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АНОТАЦІЯ 

Хоменко А. М. Таксономічна ревізія п’явок родини Erpobdellidae 

(Annelida, Clitellata, Hirudinida) Палеарктики: морфологія, філогенія і 

географічне поширення. – Кваліфікаційна наукова праця на правах рукопису. 

Дисертація на здобуття наукового ступеня доктора філософії за 

спеціальністю 091 – «Біологія». Харківський національний університет імені 

В.Н. Каразіна, Харків; Інститут зоології імені І.І. Шмальгаузена НАН України, 

Київ, 2021. 

Дисертаційна робота присвячена встановленню класифікації п’явок 

родини Erpobdellidae, насамперед палеарктичних її представників, та 

виявленню закономірностей морфологічної еволюції та географічного 

поширення. За останні двадцять років внаслідок накопичення нових даних було 

виявлено багато невідповідностей між філогенетичним положенням, 

морфологічними особливостями окремих таксонів та діагнозами родів, що в 

свою чергу зумовлює необхідність проведення таксономічної ревізії з 

максимальним охопленням таксонів, використанням сучасних філогенетичних 

методів і дотриманням принципів стабільності номенклатури, що і стало нашою 

метою. Для здійснення цієї мети нами було досліджено філогенетичну 

структуру родини Erpobdellidae, досліджено морфологічні особливості 

представників різних еволюційних ліній глоткових п’явок та описано 

закономірності їхнього географічного поширення.  

Дослідження проводилося на матеріалах колекції кафедри зоології та 

екології тварин Харківського національного університету імені В. Н. Каразіна 

та зразках, зібраних автором особисто. Всього автором було проаналізовано 

близько двохсот тридцяти зразків п’явок, що належать до чотирьох родів і 

тридцяти видів, зібраних з вісімдесят семи локалітетів. Була досліджена 

зовнішня та внутрішня морфологія зразків, для візуалізації поширення деяких 

досліджених такоснів було застосовано ГІС-програми. Для філогенетичного 
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аналізу з частини зразків було виділено геномне ДНК та отримано 

послідовності генів cox1, 12S та 28S, які були проаналізовані разом із 

послідовностями глоткових п’явок взятих з GenBank. Також було 

проаналізовано послідовності гену 18S, наявні у GenBank. До послідовностей 

гену cox1 також були застосовані методи делімітації видів. 

Проведений нами філогенетичний аналіз виявив дуже чітку 

філогенетичну структуру родини Erpobdellidae, яка значною мірою підтверджує 

морфологічні дані і біогеографію на рівні родів. Виявлені нами сім 

еволюційних ліній глоткових п’явок відповідають сімом родам, а саме 

Erpobdella, Dina, Trocheta, Blanchardia, Fadejewobdella, Nephelopsis та 

Mooreobdella. Більшість досліджених нами видів роду Trocheta утворили 

окрему від типового виду T. subviridis еволюційну лінію. До цієї еволюційної 

лінії належить, зокрема, і T. cylindrica, типовий вид для синонімізованого 

раніше роду Blanchardia. Неарктичні види роду Erpobdella, як виявилося, 

належать до тієї самої еволюційної лінії, що й види родів Mooreobdella та 

Motobdella. Так само неарктичні види роду Dina належать до тієї самої 

еволюційної лінії, що і монотипний рід Nephelopsis. Послідовності видів 

T. subviridis і F. quinqueannulata, типові види родів Trocheta та Fadejewobdella 

утворили дві окремі від інших досліджених п’явок еволюційні лінії. Також наші 

результати частково вказують на реальність підродин Erpobdellinae і Trochetinae 

та заперечують існування підродини Mooreobdellinae в її початковому складі. 

Завдяки дослідженню морфологічних ознак ми дійшли висновку, що 

кількість кілець у соміті не є ознакою, яка дозволяє надійно виявити 

приналежність виду до якогось з родів, проте значення кільчастості для 

розрізнення видів залишається надзвичайно важливим. Наприклад, такі ознаки, 

як положення гонопорів відносно кілець соміту або ступінь розділеності деяких 

кілець є важливою діагностичною характеристикою для розрізнення багатьох 

схожих видів. Водночас представники різних еволюційних ліній глоткових 

п’явок добре розрізняються за особливостями будови статевої системи, 
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переважно формою атріуму та його рогів. Форма атріуму та форма яйцевих 

мішків мають велике значення для розрізнення видів глоткових п’явок. 

Аналізуючи виявлену філогенетичну структуру глоткових п’явок та 

поширення окремих представників різних еволюційних ліній, ми з’ясували, що 

ареали п’явок роду Erpobdella обмежені Палеарктикою, натомість ареали родів 

Dina і Trocheta обмежені Західною Палеарктикою. Монотипного рід 

Fadejewobdella живе лише в північно-східній частині Азово-Чорноморського 

басейну. Загалом фауна Західної Палеарктики виявилася значно 

різноманітнішою, ніж фауна Східної Палеарктики. Неарктичні та неотропічні 

п’явки, яких відносили/відносять до родів Erpobdella та Dina, насправді 

належать до інших еволюційних ліній. Було показано, що Південний Кавказ, 

насамперед його західна частина, є санктуарієм для багатьох видів глоткових 

п’явок та одним із центрів різноманіття цієї групи разом із Балканами. Фауна 

глоткових п’явок бореальної зони та зони Євразійського степу є збідненою, 

проте вони включають окремі ендемічні види та збагачуються завдяки одна 

одній і окремих елементів карпатської і балканської фаун. Фауна п’явок Криму, 

зі свого боку, була сформована під значним впливом фауни Кавказу і Балкан. 

Наукова новизна цієї роботи полягає в тому, що нами було визначено 

філогенетичну структуру родини Erpobdellidae. Було показано, що палеарктичні 

представники родів Erpobdella та Dina насправді не належать до тих саме 

еволюційних ліній, що і неарктичні представники цих родів, а склад родів 

Erpobdella, Dina, Mooreobdella та Nephelopsis потребує перегляду. Варто 

зазначити, що представники різних еволюційних ліній обмежені в своєму 

поширенні Палеарктикою або Неарктикою, що суперечить попереднім 

уявленням. Також результати філогенетичного аналізу вказують на те, що види 

роду Trocheta належать до двох еволюційних ліній, одна з яких відповідає роду 

Trocheta, а інша – Blanchardia, який було синонімізовано більш ніж вісімдесят 

років тому. За допомогою методів делімітації видів було продемонстровано 

значне видове різноманіття глоткових п’явок Західної Палеарктики, насамперед 
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серед кавказьких представників родів Trocheta і Dina. Встановлено, що різні 

типи кільчастості виникали в різних еволюційних лініях глоткових п’явок 

незалежно. 

Теоретичне значення роботи визначається в тому, що на основі 

молекулярно-філогенетичних, а також морфологічних і біогеографічних даних 

було переглянуто систематику родини Erpobdellidae на рівні родів. На основі 

цих даних було запропоновано переглянути склад родів Erpobdella, Dina, 

Trocheta, Mooreobdella та Nephelopsis. У роботі було виявлено закономірності 

поширення глоткових п’явок і продемонстровано криптичне різноманіття 

глоткових п’явок Кавказу. Було досліджено систематичну значущість ознак 

зовнішньої та внутрішньої морфології. Крім того, було доопрацьовано стандарт 

опису глоткових п’явок і вдосконалено методику розтину. Під час цього 

дослідження було підібрано генетичні маркери, які найкраще відображають 

еволюційну історію глоткових п’явок у різних масштабах. 

Практичну цінність роботи підтверджує те, що результати дослідження 

лягли в основі пропозицій щодо зміни переліку видів глоткових п’явок, 

внесених до Червоної книги України. Для деяких видів було запропоновано 

змінити природоохоронний статус. Матеріали дослідження можуть бути 

використані під час викладання курсів «Зоологія безхребетних». «Навчальна 

практика з зоології безхребетних», «Зоотомія», «Молекулярна еволюція та 

філогенетика» тощо. 

Ключові слова: кільчасті черви, систематика, синонімія, молекулярна 

філогенетика, делімітація, фауна, ендемізм, знахідки, Кавказ, Україна, 

криптичні види, нові види, кільчастість, статева система, мінливість.  
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Summary  

Khomenko A. M. Taxonomic revision of leeches of the family Erpobdellidae 

(Annelida, Clitellata, Hirudinida) of the Palaearctic: morphology, phylogeny and 

geographical distribution. - Qualifying scientific work printed as a manuscript. 

The dissertation for a scientific degree of the doctor of philosophy on a 

specialty 091 "Biology", V. N. Karazin Kharkiv National University, Kharkiv; 

I. I. Schmalhausen Institute of Zoology, National Academy of Sciences of Ukraine, 

Kyiv, 2021. 

The dissertation is devoted to the establishment of the classification of leeches 

of the family Erpobdellidae, primarily its Palearctic members, and to the 

determination of patterns of morphological evolution and geographical distribution. 

Over the past twenty years, the accumulation of new data has led to revealing many 

inconsistencies between phylogenetic positions and morphological features of 

individual taxa and diagnoses of genera, which in turn necessitates a taxonomic 

revision with maximum coverage of taxa, using modern phylogenetic methods and 

taking into account the principle of stability, which became our goal. To achieve this 

goal, we studied the phylogenetic structure of the family Erpobdellidae, the 

morphological features of representatives of different evolutionary linages of 

erpobdellid leeches and described the patterns of their geographical distribution. 

The study was conducted using the materials of the collection of the 

Department of Zoology and Animal Ecology of V. N. Karazin Kharkiv National 

University and samples collected by the author personally. In total, the author 

analysed about two hundred and thirty specimens of leeches belonging to four genera 

and thirty species collected from eighty-seven localities. The external and internal 

morphology of the samples was studied and GIS programs were used to visualize the 

distribution of some of the studied taxa. For phylogenetic analysis, genomic DNA 

was isolated from some samples and the cox1, 12S and 28S gene sequences were 

obtained and analysed together with the sequences of erpobdellids taken from 



7 

GenBank. The sequences of the 18S gene available in GenBank were also analysed. 

Species delimitation methods were applied to cox1 gene sequences. 

Our phylogenetic analysis revealed the very clear phylogenetic structure of the 

family Erpobdellidae, which largely confirms to the morphological data and 

biogeography at the level of genera. Seven evolutionary lineages of erpobdellids we 

found correspond to seven genera, namely Erpobdella, Dina, Trocheta, Blanchardia, 

Fadejewobdella, Nephelopsis, and Mooreobdella. Most of the species of the genus 

Trocheta studied by us formed an evolutionary lineage separated from the type 

species of the genus, T. subviridis. Trocheta cylindrica, a type species of the 

synonymized genus Blanchardia, also belongs to this evolutionary lineage. The 

Nearctic species of the genus Erpobdella turned out to belong to the same 

evolutionary line as the species of the genera Mooreobdella and Motobdella. Nearctic 

species of the genus Dina belong to the same evolutionary line as the monotypic 

genus Nephelopsis. Sequences of T. subviridis and F. quinqueannulata, type species 

of the genera Trocheta and Fadejewobdella, formed two evolutionary lineages 

separately from other leeches studied. Also, our results partially confirm the reality of 

the subfamilies Erpobdellinae and Trochetinae and deny the existence of the 

subfamily Mooreobdellinae in its initial composition. 

Through the study of morphological features, we came to the conclusion that 

the number of annuli in the segment is not a feature that makes it possible to reliably 

identify the species belonging to any of the genera, but the value of annulation to 

distinguish species remains extremely important. For example, features such as the 

position of the gonopores relative to annuli of the segment or the degree of separation 

of some annuli are important diagnostic features for distinguishing between similar 

species. At the same time, representatives of different evolutionary lineages of 

erpobdellids differ well in the structure of the reproductive system, mainly the shape 

of the atrium and its cornua. The shape of the atrium and the shape of the ovisacs are 

important for distinguishing between the species of erpobdellid leeches. 
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Analyzing the phylogenetic structure of pharyngeal leeches and the distribution 

of individual representatives of different evolutionary lines, we found that the 

habitats of leeches of the genus Erpobdella are limited to the Palearctic, while the 

habitats of the genera Dina and Trocheta are limited to the Western Palearctic. The 

monotypic genus Fadejewobdella lives only in the northeastern part of the 

Azov-Black Sea basin. In general, the fauna of the Western Palearctic turned out to 

be much more diverse than the fauna of the Eastern Palearctic. Non-Arctic and 

neotropical leeches, which belonged to the genera Erpobdella and Dina, actually 

belong to other evolutionary lines. It has been found that the South Caucasus, 

especially its western part, is a sanctuary for many species of pharyngeal leeches and 

one of the centers of diversity of this group, along with the Balkans. The pharyngeal 

leech fauna of the boreal zone and the Eurasian steppe zone is impoverished, but they 

include some endemic species and are enriched by each other and individual elements 

of the Carpathian and Balkan fauna. The Crimean leech fauna, on the other hand, was 

formed under the significant influence of the fauna of the Caucasus and the Balkans. 

Analyzing the phylogenetic structure of erpobdellids and the geographical 

distribution of individual representatives of different evolutionary lineages, we found 

that the ranges of leeches of the genus Erpobdella are limited to the Palaearctic, while 

the ranges of the genera Dina and Trocheta are restricted by the Western Palearctic. 

The monotypic genus Fadejewobdella occurrs only in the northeastern part of the 

Azov-Black Sea basin. In general, the fauna of the Western Palearctic turned out to 

be much more diverse than the fauna of the Eastern Palearctic. Nearctic and 

Neotropical leeches, which had been assigned to the genera Erpobdella and Dina, 

actually belong to other evolutionary lineages. It was found that the South Caucasus, 

especially its western part, is a sanctuary for many species of erpobdellids and one of 

the centers of diversity of this group, along with the Balkans. The erpobdellid fauna 

of the Boreal zone and the Eurasian steppe zone is impoverished, but they include 

some endemic species and are enriched by each other and individual elements of the 

Carpathian and Balkan faunae. The Crimean leech fauna, on the other hand, was 

formed under the significant influence of the fauna of the Caucasus and the Balkans. 
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The scientific novelty of this work is that we determined the phylogenetic 

structure of the family Erpobdellidae. It was shown that the Palearctic members of 

the genera Erpobdella and Dina do not actually belong to the same evolutionary lines 

as the Nearctic members of these genera, and the composition of the genera 

Erpobdella, Dina, Mooreobdella and Nephelopsis needs to be revised. It should be 

noted that the representatives of different evolutionary lineages are limited in their 

distribution by the Palearctic or the Nearctic, which contradicts previous views. Also, 

the results of phylogenetic analysis indicate that the species of the genus Trocheta 

belong to two evolutionary lineages, one of which corresponds to the genus Trocheta, 

and the other, Blanchardia, was synonymized more than eighty years ago. Species 

delimitation demonstrated significant species diversity of erpobdellids in the Western 

Palearctic, especially among Caucasian members of the genera Trocheta and Dina. 

