидовых сообществах муравьёв для видов
F. (Serviformica) отмечена наиболее высокая встре-
чаемость афидофагов в колониях тлей, т.е. самая
низкая степень защиты партнеров-симбионтов
(Novgorodova, Gavrilyuk, 2012).

В целом, в семьях Formica sanguinea в сборе пади
принимают участие, как представители вида рабовла-
дельца, так и их рабы, в разном соотношении пред-
ставленные в группах сборщиков пади, посещающих
отдельные колонии тлей. Специализация среди сбор-
щиков пади не выявлена. Для муравьёв характерна
работа неспециализированных фуражиров в «охра-
няемых» колониях тлей — достаточно обычный тип
организации сбора пади для семей, размер которых
не превышает нескольких тысяч особей [Novgoro-
dova, 2015a]. Однако потенциальные способности как
рабовладельцев, так и рабов значительно шире.
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F. sanguinea обладает довольно сложным фуражиро-
вочным поведением: помимо одиночной может де-
монстрировать групповую форму охоты [Захаров,
Длусский, 2013 (Zakharov, Dlusskij, 2013)]), а также
использовать дистантное наведение на источник
пищи — передавать информацию о последователь-
ности поворотов на пути к кормушке [Reznikova,
Ryabko, 1994]. Это сближает их с облигатными доми-
нантами Formica s.str., для которых характерна «про-
фессиональная» специализация при сборе пади [Рез-
никова, Новгородова, 1998 (Reznikova, Novgorodova,
1998); Novgorodova, 2015a]. Представители F. (Servi-
formica) также способны при необходимости демон-
стрировать элементы «профессиональной» специа-
лизации на растениях с тлями, расположенных близко
к гнезду, например, в условиях дефицита углеводных
ресурсов или при увеличении численности семьи
[Novgorodova, 2015a; Новгородова, 2015б (Nov-
gorodova, 2015b)]. Таким образом, есть все основа-
ния полагать, что в определённых условиях (напри-
мер, при дефиците углеводной пищи) сборщики пади
F. sanguinea могут демонстрировать и более слож-
ное поведение, включая элементы «профессиональ-
ной» специализации. Однако это предположение тре-
бует специального исследования.
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