Different types of annulation was found to occur in different evolutionary lineages of 

erpobdellids independently. 

The theoretical significance of the work is determined by the fact that on the 

basis of molecular-phylogenetic, as well as morphological and biogeographical data, 

the taxonomy of the family Erpobdellidae at the level of genera was revised. Based 

on these data, it was proposed to review the composition of the genera Erpobdella, 

Dina, Trocheta, Mooreobdella and Nephelopsis. The paper revealed the patterns of 

distribution of erpobdellids and demonstrated the cryptic diversity of erpobdellid 

leeches in the Caucasus. The systematic significance of features of external and 

internal morphology was investigated. In addition, the standard for describing 

erpobdellid leeches was revised and the dissection technique was improved. During 

this research, genetic markers were selected that best reflect the evolutionary history 

of erpobdellid leeches at different scales. 

The practical value of this work is confirmed by the fact that the results of the 

study formed the basis for proposals to change the list of species of erpobdellid 

leeches listed in the Red Book of Ukraine. For some species, it was proposed to 

change the conservation status. These research materials can be used for the teaching 
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of courses "Zoology of Invertebrates", "Educational Practice in Invertebrate 

Zoology", "Zootomy", "Molecular Evolution and Phylogenetics" etc. 

Key words: annelids, systematics, synonymy, molecular phylogenetics, delimitation, 

fauna, endemism, new records, Caucasus, Ukraine, cryptic species, new species, 

annulation, reproductive system, variability. 
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ВСТУП 

Обґрунтування вибору теми дослідження. Глоткові п’явки є важливим 

компонентом прісноводних екосистем з огляду на їхню функціональну роль і 

чисельність (Sket & Trontelj, 2008). Ця родина складає значну частину 

різноманіття п’явок Палеарктики. За останню чверть сторіччя кількість 

описаних таксонів ерпобделід суттєво збільшилася завдяки зусиллям кількох 

європейських дослідників (Sket & Trontelj, 2008; Minelli, Sket & de Jong, 2014). 

Внаслідок їхніх досліджень було виявлено значне псевдокриптичне 

різноманіття глоткових п’явок, серед яких виявилася низка регіональних 

ендеміків (Sket & Trontelj, 2008). 

Класифікація глоткових п’явок потребує ретельного перегляду внаслідок 

накопичення нових даних, які суперечать поширеним уявленням про 

приналежність усіх глоткових п’явок до єдиного роду 

Erpobdella Blainville, 1818 (Siddall, 2002; Oceguera-Figueroa et al., 2011). 

Філогенетичні зв’язки і закономірності географічного поширення глоткових 

п’явок були визначені лише для невеликих наборів таксонів, часто обмежених 

певним регіоном (Oceguera-Figueroa, León-Règagnon & Siddall, 2005; 

Trajanovski et al., 2010; Kaygorodova et al., 2014; 

Tessler, Siddall & Oceguera-Figueroa, 2018; 

Jiménez-Armenta & Oceguera-Figueroa, 2019; 

Anderson, Braoudakis & Kvist, 2019). Значущість морфологічних ознак у 

систематиці ерпобделід довгий час залишалася невизначеною, висувалися 

припущення щодо паралельного виникнення окремих типів кільчастості, 

особливостей будови статевої системи і способів життя (Trontelj & Sket, 2000; 

Pfeiffera, Breniga & Kutschera, 2005; Grosser, 2015). 

Усе це зумовлює необхідність таксономічної ревізії глоткових п’явок 

Палеарктики за допомогою як морфологічних, так і молекулярних 

філогенетичних методів. Цей підхід дозволить дослідити еволюційну історію 
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глоткових п’явок, закономірності їхньої морфологічної еволюції та 

географічного поширення. 

Об’єкт дослідження: п’явки родини Erpobdellidae Blanchard, 1894. 

Предмет дослідження: генетичне та видове різноманіття п’явок родини 

Erpobdellidae, їхні морфологічні особливості, філогенетичні зв’язки та 

географічне поширення. 

Мета і завдання. Основною метою дисертаційного дослідження є 

проведення ревізії класифікації родини Erpobdellidae, а також виявлення 

закономірності їхньої морфологічної еволюції та географічного поширення. 

Відповідно до поставленої мети були сформульовані наступні завдання: 

1) виявити філогенетичну структуру родини Erpobdellidae та на цій основі 

переглянути класифікацію глоткових п’явок; 

2) дослідити морфологічні особливості представників різних еволюційних 

ліній глоткових п’явок; 

3) з’ясувати закономірності географічного поширення глоткових п’явок. 

Методи дослідження. Для виявлення філогенетичних зв’язків між 

таксонами глоткових п’явок нами було застосовано філогенетичний аналіз 

нуклеотидних послідовностей ДНК глоткових п’явок. Для делімітації видів ми 

використали послідовності мітохондріального гена cox1, який найчастіше 

використовується для ДНК-баркодингу, і декілька найуживаніших критеріїв 

делімітації видів. Морфологічні описи проводилися за загальноприйнятою 

схемою з деякими авторськими доповненнями. Для фіксації координат і 

створення мап використали низку геоінформаційних методів. 

Наукова новизна отриманих результатів. На основі філогенетичного 

аналізу чотирьох генів було визначено філогенетичну структуру родини 

Erpobdellidae і виявлено головні еволюційні лінії, які значною мірою 

відповідають родам глоткових п’явок за традиційною класифікацією. 
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Продемонстровано значне видове різноманіття глоткових п’явок Західної 

Палеарктики, насамперед серед представників родів Trocheta Dutrochet, 1817 і 

Dina Blanchard, 1892 Південного Кавказу. 

Установлено, що різні типи кільчастості можуть виникати в різних групах 

глоткових п’явок незалежно, ця ознака не є надійною для побудови 

класифікації. Натомість будова статевої системи і насамперед форма атріуму 

мають важливе систематичне значення. 

З’ясовано, що концепція політипного виду може бути застосована до 

окремих видів родини Erpobdellidae, насамперед видів роду Erpobdella та виду 

D. stschegolewi, однак у більшості випадків локальні форми широко 

розповсюджених видів виявилися самостійними видами. 

Під час роботи було доопрацьовано стандарт опису глоткових п’явок і 

вдосконалено методику розтину. Унаслідок використання цього стандарту було 

виявлено декілька раніше невідомих видів. 

Особистий внесок здобувача. Робота є самостійним науковим 

дослідженням здобувача. Автор провів аналіз літературних джерел за темою 

дисертації. Камеральна обробка зразків, а саме їхнє визначення, препарування, 

фотодокументація морфологічних ознак і опис проводилися здобувачем 

особисто. Робота з отримання геномної ДНК та ПЛР-продуктів у лабораторії 

проводилася спільно зі співробітниками біологічного факультету Харківського 

національного університету імені В. Н. Каразіна. Секвенування ПЛР-продуктів 

проводилося на комерційній основі компанією Macrogen (Нідерланди). Обробка 

хроматограм, вирівнювання послідовностей і філогенетичний аналіз автором 

проводилася особисто. Переважна більшість досліджених здобувачем зразків 

походять з колекції кафедри зоології та екології тварин Харківського 

національного університету імені В. Н. Каразіна, проте частина досліджених 

матеріалів була зібрана здобувачем під час експедицій та екскурсій. 
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Публікації. За темою дисертації вийшли друком чотири публікації в 

наукових виданнях, зокрема одна стаття в науковому виданні, включеному до 

переліку наукових фахових видань України, дві – в закордонних виданнях, 

проіндексованих у базах даних Web of Science Core Collection і / або Scopus та 

віднесених до першого-третього квартилів (Q1–Q3) відповідно до класифікації 

SCImago Journal and Country Rank і / або Journal Citation Reports. 

Апробація матеріалів дисертації. Доповіді за результатами 

дисертаційного дослідження було представлено й обговорено на семінарах 

кафедри зоології та екології тварин біологічного факультету Харківського 

національного університету імені В. Н. Каразіна (Харків, 2017, 2020) та на 

кількох конференціях, зокрема на XIV конференції «Молодь і поступ біології», 

10–12 квітня 2018 р., Львів; Третьому Центральноєвропейському симпозіумі з 

вивчення водних макро-безхребетних (3rd Central European Symposium for 

Aquatic Macroinvertebrate Research), 8–13 липня 2018 р., Лодзь, Польща; 

Конференції молодих дослідників-зоологів 14–15 листопада 2018 р., Київ; 

Конференції «Досягнення у вивченні крайового ефекту водних екосистем та їх 

практичне значення» (Achievements in studies of marginal effect in water 

ecosystems and their practical significance), 13–14 червня 2019 р., Одеса, і 

конференції «Фауна України на межі ХХ–ХХІ ст. Стан і біорізноманіття 

екосистем природоохоронних територій», 12–15 вересня 2019 р., Львів та 

Шацьк. 

Структура та обсяг дисертації. Дисертаційна робота викладена на 208 

сторінках, складається з анотації, змісту, основної частини, списку 

використаних джерел (163 посилання, з них латинкою 135) та 5 додатків. 

Основна частина складається з таких розділів: вступ, огляд літератури, 

матеріали і методи, результати, обговорення та висновки і викладена на 147 

сторінках. Текст дисертації містить 54 малюнкв і 4 таблиці. 

Зв’язок роботи з науковими програмами, планами, темами, 

грантами. Дисертаційна робота була виконана на кафедрі зоології та екології 
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тварин біологічного факультету Харківського національного університету імені 

В.Н. Каразіна в рамках науково-дослідного проекту «Біологічні виклики і 

загрози, зумовлені міграціями та інвазіями: популяційно-генетичний підхід» 

(№ 0117U004836) за підтримки Міністерства освіти і науки України, 2017–2019 

р. і була підтримана грантом Systematics Research Fund «Taxonomic revision of 

the Caucasian leeches (Annelida, Hirudinida)» 2017–2018 р. 

Практичне значення отриманих результатів. Результати дослідження 

лягли в основі пропозицій щодо зміни переліку видів глоткових п’явок, 

внесених до Червоної книги України. Для деяких видів було запропоновано 

змінити природоохоронний статус. Матеріали дослідження можуть бути 

використані під час викладання курсів «Зоологія безхребетних», «Навчальна 

практика з зоології безхребетних», «Зоотомія», «Молекулярна еволюція та 

філогенетика». 

Подяки. Автор щиро вдячний усім друзям і колегам, чиї збори потрапили 

до колекції кафедри зоології та екології тварин Харківського національного 

університету імені В.Н. Каразіна й були використані в цій роботі, а саме 

Сергію та Андрію Утєвським (ХНУ імені В. Н. Каразіна, Харків), 

Бено Лекаплену (Дінар, Франція), Іллі Турбанову (ІБВВ імені І.Д. Папаніна, 

Борок), Михайлу Сону та Василю Дядічку (ІМБ, Одеса), Павлу Коперському 

(Варшавський університет, Варшава), Каве Дарабі-Дарестані (Тегеранський 

університет, Тегеран), Роберту Варговичу (ІЗ імені І. І. Шмальгаузена, Київ), 

Глібу Мазепі (Лозанський університет, Лозанна), Наталі і Анастасії Ковальчук 

та Марії Шрестхсі (ХНУ імені В.Н. Каразіна, Харків). Окремо хочу подякувати 

Дмитру Палатову (ІПЕіЕ імені О.М. Сєверцова, Москва) за надані матеріали, 

важливість яких для цієї роботи неможливо переоцінити. Хочу висловити 

глибоку вдячність за допомогу в організації і проведенні експедицій та в зборі 

матеріалу Сергію Утєвському, Маїру Гусейнову і Асіфу Манафову (Інститут 

зоології, Баку), Михайлу Сону, Віталію Гукову і Галині Моргун (ХНУ імені 

В.Н. Каразіна, Харків), Дар’ї Королєсовій (Чорноморський БЗ, Гола Пристань) 
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та Василю Матейчику (Шацький НПП, Шацьк). Також хочу подякувати 

Сергію та Андрію Утєвським, Галині Моргун, Наталі та Анастасії Ковальчук, 

Михайлу Горпинченку, Ользі Утєвській, Олександру Зіненку, Марії Шрестхсі 

та Георгію Утєвському (ХНУ імені В.Н. Каразіна, Харків), Валерії Закшек 

(Люблянський університет, Любляна) та Оксані Зленко (ННЦ ІЕКВМ, Харків) 

за організацію роботи в лабораторії, допомогу в корекції протоколів і 

безпосередню допомогу під час роботи, а також Петеру Тронтелю 

(Люблянський університет, Любляна), Міхалу Грабовському (Університет 

Лодзі, Лодзь) та Глібу Мазепі за допомогу в секвенуванні зразків. 

  



21 

РОЗДІЛ 1. ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ 

1.1. Характеристика родини Erpobdellidae 

Карл Лінней запропонував першу наукову назву для одного з видів 

глоткових п’явок (Hirudo octoculata L., 1758), який пізніше став типовим для 

родини ерпобделід. Дослідження глоткових п’явок як окремої групи були 

започатковані Р. Бланшаром, який виділив глоткових п’явок в окрему родину 

(Blanchard, 1894), а також описав рід Dina (Blanchard, 1892) і досліджував різні 

форми роду Trocheta (Blanchard, 1893). Значно вплинули на дослідження 

глоткових п’явок роботи П. Мура, який запропонував записувати кільчастість 

п’явок у вигляді формули (Harding & Moore, 1927), що було застосовано до 

глоткових п’явок К. Манном, який встановив основні варіанти кільчастості для 

глоткових п’явок Європи (Mann, 1952). Вагому роль у дослідженні різноманіття 

ерпобделід відіграють роботи М. Гедройця та Л. Павловського, які описали такі 

роди, як Blanchardia (Gedroyć, 1916) і Mooreobdella (Pawlowski, 1955) 

відповідно та поглибили розуміння видового різноманіття глоткових п’явок. 

Великий внесок у дослідження глоткових п’явок зробив Є. Лукін, який описав 

рід Fadejewobdella (Лукін, 1962), вперше дослідив закономірності поширення 

п’явок (Лукин, 1976) та спільно зі своїм учнем В. Епштейном вивчав глоткових 

п’явок Криму і Кавказу (Лукин, 1953; Лукин, 1959; Лукин и Эпштейн, 1960; 

Лукин и Эпштейн, 1964; Лукин, 1976). Значну роль у дослідженні 

систематичних ознак глоткових п’явок відіграє доробок Б. Скєта (Sket, 1968). 

Також ним було детально досліджено видове різноманіття глоткових п’явок 

Балкан та особливо озера Охрид (Sket, 1989). Спільно зі своїм вчителем 

Б. Скєтом методи молекулярної філогенетики в дослідженні глоткових п’явок 

вперше впровадив П. Тронтель (Trontelj & Sket, 2000). Вагомий внесок у 

дослідження видового різноманіття глоткових п’явок Палеарктики зробили 

Г. Неземанн (Nesemann, 1993a; Nesemann & Neubert, 1999) та К. Гроссер 

(Grosser, 2000; Grosser, 2015; Jueg & Grosser, 2017). Велику серію статей про 

філогенію та різноманіття глоткових п’явок Неарктики опублікував М. Сіддалл 
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та його учні, М. Теслер і А. Осегуера-Фигуероа (Siddall, 2002; 

Oceguera-Figueroa et al., 2011; Tessler, Siddall & Oceguera-Figueroa, 2018). Також 

значний доробок в цьому напрями було зроблено Ф. Говєдічем (Govedich et al., 

1998) та С. Квістом (Anderson, Braoudakis & Kvist, 2019). Закономірності 

поширення глоткових п’явок Палеарктики та їхнє криптичне різноманіття були 

виявлені завдяки працям С. Утєвського (Утєвський, 2014; Утєвський, 

Владимирська та Палатов, 2015). Згаданій тематиці присвячена також ця 

дисертація  

 

Рис. 1. Зростання кількості описів нових видів роду Trocheta включно з підвидами, пізніше піднятими до рангу 

виду, та видами, перенесеними до роду Trocheta. 

За зовнішньою морфологією глоткові п’явки відрізняються наявністю 

чотирьох пар очей, хоча є і винятки, та будовою соміта (Sawyer, 1986). 

Кільчастість у різних таксонів може різнитися, проте вихідним вважається 

соміт, що складається з п’яти кілець (Sawyer, 1986). Також глоткові п’явки 

характеризуються відсутністю стилетів у глотці й численними сім’яними 

мішками у вигляді грон, по декілька на соміт (Sawyer, 1986). 
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Глоткові п’явки (Erpobdellidae) є однією з найбільших за кількістю видів 

родин п’явок, яких на 2008 рік нараховували 69 видів. За кількістю видів вони 

поступаються лише пласким і риб’ячим п’явкам (Glossiphoniidae та Piscicolidae 

відповідно) і є найбільшою родиною за кількістю видів серед безхоботних 

п’явок (Sket & Trontelj, 2008). Ерпобделіди є важливим компонентом 

прісноводних екосистем Голарктики як з огляду на їхню біомасу, так і через 

їхню функціональну роль хижаків (Sawyer, 1986). Таксономія родини 

Erpobdellidae зазнала труднощів через відсутність надійних морфологічних 

ознак, що пояснює значне криптичне і псевдокриптичне різноманіття серед 

глоткових п’явок (Sket & Trontelj, 2008). Очевидно, що значення кільчастості, 

забарвлення тіла й анатомії статевої системи слід переосмислити з огляду на 

сучасні досягнення молекулярної філогенетики (Siddall, 2002). Яскравий 

приклад подібних таксономічних проблем надає систематика роду Trocheta. 

Недостатня увага до регіональних форм та особливостей будови статевої 

системи довгий час не дозволяли класифікувати види цього роду, і лише з 

початку 90-х років XX сторіччя види роду Trocheta почали активно виявляти та 

описувати (Khomenko et al., 2020; рис. 1). Нижче ми розглянемо деякі групи 

криптичних і псевдокриптичних видів глоткових п’явок Палеарктики та 

основні проблеми їхньої таксономії. 

Поширення глоткових п’явок переважно обмежене Голарктикою, проте 

деякі види живуть і в Неотропічній біогеографічній області. Знахідки глоткових 

п’явок в Австралійській біогеографічній області можуть бути помилковими 

(Sket & Trontelj, 2008). Ці п’явки переважно живуть у різноманітних прісних 

водоймах, проте доволі добре відомі винятки з цього правила. Наприклад, 

представники родів Trocheta та Fadejewobdella ведуть амфібіотичний спосіб 

життя, а п’явка Archaeobdella esmonti крім прісних водойм живе і в солонуватій 

воді опріснених ділянок морів (Лукин, 1976). Також доволі поширені глоткові 

п’явки в печерних екосистемах, а на Балканах, в Анатолії, на Кавказі та в 

Північній Америці відомі навіть ендемічні види троглобіонтних ерпобделід 

(Sket & Trontelj, 2008). 
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1.2. Таксономічна історія підродин глоткових п’явок 

Доцільність використання систематичної категорії підродини у глоткових 

п’явок викликає багато заперечень. Представники американської гірудологічної 

школи (Sawyer, 1986) зазвичай не використовують підродини для опису 

різноманіття глоткових п’явок, однак європейськими дослідниками цей ранг 

доволі активно використовувався (Pawlowski, 1968; Nesemann, 1993a; 

Nesemann & Neubert, 1999). Загалом було описано три 

(Nesemann & Neubert, 1999) підродини глоткових п’явок: 

Erpobdellinae Blanchard, 1894, Trochetinae Perrier, 1897 і Mooreobdellinae 

Nesemann, 1993. Також американські дослідники 

(Govedich et al., 1998) описали рід Motobdella, якого не віднесли до жодної з 

підродин, так само як і пізніше описаний хорватськими зоологами рід 

Croatobranchus (Kerovec, Kučinić & Jalžic, 1999). 

За Г. Неземанном (1993a), представники підродини Erpobdellinae 

Blanchard, 1894 мають «суктороїдний» (рис. 2) ротовий присосок, соміт із п’яти 

кілець однакової ширини, а гонопори в них завжди знаходяться на XII соміті. 

Варто зазначити, що у глоткових п’явок чоловічий гонопор завжди знаходиться 

на XII соміті, а жіночий – на XII соміті або на межі між XII та XIII сомітами 

(Nesemann & Neubert, 1999). Преатріальні петлі досягають XI соміту 

(Nesemann, 1993a). У визначенні Г. Неземанна (1993a) також вказано, що 

представники цієї підродини мають численні сім’яні мішки та не мають 

стилетів, проте ці ознаки характерні для всіх глоткових п’явок, і винятки з 

цього правила невідомі. Також відомо, що у представників цієї підродини 

завжди добре розвинений задній присосок, а недорозвинений задній присосок є 

унікальною рисою монотипного роду Archaeobdella 

(Nesemann & Neubert, 1999). Отже, розвинутий присосок, найімовірніше, є 

симплезіоморфією для всіх глоткових п’явок. Так само у більшості видів 

глоткових п’явок жіночий гонопор розташовано на XII соміті або на межі між 

XII та XIII сомітами, і лише у одного виду, T. subviridis, він знаходиться на XIII 
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соміті, тобто ця ознака також є симплезіоморфією для Erpobdellinae. До цієї 

підродини Г. Неземанн (1993a) відносив роди Erpobdella та Nephelopsis, не 

зважаючи на те, що у Nephelopsis (=Erpobdella) obscura кількість кілець у соміті 

коливається між шістьма та сімома (Davies & Govedich, 2001), а інколи може 

сягати восьми кілець (Madill & Hovingh, 2007), що суперечить діагнозу 

підродини, запропонованого самим автором. Також до цієї підродини віднесли 

нещодавно описаний рід Erpobdellopsis Grosser, 2017, у якого преатріальні петлі 

відсутні (Jueg & Grosser, 2017), що суперечить уявленню Г. Неземанна про 

комплекс ознак, характерних для підродини (1993a). Отже, підродина 

Erpobdellinae складається з родів, які суттєво розрізняються між собою за 

морфологічними ознаками і лише один з яких, Erpobdella, відповідає діагнозу 

Г. Неземанна (1993a). 

 

Рис. 2. Типи присосків за термінологією, запропонованою Г. Неземанном (1993a). A – ростелоїдний ротовий 

присосок, B – суктороїдний ротовий присосок. 

Друга підродина, Trochetinae Perrier, 1897, за Г. Неземанном (1993a), 

включає у себе п’явок, соміт яких складається з п’яти або більше кілець 

нерівної ширини. Водночас останнє кільце соміту завжди ширше за інші або 

розділене на два-три кільця (Nesemann, 1993a). У п’явок цієї підродини ротовий 

присосок «ростелоїдний» (Nesemann, 1993a; рис. 2). Чоловічий гонопор завжди 

знаходиться на XII соміті, але жіночий може зміститися на XIII соміт 

(Nesemann, 1993a). Преатріальні петлі дуже довгі, витягнуті, нескручені роги 

досягають XI соміту (Nesemann, 1993a). Традиційно до цієї підродини відносять 

роди Trocheta, Dina та Archaeobdella (Nesemann, 1993a), проте філогенетичні 
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дослідження вказують на відсутність монофілії у цього таксону 

(Trontelj & Sket, 2000). 

До підродини Mooreobdellinae, за Г. Неземанном (1993a), входять п’явки, 

які мають соміт, що складається з п’яти-шести кілець нерівної ширини й не 

мають преатріальних петель. Неземанн відніс до цієї підродини два роди, 

Mooreobdella та Fadejewobdella, але останній з них не відповідає діагнозу 

підродини через те, що соміт Fadejewobdella має п’ять кілець рівної ширини 

(Лукин, 1976), а чоловіча статева система характеризується наявністю 

преатріальних петель (Jueg & Grosser, 2017). 

Отже, узагальнюючи, можна стверджувати, що діагнози чинних підродин 

глоткових п’явок суперечать даним про морфологію таксонів, що входять до 

них. Для опису підродин були використані симплезіоморфії, які можуть бути 

характерними для різних груп таксонів і тому не несуть інформації для 

розрізнення підродин глоткових п’явок. 

1.3. Таксономічна історія родів глоткових п’явок 

Надзвичайно дискусійним питанням систематики глоткових п’явок є 

розділення цієї родини на роди. Стосовно цієї проблеми існує дві точки зору. З 

одного боку, серед глоткових п’явок традиційно виділяють сім родів 

(Sawyer, 1986), водночас значна частина європейських таксономістів виділяють 

до десяти-одинадцяти родів глоткових п’явок (Sket & Trontelj, 2008; 

Jueg & Grosser, 2017), проте деякі американські дослідники зводять усе 

різноманіття глоткових п’явок лише до одного роду Erpobdella (Siddall, 2002; 

Oceguera-Figueroa et al., 2011). 

Традиційна точка зору полягає в тому, що основні євразійські роди 

глоткових п’явок, Erpobdella, Dina і Trocheta, розрізняються за будовою соміту. 

Отже, за традиційними уявленнями, до роду Erpobdella відносять п’явок із 

сомітом, що складається з п’яти кілець рівної ширини; морфологічно близькі до 

них п’явки, що мають соміт із п’яти кілець, останнє з яких було розширене або 
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навіть розділене додатковою борозною, відносили до роду Dina, а у видів роду 

Trocheta кількість кілець у соміті коливається від восьми до одинадцяти 

(Sawyer, 1986; Nesemann, 1993a). Водночас були відомі й винятки. Наприклад, у 

Trocheta vignai (Minelli, 1978) кількість кілець у соміті обмежувалася сімома, 

через що її спочатку віднесли до роду Dina (Nesemann & Neubert, 1999). 

У Dina punctata mauchi Nesemann, 1995 (Nesemann, 1995a) соміт може 

складатися з одинадцяти кілець (Nesemann & Neubert, 1999), через що її 

помилково повторно описали як вид роду Trocheta (Kutschera, 2010; 

Grosser, 2015). Інші ж роди відрізнялися за такими ознаками, як особливості 

будови статевої системи або ж унікальна зовнішня морфологія (Лукин, 1976; 

Nesemann & Neubert, 1999; Kerovec, Kučinić & Jalžić, 1999). 

Рід Archaeobdella Grimm, 1876 був описаний з Каспійського моря і наразі 

залишається монотипним. Унікальною морфологічною особливістю цієї п’явки 

є те, що її задній присосок дуже сильно видозмінений та перетворився на 

своєрідну лопатку, а передній присосок перетворився на невеличкий хоботок 

(Kowalevski, 1896). 

У своїй монографії, присвяченій фауні п’явок України, Є. Лукін (1962) 

описав монотипний рід Fadejewobdella. Серед морфологічних особливостей, на 

основі яких було описано цей рід, Є. Лукін виділив соміт із п’яти кілець, що не 

характерно для видів роду Trocheta, які мають близькі розміри. Також 

F. quinqueannulata в порівнянні з видами роду Trocheta має відносно короткі 

яйцеві мішки і дуже своєрідний атріум із довгими сильно закрученими рогами 

(Лукін, 1962). Г. Неземман (1993a) у своїх роботах помилково зазначав, що 

F. quinqueannulata не має преатріальних петель, проте пізніше це було 

спростовано (Jueg & Grosser, 2017). Ще однією унікальною рисою 

F. quinqueannulata є форма коконів, які на відміну від коконів інших глоткових 

п’явок мають форму витягнутого овалу (Лукін, 1962). 

Рід Croatobranchus, представлений єдиним видом C. mestrovi, якого було 

описано з печер Хорватії. Цей вид є вузькоспеціалізованим троглобіонтом і має 
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унікальну особливість – десять або більше пар бокових відростків, що не 

характерно для інших глоткових п’явок (Kerovec, Kučinić & Jalžić, 1999). 

Унікальна морфологія цього виду спонукала виділити його в окремий рід, проте 

результати філогенетичного аналізу, а також деякі особливості морфології 

цього виду вказують на близьку спорідненість C. mestrovi з п’явками роду Dina 

(Sket et al., 2001).  

Також нещодавно німецький фахівець з глоткових п’явок К. Гроссер 

описав рід Erpobdellopsis Grosser, 2017. Представники цього роду за 

зовнішньою морфологією майже не відрізняються від видів роду Erpobdella, 

проте будова їхньої статевої системи є дещо іншою. На відміну від інших 

палеарктичних глоткових п’явок представники цього роду не мають 

преатріальних петель (Jueg & Grosser, 2017). 

Окремо варто розглянути неарктичних п’явок. Для цього регіону 

виділяли п’ять родів глоткових п’явок, а саме Erpobdella, Dina, Nephelopsis, 

Mooreobdella та Motobdella (Davies & Govedich, 2001). Відмінність переважної 

більшості американських видів, яких традиційно відносять до роду Erpobdella, 

полягає в тому, що вони мають не чотири, а три пари очей. Доволі схожими на 

них є п’явки роду Motobdella. Ці п’явки так само, як і американські Erpobdella 

мають п’ятикілечний соміт, проте в них збільшена передня пара очей та наявні 

сліпі відростки шлунку (Govedich et al., 1998). Американські п’явки, що були 

віднесені до роду Dina, мало чим відрізняються від євразійських і так само 

мають шість кілець у соміті та чотири пари очей (Davies & Govedich, 2001). 

П’явки родів Nephelopsis та Mooreobdella доволі схожі на п’явок роду Dina, 

проте N. obscura сильно відрізняється за формою атріуму, а п’явки роду 

Mooreobdella відрізняються тим, що мають три пари очей замість чотирьох 

(Klemm, 1982). 

Інколи до глоткових п’явок відносять австралійський рід Dineta, проте 

цей монотипний рід було описано лише за єдиним типовим зразком, який було 

втрачено (Mason, 1976; Nesemann & Sharma, 2012). 
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Отже, згідно з вищесказаним глоткових п’явок наразі розділяють на 

десять або одинадцять родів, проте така точка зору не є єдиною. 

Північноамериканські дослідники схиляються до того, щоб вважати роди Dina, 

Mooreobdella, Nephelopsis, Trocheta та Motobdella синонімами роду Erpobdella. 

Такі різкі зміни в систематиці не були прийняті європейськими таксономістами, 

і тому у вжитку знаходяться два варіанти розділення глоткових п’явок на роди. 

1.4. Комплекс Dina apathyi 

Наразі серед глоткових п’явок виділяють низку морфологічно подібних 

між собою видів, які мають забарвлення, що складається зі світлих плям на 

темному тлі, кільчастість, характерну для родів Dina і Trocheta, а також 

декілька спільних рис у будові статевої системи. Німецькі дослідники 

(Jueg, 2010; Grosser, 2015) включають до цього комплексу наступні види: 

Dina apathyi Gedroyć, 1916, D. stschegolewi (Lukin & Epshtein, 1960), 

D. pseudotrocheta Grosser & Eiseler, 2008 і Trocheta pseudodina Nesemann, 1990. 

Таксономічна історія комплексу. Історія дослідження видів цієї групи 

починається в першій половині XX сторіччя з опису Dina apathyi Gedroyć, 1916. 

Цей вид описав польський гірудолог М. Гедройць (1916) з терен нинішньої 

західної України (с. Новосільці Львівської області) і, найімовірніше, західної 

Білорусі (Полісся, оз. Біле). На думку автора, описаний ним вид є дуже 

близьким до Nephelis grandis Apathy, 1888, який на той час уже вважався 

невалідним (Gedroyć, 1916). М. Гедройць у своїй роботі підкреслює, що 

описана ним D. apathyi має плямисте забарвлення, схоже на забарвлення 

Herpobdella atomaria (Carena, 1820) (=Erpobdella octoculata (Linnaeus, 1758)), і 

кільчастість, як у D. quadristriata (Grube, 1850) (=D. lineata (O.F. Müller, 1774)). 

Трохи згодом з Іспанії була описана 

D. lineata var. punctata Johansson, 1927, яка так само як і D. apathyi має плямисте 

забарвлення (Johansson, 1927), проте на відміну від неї має повздовжні смуги, 

характерні для D. lineata (Nesemann & Neubert, 1999). Згодом Л. Павловський, 
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дослідивши типові зразки D. apathyi, заперечував видову самостійність 

D. apathyi (Pawlowski, 1936). Отже, за Л. Павловським, D. apathyi так само, як і 

D. lineata var. punctata, слід відносити до виду D. lineata, проте альтернативною 

була думка Є. Лукіна та В. Епштейна. Вони вважали D. apathyi і D. lineata 

окремими видами, а D. lineata var. punctata – молодшим синонімом або формою 

D. apathyi (Лукин и Эпштейн, 1960). Ці автори аргументували свою точку зору 

тим, що за їхніми спостереженнями у D. lineata ніколи не буває світлих плям, 

характерних для D. apathyi та D. lineata var. punctata. До того ж, вони детально 

дослідили п’явок з о. Сардинія, які за зовнішньою морфологією відповідали 

опису D. lineata var. punctata. Як виявилося, форма атріуму цих п’явок дуже 

подібна до атріуму D. apathyi, описаного Л. Павловським (Pawlowski, 1936; 

Лукин, 1976). Згодом зразки з Сардинії були використані Є. Лукіним та 

В. Епштейном для складання диференційного діагнозу 

Herpobdella stschegolewi Lukin & Epshtein, 1960 (=D. stschegolewi) 

(Лукин и Эпштейн, 1960; Лукин и Эпштейн, 1964). 

Другий вид з цієї групи, Dina stschegolewi (Lukin & Epshtein, 1960), 

описали Є. Лукін і В. Епштейн (1960) під ім’ям Herpobdella stschegolewi. Його 

знайшли в Криму, а саме в околицях Бахчисараю та в р. Альма поблизу сіл 

Віліно й Отрадне. Серед відмінностей між D. stschegolewi і п’явками з Сардинії, 

які, на думку авторів, належали до D. apathyi, було виявлено різницю у 

розмірах тіла, забарвленні та формі атріуму (Лукин и Эпштейн, 1960). 

Згодом диференційний діагноз D. apathyi та D. stschegolewi 

доповнювався. Спочатку в Угорщини А. Шоош виявив п’явок, яких він 

ідентифікував як D. apathyi. У своєму визначнику він (Soós, 1963) повідомив, 

що в D. apathyi довжина яйцевих мішків сягає чотирьох сомітів на відміну від 

D. stschegolewi, в якої яйцеві мішки сягають семи сомітів 

(Лукин и Эпштейн, 1960). Пізніше Г. Неземанн повідомляє про присутність в 

Угорщини двох видів п’явок, D. apathyi та D. punctatа (Nesemann, 1993a). У 

своїх роботах він на підставі дослідження великої кількості зразків D. punctatа з 
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різних країн Європи описує морфологічні особливості цього виду, за якими 

його можна легко відрізнити, внаслідок чого стає зрозумілим те, що цей вид 

належить до зовсім іншої групи видів роду Dina (Nesemann, 1993a; 

Nesemann & Neubert, 1999). Також Г. Неземанн описує морфологічні 

особливості п’явок, яких він ідентифікував як D. apathyi. На його думку, 

D. apathyi має атріум з довгими прямими паралельно розташованими рогами 

(Nesemann, 1993a). Оновлений диференційний діагноз для D. stschegolewi та 

D. apathyi було надано К. Гроссером (2015). За його описами, D. apathyi 

відрізняється від D. stschegolewi лише більш прямими рогами атріуму, але ці 

види не розрізняються за довжиною яйцевих мішків (Grosser, 2015). Отже, 

описи D. apathyi в роботах Г. Неземанна (Nesemann, 1993a; 

Nesemann & Neubert, 1999) і К. Гроссера (Grosser, 2015) збігаються і 

доповнюють один одного. Водночас в їхніх роботах D. apathyi за будовою 

статевої системи майже не відрізняється від D. stschegolewi, що суперечить 

описам Л. Павловского (Pawlowski, 1936), який досліджував типові зразки 

цього виду, і А. Шооша (Soós, 1963), хоча спостереження останнього насправді 

могли стосуватися D. punctatа (Nesemann, 1993a). 

Існують й інші морфологічно близькі види п’явок, з якими можна 

сплутати вищезгаданих D. stschegolewi та D. apathyi. Наприклад, 

D. pseudotrocheta Grosser & Eiseler, 2008 дуже походить на D. stschegolewi за 

своєю кільчастістю, забарвленням, туберкуляцією та будовою статевої системи 

(Grosser & Eiseler, 2008). На думку К. Гроссера (2015), цей вид відрізняється від 

D. stschegolewi дещо більшими розмірами, більшими світлими плямами на 

поверхні тіла, а його передній кінець тіла забарвлений світліше через злиття 

світлих плям і відсутність темних парамедіальних ліній, які лише інколи 

трапляються у D. stschegolewi. Крім того, D. pseudotrocheta відрізняється 

вужчим, ніж у D. stschegolewi атріумом; за розміром яйцевих мішків 

відмінностей немає (Grosser, 2015). 
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Також до цієї групи видів додають Trocheta pseudodina Nesemann, 1990 

(Jueg, 2010; Grosser, 2015). Цей вид було описано Г. Неземанном з Німеччини 

(Гессен), і він також має подібне до вищеназваних видів плямисте забарвлення 

(Nesemann & Neubert, 1999). Водночас цей вид має низку відмінних рис. 

По-перше, соміт T. pseudodina складається з дев’яти кілець, з яких кільця a2 і b5 

мають значно більшу ширину (Nesemann & Neubert, 1999). Як і в інших видів 

цієї групи, забарвлення T. pseudodina складається з жовтуватих, пов’язаних з 

сосочками плям на темнішому тлі. Але на відміну інших видів, T. pseudodina 

має вісім, зрідка дев’ять, поперечних рядів світлих плям на повному соміті 

(Nesemann & Neubert, 1999). У дорослих особин посередині тіла формується 

темна поздовжня медіальна смуга, на якій світлі сосочки відсутні 

(Nesemann & Neubert, 1999) Ці сосочки на різних кільцях мають різний розмір: 

на кільці a2 знаходиться один ряд великих світлих сосочків; на кільцях c11 та 

d24 сосочки набагато менші, ніж на інших кільцях; на кільці d23 сосочки майже 

завжди відсутні (Nesemann & Neubert, 1999). Варто зазначити, що за будовою 

статевої системи T. pseudodina дуже близька до інших видів цього комплексу, 

D. stschegolewi та D. pseudotrocheta (Grosser, 2015). 

Отже, можна окреслити групу морфологічно близьких видів, до якого 

належать D. apathyi, D. stschegolewi, D. pseudotrocheta і T. pseudodina. До цього 

комплексу не слід відносити D. punctata, яка морфологічно сильно 

відрізняється від цієї групи видів. Описи статевої системи D. apathyi авторства 

Є. Лукіна з В. Епштейном спираються на досліджені зразків іншого виду, 

D. punctata. Описи будови статевої системи D. apathyi у Г. Неземанна та 

К. Гроссера суперечать описам Л. Павловського, який досліджував типові 

зразки цього виду. Через це диференційний діагноз D. apathyi та D. stschegolewi 

потребують уточнення. Морфологічні відмінності D. pseudotrocheta від 

D. stschegolewi дуже незначні, і через це таксономічний статус D. pseudotrocheta 

потребує підтвердження додатковими дослідженнями. Валідність T. pseudodina 

не викликає сумнівів, але надійно визначити цей вид можна лише за 

зовнішньою морфологією. 
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Поширення видів комплексу. Вид D. apathyi було описано з околиць 

с. Новосільці, що неподалік Львова, та з Білого озера у Поліссі (Gedroyć, 1916), 

і якщо розташування першого оселища є однозначним, то уточнень з приводу 

другого місця в тексті першоопису немає. Пізніше Л. Павловський (1936) 

дослідив типові зразки цього виду. Посилаючись на це дослідження, було 

ідентифіковано п’явок з Польщі, з околиць Лодзі (Sandner, 1951). Згодом 

D. apathyi знаходили у Варшаві (Koperski, 2010) та по всій північній половині 

Польщі (Bielecki et al., 2011). Нами (Хоменко та ін., 2019) було з’ясовано, що 

зразки П. Коперського (2009) повністю відповідають описам М. Гедройця 

(1916), Л. Павловського (1936) та Г. Занднера (1951). 

Відомо про знахідки D. apathyi в Угорщині (Soós, 1963), проте їхня 

достеменна локалізація залишається невизначеною, а даних про будову статевої 

системи цих п’явок недостатньо для того, щоб розрізнити D. apathyi від 

D. punctata, які на той момент були синонімізованими. У Румунії в дельті 

Дунаю D. apathyi була знайдена разом із D. stschegolewi 

(Cristea & Manoleli, 1975). Ця знахідка відповідає діагнозу, наданому 

А. Шоошем (1963). Відомо про знахідки D. apathyi в Австрії (Nesemann, 1997), 

проте морфологічно ці п’явки не відповідають опису Л. Павловського (1936). 

Також відрізняються від описаних Л. Павловським п’явок зразки з північної 

Німеччини (Grosser, 2003), ідентифіковані як D. apathyi. 

Нові дані про поширення D. stschegolewi постійно доповнюються. Отже, 

Є. Лукін і В. Епштейн знайшли цей вид в Криму (1960), а пізніше – на 

чорноморському узбережжі Кавказу (1964) і припустили, що він може жити на 

Балканах та в Анатолії. Згодом D. stschegolewi знайшли в дельті Дунаю 

(Cristea, 1975), де цю знахідку було підтверджено фотографією та малюнком 

статевої системи. Також D. stschegolewi двічі була відмічена для Ірану 

(Salimi et al., 2011; Darabi-Darestani, Sari & Sarafrazi, 2016) в річках басейну 

Каспійського моря, а пізніше також була знайдена в східній Грузії та 

Азербайджані (Khomenko et al., 2018). 
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Також існують знахідки, приналежність яких до D. stschegolewi сумнівна. 

Наприклад, п’явки, схожі на D. stschegolewi, були знайдені в Болгарії 

(Jueg, 2010), але за словами автора через те, що вони мали недорозвинені 

статеві органи однозначно ідентифікувати їх було неможливо. Крім того, 

Г. Неземанн (1993b) знаходив D. stschegolewi в Туреччині та Леванті, але ці 

п’явки суттєво відрізнялися від типової D. stschegolewi. Пізніше ця форма була 

знайдена К. Гроссером та В. Пєшичем (2006) у Ірані та через деякий час була 

спільно з Г. Неземанном описана як D. orientalis 

(Grosser, Nesemann & Peńić, 2011). Александр Бєлецький (1978) знайшов п’явок, 

подібних до D. stschegolewi в Польщі, проте інформації про них недостатньо, 

щоб бути впевненими в правильності їхньої ідентифікації. 

Trocheta pseudodina була описана з Гессену, Німеччина 

(Nesemann & Neubert, 1999). За твердженням Г. Неземанна та Е. Нойберта 

(1999), T. pseudodina поширена в Ірландії, Великобританії, Франції, Бельгії, 

Люксембурзі, Нідерландах і західній Німеччині. Ареал цього виду на заході 

обмежується басейном Рейну, а на півдні доходить до басейну Рони. Пізніше 

цю п’явку було знайдено в Німеччині далі на схід, у Саксонії 

(Grosser & Keitel, 2001) та Тюрінгії (Grosser, 2019) в межах басейну Ельби. 

Отже, ареал T. pseudodina включає значну частину Західної Європи, проте в 

басейні Балтійського моря знахідок цього виду не було зафіксовано. 

Dina pseudotrocheta було описано з околиць м. Аахен що у Північній 

Рейн-Вестфалії, з р. Ітербах, що входить до басейну Маасу 

(Grosser & Eiseler, 2008). Згодом цей вид було знайдено у Саксонії 

(Grosser, Hellwig & Rößler, 2011) в околицях м. Геррнгут в р. Ерліхбах (басейн 

Одри) та на околиці м. Вердау у р. Мюльбах (басейн Ельби). Отже, всі знахідки 

цього виду зосереджені в Німеччині в басейні Північного та Балтійського 

морів. 
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1.5. Комплекс Trocheta cylindrica 

Ще одна група морфологічно подібних видів складається з трьох відомих 

нині видів, це T. cylindrica Örley, 1886, T. haskonis, T. taunensis. Усі вони живуть 

у проточних водоймах Європи та близькі між собою за зовнішньою 

морфологією. Перший вид з цієї групи, T. cylindrica, був описаний зі 

Словаччини, проте доволі скоро цей таксон було нівельовано (Końel, 2004), а 

трохи згодом було описано схожий вид із Прикарпаття, 

T. bykowskii Gedroyć, 1913, для якого згодом був виділений рід Blanchardia 

(Gedroyć, 1916). І хоча рід Blanchardia потім було синонімізовано із родом 

Trocheta (Pawlowski, 1936), вид T. bykowskii став широко відомим, і довгий час 

більшість знахідок Trocheta відносили до двох видів, до T. subviridis або до 

T. bykowskii(Лукин, 1976; Mann, 1959; Nesemann & Neubert, 1999). Згодом 

значну частину цих знахідок віднесли до інших видів. Зокрема, значну частину 

знахідок T. bykowskii в Західній Європі Г. Неземанном та Е. Нойбертом 

класифікували як T. pseudodina (Nesemann & Neubert, 1999). У своїх роботах 

Г. Неземанн почав використовувати дві назви: T. cylindrica (а пізніше замість 

неї Trocheta sp.) і T. bykowskii (Nesemann & Neubert, 1999). Згодом В. Кошель 

(Końel, 2004) з’ясував, що насправді під назвою T. bykowskii в роботах 

Г. Неземанна фігурує справжня T. cylindrica. Що ж стосується виду, якого 

Г. Неземанн називав T. cylindrica та Trocheta sp., В. Кошель (2004) надав йому 

назву T. longiatriata, але потім цю назву синонімізовали із T. danastrica 

(Grosser & Epshtein, 2009). 

Також свого часу знахідки T. cylindrica (sensu Nesemann & Neubert, 1999) 

зі східної Німеччини (Grosser, 1999) були віднесені до нового виду, T. haskonis, 

який пізніше знайшли в Австрії та Сербії (Grosser, 2013), а потім у Боснії і 

Герцеговині (Grosser, Ńukalo & Peńić, 2018). Ще один подібний до T. cylindrica 

вид було описано К. Гроссером (2015) з Німеччини з гір Таунус під назвою 

T. taunensis. 
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1.6. Види роду Trocheta узбережжя Чорного моря 

Перші дані про п’явок роду Trocheta Чорноморського узбережжя були 

отримані Р. Бланшаром (1893), який вперше знайшов їх у Криму та описав їхню 

морфологію. Він знайшов цих п’явок у р. Дерекойка в Ялті і відмітив, що вони 

сильно відрізнялися від французьких T. subviridis та можуть належати до іншої 

форми або навіть іншого виду. Однак, через те, що п’явки цього роду були 

недостатньо вивчені, а в Італії ним були знайдені п’явки зі станом ознак, 

проміжним між французькими та кримськими, Р. Бланшар не став описувати їх 

як окремий таксон і відніс їх до вищезгаданого виду T. subviridis. Довгий час 

кримських трохет визначали як T. subviridis (Щѐголев, 1949) або як 

T. bykowskii (=T. cylindrica), чи вважали спорідненими з останнім (Лукін, 1962; 

Лукин, 1976). Ця проблема була нами вирішена, чому була присвячена окрема 

публікація (Khomenko et al., 2020). 

Після знахідки трохет у Криму О. Прендель (1923) знайшов у дельті 

Дністра п’явок з роду Trocheta, яких він відніс до того самого виду T. subviridis. 

Згодом Г. Щьоголєвим (1938) ці п’явки були знайдені повторно та описані як 

T. subviridis forma danastrica. У своїй роботі Г. Щьоголєв підкреслює подібність 

описаної ним форми і кримських п’явок, описаних Р. Бланшаром (1893) за 

будовою соміту та розташуванням гонопорів. У своїй пізнішій роботі 

Г. Щьоголєв (1949) відносив п’явок з усього узбережжя Чорного моря до виду 

T. subviridis, щоправда не уточнюючи, чи відносить він кавказьких і кримських 

трохет до описаної ним форми. Згодом п’явок, схожих на описаних 

Г. Щьоголевим, було знайдено в дельті Дунаю (Cristea & Manoleli, 1975) та 

ідентифіковано як T. bykowskii (=T. cylindrica). Пізніше В. Епштейн і 

О. Залівадний (1995) підвищили ранг T. subviridis forma danastrica до виду. 

У своїй монографії Г. Неземанн та Е. Нойберт (1999) під назвою Trocheta sp. 

відмічали T. danastrica для Угорщини, Румунії, північної Греції та Анатолії і 

помилково зазначили, що типове оселище цього виду знаходиться в Грузії. Що 

важливо, у попередніх роботах цих авторів не описуються знахідок цього виду 
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в Греції та Анатолії, і, можливо, вони мали на увазі знахідки трохет за 

авторством І. Шакітано (1958) в районі Босфору. Згодом ми знайшли 

T. danastrica в дельті Дніпра (Хоменко та ін., 2019), і таким чином ми дійшли 

висновку, що на чорноморському узбережжі T. danastrica живе щонайменше 

від дельти Дунаю до Дельти Дністра. Крім Причорномор’я, T. danastrica була 

виявлена в Австрії (Końel, 2004) та Сербії (Grosser & Epshtein, 2009). 

На чорноморському узбережжі Кавказу та Анатолії знахідок Trocheta 

небагато, а самі п’явки з цього регіону мало досліджені. Уперше трохети на 

Кавказі знайшов Г. Щьоголєв (1938) в околицях м. Поті, проте самих їх 

дослідити автору не вдалося. Пізніше Е. Лукіним (1976) були досліджені 

трохети з околиць оз. Абрау, які за зовнішньою морфологією нагадували трохет 

з Криму, і тому він вважав, що вони належать до виду 

T. bykowskii (=T. cylindrica) або споріднені з ним. Що стосується трохет з 

Анатолії, то згадки про них здебільшого походять із посилань на роботу 

Г. Неземанна та Е. Нойберта (1999), які лише згадували про знахідки трохет в 

Туреччині без конкретної географічної інформації та посилань. 

Отже, п’явки роду Trocheta широко розповсюджені в Причорноморі та 

добре відомі для Криму і Причорноморської низовини, проте трохети Кавказу 

та особливо Анатолії є малодослідженими. Таксономічне положення трохет з 

узбережжя Кавказу залишається нез’ясованим. Що стосується трохет з 

Анатолії, свідчення про них є поодинокими, достовірна інформація про них 

наразі відсутня. З огляду на складну геологічну історію Причорномор’я, 

філогенетичні та філогеографічні дослідження причорноморських Trocheta 

виглядають дуже перспективними. 
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*** 

Підбиваючи підсумки, можна зауважити, що класифікація п’явок родини 

Erpobdellidae наразі потребує ретельного перегляду на підставі детальних 

досліджень морфологічних ознак і молекулярного філогенетичного аналізу. 

Невизначеність морфологічних діагнозів родів і видів глоткових п’явок 

спонукає до їхнього переопису з використанням єдиного стандарту. Крім 

визначення систематичного статусу і філогенетичних зв’язків, для ерпобделід 

важливим є дослідження закономірностей їхнього географічного поширення як 

у світовому масштабі, так і в межах окремих регіонів. 
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РОЗДІЛ 2. МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ 

2.1. Матеріали 

Дослідження за темою дисертації проводилися впродовж 2016‒2020 

років. Для виконання цієї дисертаційної роботи здобувачем було досліджено 

близько двохсот тридцяти екземплярів глоткових п’явок, що належать до 

чотирьох родів і тридцяти видів та були зібрані з вісімдесят семи точок. Більшу 

частину дослідженого матеріалу складають зразки з колекції кафедри зоології 

та екології тварин ХНУ імені В.Н. Каразіна. Також частина матеріалу була 

зібрана здобувачем під час екскурсій та експедицій по Азербайджану, Словенії 

та Україні. Перелік досліджених зразків з інформацією про місце та час збору 

матеріалу, кількість екземплярів, отримані послідовності та місця депонування 

зразків внесено в окремий додаток (додаток 1). Географія досліджених 

здобувачем зразків охоплює територію тринадцяти країн від Далекого Сходу 

Росії до Франції. 

Для аналізу філогенетичної структури нами були використані чотири 

матриці з послідовностями різних генів. Загальна матриця із послідовностями 

гену cox1 мала довжину у 1531 позицій та містила 691 таксон з яких 65 це 

отримані нами послідовності, 10 - послідовності надані нашими колегами, та 

616 - послідовності, що знаходяться у відкритому доступі у GenBank з яких 

10 – це таксони, що складають зовнішню групу. Матриця із послідовностями 

гену 12S мала довжину у 794 позицій та містила 112 таксонів, з них нами було 

отримано 42 послідовностей, 3 надано нашими колегами, 67 знаходяться у 

відкритому доступі, з яких 3 складали зовнішню групу. Матриця із 

послідовностями гену 28S мала довжину у 2689 позицій та містила 87 таксонів, 

з яких нами було отримано 29 послідовностей, 3 надано нашими колегами, 

55 знаходяться у відкритому доступі, один з яких належить до зовнішньої 

групи. Матриця із послідовностями гену 18S мала довжину у 1892 позицій та 

містила 61 таксон, один з яких належить до зовнішньої групи. Усі 

послідовності цього гену знаходяться у відкритому доступі. Перелік 
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послідовностей внесено в окремий додаток (додаток 2) з посиланнями на 

оригінальні дослідження. 

Для делімітації глоткових п’явок були використані послідовності гена 

cox1, які були зібрані у три матриці відповідно до приналежності до 

найчисельніших за кількістю видів еволюційних ліній палеарктичних глоткових 

п’явок, а саме палеарктичних Erpobdella, палеарктичних Dina та Trocheta 

(=Blanchardia). Матриця палеарктичних Erpobdella має загальну довжину у 

1534 позицій та складається з 52 таксонів, з яких 12 було отримано нами, 50 

знаходяться у відкритому доступі, з яких 10 складають зовнішню групу. 

Матриця палеарктичних Dina має загальну довжину у 708 позицій, складається 

з 118 таксонів, з яких 9 було отримано нами, 1 надано нашими колегами, 108 

знаходяться у відкритому доступі з яких 3 формують зовнішню групу. Матриця 

Trocheta (=Blanchardia) має загальну довжину у 661 позицій, складається з 60 

таксонів, з яких 42 було отримано нами, 8 надано нашими колегами, 10 

знаходяться у відкритому доступі, з яких 3 формують зовнішню групу. 

2.2. Методи 

2.2.1. Збір, фіксація та збереження зразків 

П’явок збирали здебільшого вручну із занурених під воду предметів, 

таких як гілки, каміння, вища водна рослинність тощо. Використовували такі 

знаряддя для збирання матеріалу, як гідробіологічний сачок і бентосне сито 

(Жадин, 1960), за допомогою яких зачерпували донний субстрат або водну 

рослинність. Донний субстрат після цього промивали в ситі, а водну 

рослинність перебирали вручну. На етикетці та в польовому журналі відмічали 

координати точки збору, визначені за допомогою GPS-навігатора або 

безкоштовного мобільного додатку GPS test (Chartcross Limited, 2020). 

Координати точок збору для побудови карти вносили до Google Maps 

(Google, 2020) та зберігали в форматі KML, після чого вносили до проєкту в 

програмі QGIS (Version 3.10.7; QGIS Development Team, 2020). Для побудови 
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карти також використовувалися шари з відкритих баз даних Natural Earth 

(2020), HydroSHEDS (Lehner, Verdin & Jarvis, 2008) та Global Lakes and 

Wetlands Database (Lehner & Döll, 2004). 

Після вилову п’явок релаксували в 5‒10% розчині етилового спирту до 

повної нерухомості (Лукин, 1976), після чого фіксували в пробірках у 95% 

етанолі. Через добу спирт з пробірок повністю міняли на чистий 95% етанол. 

Зафіксовані зразки зберігаються в морозильній камері при температурі – 20°С. 

2.2.2. Опис зовнішньої морфології 

Забарвлення та туберкуляцію досліджували переважно на зафіксованому 

матеріалі за допомогою стереомікроскопа й освітлювальних приладів – 

кільцевого та здвоєного бокового освітлювачів. Спершу описували 

забарвлення, а саме колір і візерунок на черевній та спинній сторонах, окремі 

елементи забарвлення, зокрема смуги або плями й закономірності їхнього 

розташування. У разі можливості фотографували прижиттєве забарвлення та 

порівнювали його із забарвленням зафіксованих зразків. Після того описували 

ступінь виразності туберкуляції на спинній та черевній сторонах, 

закономірності розташування сосочків на поверхні тіла й пов’язаність їхнього 

розташування з елементами забарвлення, для чого спинну та черевну сторони 

тіла розглядали під стереомікроскопом під різними кутами освітлення 

(Роскин и Левинсон, 1957). 

Фотодокументацію стану морфологічних ознак проводили за допомогою 

описаних вище освітлювальних приладів і стереомікроскопа, масштабної 

лінійки, ванни, залитої парафіном, компактної фотокамери та мікроскопної 

USB-камери, прилаштованої до третього окуляру стереомікроскопа. Для 

фіксації розмірів і основного характеру забарвлення зразки фотографували в 

повну довжину з черевної та спинної сторін (1‒2, рис. 3) з масштабною 

лінійкою. У більшості випадків п’явок у повному розмірі фотографували за 

допомогою компактної фотокамери, ванни з парафіном та освітлювальних 
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приладів. Дрібніших п’явок фотографували за допомогою стереомікроскопа та 

USB-камери, якщо вони повністю поміщалися в полі зору останньої. П’явок для 

фотографування клали в ванну з парафіном і заливали 95% спиртом, фіксуючи 

зразок за допомогою мінуцій та дрібних ентомологічних шпильок, проте якщо 

внаслідок фіксації або неправильного зберігання тіло п’явки було викривлено, 

то його вирівнювали вручну, фіксували в такому вигляді у ванні з парафіном за 

допомогою скелець і прозорих пластикових стрічок і тільки після того заливали 

спиртом для запобігання висихання екземпляра. 

 

Рис. 3. Ракурси для фотодокументації морфологічних ознак глоткових п’явок. 1 і 2 – п’явка у повному розмірі з 

вентральної та дорсальної сторони, A і E – передній кінець тіла, B – положення гонопорів, C і F – морфологія 

соміта із середини тіла, D і G – задній кінець тіла. 
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Також для документації дрібніших морфологічних ознак, зокрема 

окремих елементів забарвлення, туберкуляції, положення гонопорів тощо за 

допомогою стереомікроскопа та USB-камери робили фотографії з вищим 

збільшенням у декількох ракурсах (A – G, рис. 3), на які потім додавали шкали 

за допомогою програми AxioVision 

(Version 4.8 1.0; Carl Zeiss Imaging Solutions GmbH, 2009). Для очищення тла і 

створення колажів з основними систематичними ознаками використовували 

програму Adobe Photoshop CS4 (Adobe Systems, 2009). 

Вимірювання зразків проводилося за схемою для морфометрії «не-

пісциколідних» п’явок, запропонованою І. Цихоцькою та А. Білецьким (2015). 

П’явки середнього та великого розміру вимірювали за допомогою 

штангенциркуля з ціною поділки 0,02 мм, а п’явок меншого розміру – за 

фотографіями з використанням програми AxioVision 

(Version 4.8 1.0; Carl Zeiss Imaging Solutions GmbH, 2009). Для вимірювання 

параметрів заднього присоска його притискали до предметного скельця і 

заміряли його розміри з протилежного боку. 

2.2.3. Розтин, опис кільчастості та внутрішньої морфології 

Однією з найважливіших морфологічних ознак для розрізнення родів 

глоткових п’явок є кільчастість, тому надзвичайно важливим є встановлення 

кількості кілець у соміті. Також надзвичайно важливою діагностичною ознакою 

є положення гонопорів. Ці дві характеристики можна визначити за допомогою 

розтину. Для цього зразок фіксують у чашці, залитій парафіном, за допомогою 

пластикових стрічок, які закріплюють ентомологічними шпильками, і 

заливають спиртом для запобігання висихання. За допомогою стереомікроскопа 

на черевній стороні тіла трохи нижче пояска скальпелем обережно вирізають 

тоненьку смужка покривів, а за допомогою препарувальної голки прибирають 

м’язи для того, щоб дістатися черевного нервового ланцюжка й побачити 

положення його гангліїв відносно кілець (рис. 4). 
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Рис. 4. Схема розтину глоткових п’явок, основні варіанти кільчастості глоткових п’явок і морфологічні ознаки 

статевої системи. A – схема розтину для глоткових п’явок, де зеленим кольором показано розрізи, необхідні для 

обстеження псевдогнат, синім кольором показано розрізи, необхідні для визначення меж сомітів, червоним 

кольором показано розрізи для обстеження статевої системи; B – кільчастість, притаманна видам роду 

Erpobdella; C – типова кільчастість видів роду Dina; D – типова кільчастість видів роду Trocheta; 

E – атріум; F – загальний вигляд статевої системи; a – сім’явипорскувальні канали; b – сім’яні резервуари; 

c – сім’яні мішки; d – яйцеві мішки. 

Згідно з існуючими уявленнями про будову соміта п’явок, ганглій черевного 

нервового ланцюжка знаходиться в центральній частині соміта, а кільце, під 

яким він знаходиться, відповідає середньому кільцю предкового трикільцевого 

соміта (Лукин, 1976). Згідно з уявленнями про еволюцію кільчастості у 

глоткових п’явок і п’явок загалом (Harding & Moore, 1927; Mann, 1952; 

Nesemann, 1993a), будова соміта описується у вигляді формули, де мала 

латинська літера вказує на порядок кільця, а номер поряд із нею вказує на 

номер кільця в гомологічному ряді відповідного порядку (рис. 5), знак «+» 
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вказує на наявність повноцінної борозни між цими кільцями, круглі дужки 

після кільця вказують на неповне розділення кільця додатковими борознами, а 

розділені комами позначення кілець всередині цих дужок вказують на ті кільця 

нижчих порядків, на які воно розділяється (Trontelj & Sket, 2000). Отже, 

формула соміта у E. octoculata буде виглядати як b1+b2+a2+b5+b6, а в 

T. subviridis як c1+c2+b2(c3,c4)+a2(b3,b4)+b5(c9,c10)+c11+d23+d24. Отже, 

дізнавшись про кількість кілець у соміті, ми можемо визначити його формулу 

й, вирахувавши межі сомітів у пояску, точно встановити положення гонопорів. 

 

Рис. 5. Таблиця розділення кілець на кільця нижчого порядку за Harding & Moore, 1927. 

Також додаткову інформацію для розрізнення близьких видів може 

надати дослідження морфології псевдогнат. Для цього від ротового отвору до 

середини передпояскової області тіла роблять повздовжній розріз скальпелем, 

після чого від кінця повздовжнього розрізу роблять неглибокий поперечний 
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розріз (рис. 4). Таким чином утворюється Т-подібний розріз, який дозволяє 

розгорнути глотку, при вершині якої можна побачити два трикутні м’язисті 

виступи – псевдогнати. Для подальшого фотографування краї глотки 

розгортають за допомогою пінцета та фіксують у такому вигляді мінуціями. 

Особливе значення в розрізненні споріднених видів глоткових п’явок 

мають ознаки будови статевої системи. З ознак, на які звертають увагу, 

насамперед можна виділити форму й розмір атріуму відносно відстані між 

прилеглими гангліями черевного нервового ланцюжка, а також положення 

сім’яних мішків, сім’яних резервуарів, сім’явипорскувальних каналів та 

яйцевих мішків відносно гангліїв і загальні особливості їхньої морфології 

(рис. 4). На відміну від інших п’явок, дослідження статевої системи 

ерпобделіформних п’явок проводиться під час розтину з черевної сторони, для 

чого зазвичай робиться два поперечні розрізи вище і нижче пояскової зони та 

два повздовжні розрізи по краях тіла таким чином, щоб зняти покриви з 

пояскової зони та нижче, після чого пінцетом і препарувальними голками 

видаляються м’язи та паренхіматозна тканина (Лукин, 1976). Для особливо 

цінних екземплярів ми проводили розтин за модифікованою схемою 

(рис. 4), яка дозволяє зберегти покриви черевної сторони і такі важливі 

діагностичні ознаки, як розташування гонопорів, кільчастість та туберкуляцію 

черевної сторони тіла. 

Після розтину фіксувалося взаємне положення органів статевої системи 

за допомогою стереомікроскопу, USB-камери й освітлювальних приладів. 

Фотографії робили з великим збільшенням у вигляді серії знімків, які потім 

об’єднували в один панорамний знімок за допомогою програми Image 

Composite Editor (Microsoft, 2019). Окремо на різній глибині різкості робили 

фото атріуму й прилеглих гангліїв та ділянок сім’явипорскувальних каналів, які 

потім об’єднували в один знімок за допомогою програми Helicon focus 

(Helicon Soft Limited, 2019). Потім за допомогою програми AxioVision 

(Version 4.8 1.0; Carl Zeiss Imaging Solutions GmbH, 2009) на знімки загального 
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вигляду статевої системи додавалася шкала. Пізніше загальний вигляд статевої 

системи, а також атріуму і псеводогнат замальовували за допомогою 

графічного планшету та програми Adobe Photoshop CS4 (Adobe Systems, 2009). 

2.2.4. Виділення геномної ДНК, ПЛР, детекція та очищення ПЛР-продуктів 

Для виділення геномної ДНК ми переважно використовували набір 

GenElute
tm

 Mammalian Genomic DNA Miniprep Kit, у якому застосовується 

метод виділення ДНК за допомогою зв’язувальних колонок. Для виділення 

ДНК таким способом у зафіксованих п’явок з боків (в задній частини тіла) 

одноразовим лезом відрізали шматочок тканини розміром 3*2*1 мм, який потім 

подрібнювали в одноразовій чашці Петрі. 

Подрібнені шматочки переносили до пробірки 1,5 мл, після чого в 

пробірку вносили 180 мкл лізуючого розчину (Lysis Solution T) та 20 мкл 

розчину протеїнази K, вортексували до занурення шматочків у рідину й 

інкубували за температури 55°C протягом 3‒6 годин до розчинення шматочків. 

Потім до проби додавали 20 мкл розчину для лізації РНК (RNase A Solution), 

після чого проба інкубувалася 2 хвилини за кімнатної температури. 

Тим часом підготовлювали колонки, для чого до збірної пробірки 

необхідно вставити колонку, внести в неї 500 мкл підготовчого розчину 

(Column Preparation Solution) та центрифугувати за 12 000 g протягом 1 

хвилини, після чого вилити відфільтровану рідину зі збірної пробірки. 

Наступним кроком до проби додавали 200 мкл лізуючого розчину 

(Lysis solution C) та 15 секунд ретельно розмішували вортексом. Потім у пробу 

додавали 200 мкл етанолу й ретельно перемішували її на вортексі протягом 

5‒10 секунд. 

Підготовлену пробу переносили до зв’язувальної колонки, після чого 

пробірку з колонкою закривали й центрифугували за 6500 g протягом 

1 хвилини, відфільтровану рідину виливали. Далі колонку двічі промивали 

спеціальним розчином (Wash Solution), для чого до колонки вносили 500 мкл 
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розчину й центрифугували, перший раз за 6500 g протягом 1 хвилини, зливали 

відфільтровану рідину, та другий раз протягом 3 хвилин із максимальною 

швидкістю (12000-16000 g), щоб висушити зв’язувальну колонку, після чого 

відфільтровану рідину знову виливали. У разі наявності залишків промивного 

розчину в колонці пробірку з колонкою центрифугували ще один раз протягом 

1 хвилини з максимальною швидкістю. 

Після цього колонки переносили в нові збірні пробірки, додавали 

безпосередньо до центру колонки 60 мкл вимивного розчину (Elution Solution), 

інкубували за кімнатної температури 5 хвилин і центрифугували за 6500 g 

протягом 1 хвилини, після чого, залишаючи відфільтровану рідину у пробірці, 

додавали ще 40 мкл вимивного розчину та повторно центрифугували за 6500 g 

протягом 1 хвилини. Після другого вимивання колонку викидали, а 100 мкл 

отриманого розчину геномної ДНК разом зі збірною пробіркою заморожували 

та зберігали за температури -20°C. 

Табл. 1. Програми для ампліфікації та очистки ПЛР-продуктів. 

HCO2198+LCO1490 DES1+LEV DES2+LEV2 ExoI+SAP 

К-ть 

цикл

ів 

Температура та 

час інкубації 

К-ть 

цикл

ів 

Температура та 

час інкубації 

К-ть 

цикл

ів 

Температура та 

час інкубації 

К-ть 

цикл

ів 

Температура та 

час інкубації 

*1 95°C – 3 хв. *1 94°C – 1 хв. *1 95°C – 3 хв. 

*1 37°C – 30 хв. 

*3 

95°C – 30 с. 

43°C – 1 хв. 30 с. 

72°C – 1 хв. 

*35 

94°C – 45 с. 

50°C – 45 с. 

72°C – 1 хв. 

*35 

95°C – 45 с. 

48°C – 30 с. 

72°C – 1 хв. 30 с. 

*3 

95°C – 30 с. 

45°C – 1 хв. 30 с. 

72°C – 1 хв. 

*3 

95°C – 30 с. 

47°C – 1 хв. 30 с. 

72°C – 1 хв. 

*1 85°C – 15 хв. 

*30 

95°C – 30 с. 

49°C – 1 хв. 30 с. 

72°C – 1 хв. 

*1 72°C – 5 хв. *1 72°C – 3 хв. *1 72°C – 3 хв. 

 

Для ПЛР ми використовували готові мастермікси DreamTaq Green PCR 

Master Mix (2X). Для цього готували розчин з 7,5 мкл концентрованого 

мастерміксу, по 1,2 мкл кожного праймера в концентрації 5 мкмоль/л та 2,1 мкл 

води з розрахунку на кожну пробу. Після того 12 мкл готового мастерміксу 
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вносили в пробірки об’ємом 0,2 мл, після чого до них додавали 3 мкл геномної 

ДНК. Закриті пробірки встановлювали в ампліфікатор, де термостатували 

залежно від використаних праймерів. Для ампліфікації застосовували наступні 

праймери: LCO1490 5’-GGT CAA CAA ATC ATA AAG ATA TTG-3’ та 

HCO2198 5’-TAA ACT TCA GGG TGA CCA AAA AAT-3’ (Folmer et al., 1994) 

для cox1, Des1 5’-CCT ACT TTG TTA CGA CTT AT-3’ та Lev 5’-GCC AGC 

AGC CGC GGT TA-3’ (Trontelj & Utevsky, 2005) для 12S, Des2 5’-GTT CAC 

CAT CTT TCG GGT C-3’ (Verovnik, Sket, & Trontelj, 2005) та Lev2 5’-CAA GTA 

CCG GTG AGG GAA AGT T-3’ (Zakńek, Sket, & Trontelj, 2007) для 28S. 

Програми для ампліфікації вказані вище (табл. 1). 

Детекція ПЛР-продуктів проводили за допомогою електрофорезу в 1% 

агарозному гелі. На 75 г розплавленого гелю додавали 4 мкл розчину 

люмінесцентного барвника – бромистого етидію з концентрацією 10 г/л. 

Розплавлений гель заливали у ванну, після чого в гель вставляли спеціальні 

гребінки для формування у ньому лунок. ПЛР-продукт вносили дозатором у 

лунку в кількості 3 мкл. Якщо у складі мастерміксу був відсутній кольоровий 

барвник, до ПЛР-продукту на стадії внесення до гелю додавали барвник у 

пропорції 1 мкл барвника на 3 мкл ПЛР-продукту. Для цього на парафінову 

стрічку у вигляді окремих крапель наносили барвник, а потім до кожної з 

крапель додавали ПЛР-продукт, після чого вони змішувалися і вносилися до 

лунки. Сам барвник готували з 1 мл 1% водного розчину крезолу червоного, 

16 мл гліцерину та 33 мл дистильованої води, після чого розчин розливали по 

пробірках і зберігали за 4°C. До однієї з лунок у гелі вносили маркер, що 

дозволяє визначити приблизний розмір ампліфікованого фрагмента. 

Електрофорез проводили у 1% розчині TBE-буфера під напругою у 60V 

протягом сорока хвилин. Детекцію гелю проводили у трансілюмінаторі під 

дією UV-випромінювання з довжиною хвилі 300 нм (рис. 6). Очищення 

ПЛР-продуктів проводилося за допомогою ферментів екзонуклеази I та лужної 

фосфатази. Для цього 10 мкл ПЛР-продукту переносили в нову пробірку, в яку 

попередньо внесли суміш 1 мкл екзонуклеази I (ExoI) та 2 мкл креветкової 
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лужної фосфатази (SAP), після чого суміш інкубувалася в ампліфікаторі за 

вказаною в таблиці вище програмою (табл. 1). Після очистки ПЛР-продукт 

розділяли на дві частини по 5 мкл кожна. До кожної з них додавали прямий та 

зворотній праймери у кількості 5 мкл та концентрації 5 мкмоль/л. 

 

Рис. 6. Детекція ПЛР-продуктів у агарозному гелі. 

2.2.5. Отримання послідовностей та їхнє вирівнювання 

Секвенування ПЛР-продуктів проводилося компанією Macrogen 

(Нідерланди) в дві сторони з прямим та зворотнім праймерами відповідно. 

Отримані таким чином хроматограмми редагували в програмі ChromasPro 

(Version 2.1.8; Technelysium, 2018; рис. 7). Отримані послідовності зберігали у 

форматі .fas, після чого на їхній основі формували сукупні матриці. Попередньо 

послідовності вирівнювали за допомогою алгоритму Clustal W 

(Thompson, Higgins & Gibson, 1994) у програмі BioEdit (Hall, 1999). Після 
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попереднього вирівнювання у послідовностей вручну в програмі BioEdit 

видаляли ділянки, що відповідають праймерам. 

 

Рис. 7. Редагування хроматограм, отриманих за допомогою секвенування. Верхня та нижня хроматограми були 

отримані за допомогою секвенування з використанням прямого та зворотного праймерів відповідно. 

Фінальне вирівнювання послідовностей ДНК проводилося за допомогою 

онлайн-програми Mafft (Katoh, Rozewicki & Yamada, 2019), за алгоритмом 

FFT-NS-1 для послідовностей cox1, та алгоритмом FFT-NS-i для рибосомальних 

генів 12S, 28S та 18S. 

2.2.6. Методи філогенетичного аналізу 

У попередніх роботах (Siddall, 2002; Oceguera-Figueroa et al., 2011; 

Tessler, Siddall & Oceguera-Figueroa, 2018) мультилокусний філогенетичний 

аналіз або не дозволив виявити філогенетичної структури родини або виявлені 

клади мали низьку ймовірнісну оцінку. З огляду на це нами було вирішено 

проаналізувати послідовності чотирьох найбільш досліджених для глоткових 

п’явок генів окремо, а саме cox1, 12S, 28S і 18S. Для виявлення філогенетичної 

структури всередині найчисленніших за кількістю видів палеарктичних 

еволюційних ліній глоткових п’явок та їхньої делімітації нами було 

проаналізовано послідовності гена cox1 палеарктичних Erpobdella, 

палеарктичних Dina та Trocheta (=Blanchardia). 

Філогенетичний аналіз проводився за методом максимальної 

правдоподібності в онлайн-програмі IQ-tree (Trifinopoulos et al., 2016). Для 

визначення рамки зчитування гена cox1 використовували програму MEGA X 
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(Kumar et al., 2018). Моделі нуклеотидних замін (еволюційні моделі) були 

вибрані за допомогою вбудованої в IQ-tree програми ModelFinder 

(Kalyaanamoorthy et al., 2017) шляхом розрахунку Баєсова інформаційного 

критерію. Для першої позиції кодона гена cox1 використали модель Тамури та 

Нея (Tamura & Nei, 1993) із емпіричними частотами основ і чотирма гамма-

категоріями (TN+F+G4 in Posada, 2008). Для другої – трипараметричну модель 

Кімури (Kimura, 1981) з нерівними емпіричними частотами основ та чотирма 

гамма-категоріями (TPM3u+F+G4 in Posada, 2008). Для третьої позиції кодона 

використали трансверсійну модель (Posada, 2003) із емпіричними частотами 

основ та чотирма гамма-категоріями (TVM+F+G4 in Posada, 2008). Для 

послідовностей генів 12S та 28S було використано модель GTR 

(Tavaré, 1986) із емпіричними частотами основ, інваріантними сайтами та 

чотирма гамма-категоріями (GTR+F+I+G4 in Posada, 2008). Для послідовностей 

гена 18S використали транзиційну модель (Posada, 2003) із двома 

узагальненими гамма-категоріями (TIM3e+R2 in Posada, 2008). Для оцінки 

статистичної підтримки клад в отриманих деревах використали метод 

ultrafast bootstrap (Minh et al., 2013). У разі виявлення в результаті аналізу 

монофілетичних груп з низькою бутстреп-підтримкою або аномальною 

філогенетичною структурою проводили аналіз на наявність так званих 

«rogue taxa», тобто таксонів, які в процесі аналізу приєднувалися до випадкової 

клади, таким чином знижуючи її підтримку. Цей аналіз виконали за допомогою 

онлайн-програми RogueNaRok (Aberer, Krompass & Stamatakis, 2013) із 

використанням критерію «support on best tree estimate», оптимізованим за 

бутстреп-підтримкою. Після виключення таких таксонів філогенетичний аналіз 

проводили повторно. Отримані дерева спочатку редагували за допомогою 

програми FigTree (Version 1.4.4; Molecular Evolution, Phylogenetics and 

Epidemiology, 2018), зберігали у форматі .svg, після чого за допомогою 

програми Inkscape (The Inkscape Team, 2019) редагували кольори, підписи, 

шрифти тощо. Також за допомогою Inkscape на зображеннях з 
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філогенетичними деревами візуалізували результати делімітації та стани деяких 

морфологічних ознак. 

2.2.7. Методи делімітації видів 

За допомогою філогенетичного аналізу ми виявили, що такі еволюційні 

лінії, як палеарктичні Erpobdella, палеарктичні Dina та Trocheta (=Blanchardia) 

складаються з великої кількості видів. Для систематизації видового 

різноманіття всередині великих клад ми використовували різні методи 

делімітації видів. Були застосовані найбільш вживані алгоритми, а саме ABGD 

(Puillandre et al., 2012), PTP (Zhang et al., 2013), GMYC 

(Fujisawa & Barraclough, 2013) та K/θ (Birky, 2013). Для визначення того, які з 

чотирьох молекулярних маркерів (cox1, 12S, 28S та 18S) підходять для 

делімітації, ми за допомогою онлайн-програми ABGD побудували гістограми 

розподілу попарних дистанцій для того, щоб побачити, чи відображає 

мінливість кожного з маркерів різкий перехід між внутрішньовидовою та 

міжвидовою мінливістю. Завдяки цьому підходу ми з’ясували, що з чотирьох 

маркерів для делімітації підходить лише cox1. З огляду на те, що 

філогенетичний аналіз підтвердив, що представники вищеназваних 

еволюційних ліній формують монофілетичні групи, ми застосували критерії 

делімітації для кожної групи окремо, що покращило роздільну здатність 

аналізу. Отже, для делімітації видів нами були сформовані матриці з 

послідовностями гена cox1, на основі яких був проведений філогенетичний 

аналіз за методикою, описаною розділом вище. 

Для делімітації за допомогою алгоритму ABGD в онлайн-програму 

завантажували матрицю, після чого необхідно було вибрати один з трьох 

методів розрахунку генетичної дистанції та відносну ширину розриву 

(relative gap width), показник якої визначає строгість результатів. Нами було 

використано всі три методи розрахунку генетичної дистанції: проста генетична 

дистанція (simple distance) та дистанції з використанням еволюційних моделей 

JC69 (Jukes & Cantor, 1969) і K80 (Kimura, 1980). Також аналіз проводили з 
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використанням трьох значень відносної ширини розриву: 0,5, 1,0 та 1,5. За 

допомогою аналізу нами були отримані так звані «barcoding gaps», тобто 

діапазони генетичних дистанцій, які визначають розрив між 

внутрішньовидовим і міжвидовим різноманіттям, а також розподіли вибірки на 

групи (partition), які потім порівнювалися між собою. Нами виключалися ті 

розподіли, які пропонували групи зі статусом виду, що не були 

монофілетичними за результатами філогенетичного аналізу цієї вибірки. Також 

виключалися розподіли, в яких у близькоспоріднені зразки розділялися на два 

або більше видів (дистанція між групами менша за barcoding gap). Потім 

перевірені таким чином розділення таксонів були візуалізовані графічно на 

філогенетичних деревах. 

Для аналізу за допомогою алгоритму PTP дерево у форматі Newick 

завантажували в онлайн-програму з використанням максимальної, 500000, 

кількості Марківських ланцюгів (MCMC). Після отримання результатів аналізу 

перевіряли ступінь конвергенції, після чого розподіли таксонів, отримані за 

допомогою простого евристичного пошуку та методу максимальної 

правдоподібності, візуалізували на зображеннях з філогенетичними деревами. 

Для аналізу з використанням алгоритму GMYC ми написали 

оригінальний скрипт (додаток 3) для програмного середовища R 

(R Core Team, 2018) та бібліотеки SPecies’ LImits by Threshold Statistics (splits) 

(Fujisawa & Barraclough, 2013), за допомогою якого філограми, отримані в 

результаті філогенетичного аналізу трансформували у хронограми та за 

допомогою алгоритму GMYC розраховували розподіли на таксони 

однопороговим і багатопороговим методом. Отримані таким чином розподіли 

на таксони потім були візуалізовані на філогенетичних деревах. 

Значення критерію Бьоркі (K/θ) розраховували вручну у програмі 

Microsoft Excel (Microsoft, 2010). За рекомендованою автором методикою 

(Birky, 2013), за допомогою критерію K/θ порівнювали між собою дві 

сестринські групи таксонів (або групу і один окремий таксон), які за 
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результатами філогенетичного аналізу мають високу статистичну підтримку 

(бутстреп вищий за 70). Якщо значення критерію було менше чотирьох, це 

вказувало на те, що порівнювані групи таксонів належать до одного виду. У 

такому разі ці дві групи об’єднувалися в одну та порівнювалися з іншою 

філогенетично найближчою групою або окремим таксоном. Для цього в 

програмі MEGA X (Kumar et al., 2018) для матриці визначали найкращу модель 

субституції, а для порівнюваних груп розраховували такі показники, як d – 

внутрішньогрупова мінливість та K – міжгрупова мінливість з використанням 

визначеної моделі субституції. Знаючи внутрішньогрупове різноманіття d та 

кількість зразків n, розраховували показник генетичного різноманіття π за 

формулою π=d(n/(n-1)). У разі, якщо d = 0, тобто генетичного різноманіття 

всередині групі не було виявлено, π розраховували за формулою π=2/Ln(n-1), де 

L це довжина вирівнювання в парах основ. Потім на основі значення π 

розраховували показник θ за формулою θ=π/(1–4p/3), після чого значення θ 

ділилося на міжгрупову дистанцію K. Отримані таким чином результати потім 

були графічно відображені на філогенетичних деревах. 
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РОЗДІЛ 3. РЕЗУЛЬТАТИ 

3.1. Систематична частина 

3.1.1. Erpobdella Blainville, 1818 

П’явки невеликого або середнього розміру. Соміт складається з п’яти 

кілець рівної ширини, які не розділяються додатковими борознами, але 

винятком з цього правила є види E. japonica та E. borisi, у яких останнє кільце 

соміта розширене або розділене на два кільця (Nesemann, 1995b; 

Cichocka et al., 2015). Монофілетичність палеарктичних Erpobdella була 

підтверджена нами за допомогою аналізу послідовностей генів 12S (рис. 8; 

рис. 38) та 18S (рис. 41). 

 

Рис. 8. Філогенетичні зв’язки між глотковими п’явками за результатами аналізу послідовностей 12S. 
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Erpobdella testacea (Savigny, 1820) 

Syn: Nephelis testacea Savigny, 1820 

Herpobdella testacea (Savigny, 1820) 

Типове оселище. Франція, околиці Парижу (Nesemann & Neubert, 1999). 

 

Рис. 9. Зовнішня морфологія E. testacea. A, B – загальний вигляд; C, D – головна частина і ротовий присосок зі 

спинної та черевної сторони; E – поясок; F, G – задній присосок зі спинної та черевної сторони. Шкала для 

А–B – 5 мм, для B–F – 2 мм. 
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Поширення. Знахідки цього виду відомі в багатьох країнах Європи 

(Nesemann & Neubert, 1999), але з високою ймовірністю значна частина цих 

знахідок належить виду E. monostriata (див. нижче). 

Зовнішня морфологія. Темнозабарвлена п’явка без візерунку (плям і 

смуг) (рис. 9), досягає розміру чотирьох сантиметрів 

(Nesemann & Neubert, 1999). Соміт складається з п’яти кілець рівної ширини, 

формула соміту – b1+b2+a2+b5+b6 (рис. 9). Чоловічий гонопор знаходиться в 

борозні між b1 і b2, жіночий – між кільцем b6 і b1 наступного соміту, таким 

чином гонопори розділені чотирма кільцями (рис. 9). 

Внутрішня морфологія. Атріум E. testacea займає близько половини 

відстані між гангліями, має Y-подібну форму (рис. 10). Спільний відділ 

видовжений, роги атріуму сильно скручені, на кінцях товсті та закруглені 

(рис. 10). Зазвичай роги наполовину сховані під спільним відділом, та загнуті 

вперед (рис. 10). 

 

Рис. 10. Морфологія атріуму E. testacea. Частково та повністю відпрепарований атріум. Шкала = 1 мм. 
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Erpobdella monostriata (Lindenfeld & Pietruszynski, 1890) 

Глотківка односмугова 

Syn: Nephelis octoculata var. monostriata Lindenfeld & Pietruszynski, 1890 

Типове оселище. Голотип втрачено, неотип походить з Барлінецького 

озера, що біля м. Барлінек, Польща (Nesemann & Neubert, 1999). 

 

Рис. 11. Мінливість забарвлення E. monostriata та її форми тіла. A – оз. Біле, Харківська обл.; 

B – оз. Острівянське, Волинська обл.; C – р. Хлібна, Кольській півострів. Шкала 5 мм. 
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Поширення. Цей вид живе у північній частині Європи, від Кольського 

півострова на півночі (Хоменко, Утєвський та Палатов, 2018) до України 

(Лукин, 1929) та південної Польщі на півдні (Bielecki et al., 2011) і від 

Большеземельської тундри на сході (Baturina, Kaygorodova & Loskutova, 2020) 

до Нідерландів на заході (Haaren et al., 2004). Поширення цього виду може бути 

недооцінене через мінливість забарвлення (див. нижче). 

В Україні E. monostriata вперше виявив у Харківській області 

Є. Лукін (Лукин, 1929), але він визначив цих п’явок як E. testacea. Ми знайшли 

E. monostriata у Волинській області, а пізніше повторно знайдено 

Н. Ковальчук і А. Ковальчук в Харківській області і визначено нами як 

E. monostriata. Приналежність цих зразків до E. monostriata була підтверджена 

за допомогою філогенетичному аналізу послідовностей гена cox1 (рис. 44). 

Зовнішня морфологія. П’явка невеликого розміру, до трьох з половиною 

сантиметрів довжиною. Зазвичай тло забарвлення у E. monostriata досить 

світле, а на спинній поверхні тіла можна побачити чітку темну смугу, що 

тягнеться вздовж всього тіла, але інколи тло може бути пігментованим аж до 

повністю чорного забарвлення, як це було виявлено у п’явок з Кольського 

півострова (Хоменко, Утєвський та Палатов, 2018; рис. 11). Соміт складається з 

п’яти кілець рівної ширини, формула соміта – b1+b2+a2+b5+b6 (рис. 12). 

Гонопори розділені чотирма кільцями. Чоловічий гонопор знаходиться в 

борозні між кільцями b1 і b2, а жіночий – між кільцем b6 і b1 наступного соміту 

(рис. 12). 

Внутрішня морфологія. Атріум E. monostriata займає близько половини 

відстані між гангліями, має Y-подібну форму (рис. 13). Спільний відділ 

видовжений, роги атріуму трохи вигнуті у дорзовентральному напрямі, на 

кінцях стоншуються та утворюють завитки (рис. 13). 
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Рис. 12. Зовнішня морфологія E. monostriata. A, B – загальний вигляд; C, D – головний кінець тіла та ротовий 

присосок; E, F – поясок; G, H – задній кінець тіла та задній присосок. Шкала для А і B = 5 мм, C-H – 2 мм. 

Диференціація. Через мінливість забарвлення у E. monostriata та 

однакову кільчастість із E. testacea їхнє розрізнення ускладнене. Ті екземпляри 

E. monostriata, що мають на спинній стороні чітку темну смугу та світле тло 

легко відрізняються від E. testacea, але темніше пігментованих особин 
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(рис. 11) за зовнішньою морфологією відрізнити неможливо. У такому разі ці 

види можна розрізнити за формою атріуму. У E. testacea атріум дуже 

компактний та сильно скручений (рис. 10), водночас як у E. monostriata він 

лише дещо вигнутий (рис. 13). У E. testacea роги атріуму направлені в 

дорзальному напрямі та вигинаються вперед (рис. 10), а у E. monostriata вони 

від початку направлені вперед (рис. 13). Кінці рогів E. monostriata дещо 

потоншуються та утворюють завитки (рис. 13), а в E. testacea роги атріуму на 

кінці товсті й закруглені (рис. 10). 

 

Рис. 13. Морфологія атріуму E. monostriata. Шкала = 1 мм. 
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Erpobdella vilnensis (Liskiewicz, 1925) 

Глотківка карпатська 

Syn: Herpobdella atomaria var. monostriata Gedroyć, 1916 

Herpobdella octoculata subsp. vilnensis Liskiewicz, 1925 

Herpobdella vilnensis Liskiewicz, 1925 

Erpobdella octoculata f. monostriata (Gedroyć, 1916) 

Erpobdella monostriata (Gedroyć, 1916) 

Типове оселище. Струмки в околицях м. Вільнюс, Литва 

(Nesemann & Neubert, 1999). 

 

Рис. 14. Знахідки E. vilnensis в Україні. 

Поширення. Дуже поширений у західній Палеарктиці вид. Знахідки 

цього виду в Європі відомі з Франції, Люксембургу, Німеччини, Австрії, 
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Польщі, Чехії, Словаччини, Угорщині, Словенії, Литви й Україні 

(Nesemann & Neubert, 1999). Схожі п’явки були знайдені в Монголії 

(Лукин, 1976), Киргизстані (Jueg, Grosser & Peńić, 2011), східному Казахстані 

(Федорова, Кайгородова и Букин, 2017) на Південному Кавказі (Квавадзе, 2002) 

та півострові Ямал (Утєвський, Владимирська та Палатов, 2015), але 

приналежність цих знахідок до E. vilnensis викликає сумніви або спростована 

(див. нижче). 

В Україні E. vilnensis переважно поширена в басейні Тиси, Дністра та 

Південного Бугу (Utevsky at al., 2012; Хоменко та Утєвський, 2018), проте 

також відомі поодинокі знахідки в басейні Дніпра 

(Ковальов та Утєвський, 2015) (рис. 14). Спроби виявити E. vilnensis в східній 

частині басейну Дніпра та басейні Сіверського Дінця не дали результатів. 

 

Рис. 15. Зовнішня морфологія E. vilnensis. A, B – загальний вигляд п’явки, C, D – пояскова зона зі спинної 

та черевної сторони. Шкала для A–B = 1 см, для C–D – 2 мм. 
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Зовнішня морфологія. Європейські E. vilnensis – це невеликі п’явки, до 

3,5 см довжиною (Nesemann & Neubert, 1999). Загальне тло забарвлення світло-

коричневе, на спинній стороні проходять дві темні смуги. Ці смуги мають дещо 

розмиті зовнішні краї (рис. 15). Поверх цього малюнку розкидані дрібні світлі 

плями (рис. 15). Іноді в європейських популяціях трапляється форма, у якої 

загальне тло забарвлення темніше, внаслідок чого темні смуги стають 

малопомітними. Однак, фонове забарвлення між темними смугами і плями у 

цих п’явок залишаються світлим. Соміт складається з п’яти кілець рівної 

ширини, формула соміту наступна: b1+b2+a2+b5+b6 (Nesemann & Neubert, 

1999). Гонопори розділені трьома кільцями, чоловічий гонопор знаходиться в 

борозні між кільцями b1 і b2, жіночий гонопор – між b5 і b6 (рис. 15). П’явки з 

Ямалу мають схожу зовнішню морфологію, проте мають темніше забарвлення, 

менш виражені темні смуги, а світлі плями є більш розмитими в порівнянні з 

європейськими E. vilnensis (рис. 16). 

Філогенетичне положення та генетичне різноманіття. Аналіз 

послідовностей гена cox1 (рис. 44) вказує на те, що європейські E. vilnensis 

разом із подібними п’явками з Ямалу і E. octoculata sevanica з Південного 

Кавказу утворюють відокремлену від інших глоткових п’явок кладу. Водночас 

аналіз послідовностей гена 12S вказує на приналежність цих п’явок до спільної 

з іншими палеарктичними Erpobdella клади (рис. 8). Філогенетична структура 

цієї клади відрізняються за результатами аналізу різних маркерів, cox1 та 12S. 

Отже, на дереві, побудованому за послідовностями cox1, ямальська Erpobdella 

утворює спільну кладу з кавказькою E. octoculata sevanica, проте, за 

результатами аналізу послідовностей 12S європейські E. vilnensis утворюють 

спільну кладу, сестринську до E. octoculata sevanica. Результати делімітації 

палеарктичних видів Erpobdella вказують на те, що європейські і схожі на них 

ямальскі п’явки належать до двох окремих видів (рис. 44). 
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Рис. 16. Зовнішня морфологія Erpobdella з Ямалу. A, B – загальний вигляд п’явки, C, D – пояскова зона 

зі спинної та черевної сторони. Шкала для A-B = 1 см, для C-D – 2 мм. 

Erpobdella octoculata sevanica (Meshkova, 1957) 

Syn: Herpobdella octoculata sevanica Meshkova, 1957 

Типове оселище. Озеро Севан, Вірменія (Мешкова, 1957). 

Поширення. Достовірно відомий лише з типового оселища. Схожих 

п’явок було виявлено в річці Бакуріанісцкалі в околицях міста Бакуріані, 

Грузія, і було віднесено до виду E. monostriata sensu Gedroyć (=E. vilnensis) 

(Квавадзе, 2002). 

Зовнішня морфологія. П’явка невеликого, до двох сантиметрів, розміру 

(рис. 17). Забарвлення подібне до E. vilnensis, але світла лінія посередині і світлі 

плями на спинній поверхні тіла менш виражені (рис. 17). Соміт складається з 

п’яти кілець рівної ширини, формула соміту наступна: b1+b2+a2+b5+b6. 

Гонопори розділені трьома кільцями, чоловічий гонопор знаходиться в борозні 

між кільцями b1 і b2, жіночий гонопор – між b5 і b6 (рис. 17). 

Філогенетичне положення. Філогенетичний аналіз зразків з невеликого 

озера поблизу о. Севан виявив, що досліджені п’явки утворюють спільну кладу 
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із зразками E. vilnensis (рис. 44). До того ж, результати делімітації видів 

вказують на окремий видовий статус цієї п’явки (рис. 44). 

 

Рис. 17. Зовнішня морфологія E. octoculata sevanica. A, B – загальний вигляд п’явки, C, D – пояскова зона 

зі спинної та черевної сторони. Шкала для A-B = 5 мм., C-D = 1 мм. Фото С. Утєвського. 

Erpobdella japonica Pawlowski, 1962 

Syn: Dina japonica (Pawlowski, 1962) 

Типове оселище. Японія, острів Хонсю, озеро Нодзірі. 

Поширення. Японський архіпелаг (Nesemann, 1995b), Корейський 

півострів (Apakupakul, Siddall & Burreson, 1999) та Далекий Схід Росії 

(Утєвський, Владимирська та Палатов, 2015). 

Зовнішня морфологія. П’явки середнього розміру, до п’яти сантиметрів 

довжиною (Nesemann, 1995b). Тло забарвлення від коричневого кольору, часто 

з червонуватим відтінком, поверх якого можна побачити світлі плями 

(рис. 18). У світло забарвлених п’явок світлі плями зливаються із тлом 

(Nesemann, 1995b). Також на спинній стороні завжди є дві темні смуги, що 

тягнуться вздовж всього тіла (рис. 18). Соміт складається із шести кілець або 
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п’яти колець (останнє кільце розширене або подвійне). Формула соміту така: 

b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) (рис. 18). Гонопори розділені двома з половиною 

кільцями, чоловічий гонопор знаходиться на кільці b2, жіночий – в борозні між 

кільцями b5 і b6 (рис. 18). 

 

Рис. 18. Зовнішня морфологія далекосхідної E. aff. japonica. A – забарвлення спинної поверхні тіла, 

B – черевна поверхня тіла, кільчастість та туберкуляція. Фото С. Утєвського. 

Філогенетичне положення та генетичне різноманіття. Аналіз 

послідовностей гену cox1 вказує на те, що зразки, ідентифіковані як E. japonica, 

утворюють окрему від інших глоткових п’явок кладу (рис. 44), що розділяється 

на дві дочірні клади, одна з яких представлена японськими п’явками, а друга – 

п’явками із Китаю, Кореї та Далекого Сходу Росії. Результати делімітації видів 

свідчать про те, що зразки з континентальної частини ареалу належать до 

окремого від острівної E. japonica виду (рис. 44). Результати філогенетичного 

аналізу за послідовностями гена 12S вказують на приналежність цієї групи до 

клади палеарктичних Erpobdella (рис. 8). 
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Erpobdella bhatiai Nesemann, 2007 

Syn: Erpobdella indicus Bhatia, 1939 

Типове оселище. Індія, Джамму та Кашмір, місто Срінагар, озеро Дал 

(Nesemann et al., 2007). 

Поширення. Верхів’я ріки Інд у Кашмірі та Пенджабі 

(Nesemann et al., 2007). 

 

Рис. 19. Зовнішня морфологія E. bhatiai. A, B – загальний вигляд п’явки, C – пояскова зона з черевної сторони, 

D – забарвлення спинної сторони. Шкала для A–B = 1 см, для C–D – 2 мм. 

Зовнішня морфологія. П’явки середнього розміру, до п’яти сантиметрів 

довжиною (Nesemann et al., 2007). Бічні килі дуже виражені, та починаються від 

пояска (рис. 19). Забарвлення коричневе, посеред тіла проходить світло-

коричнева смуга, по боках від якої проходять темніші смуги (рис. 19). Поверх 

цього малюнку розкидані дрібні світлі плями (рис. 19). Соміт складається з 
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п’яти кілець рівної ширини, формула соміту наступна: b1+b2+a2+b5+b6 

(рис. 19). Гонопори розділені трьома або двома з половиною кільцями, 

чоловічий гонопор знаходиться в борозні між кільцями b1 і b2 або на кільці b2, 

жіночий гонопор – між b5 і b6 (рис. 19). 

Філогенетичне положення. За результатами філогенетичного аналізу 

гена cox1, ця п’явка є сестринською до E. octoculata sensu lato, але сильно 

відрізняється від цих п’явок генетично (рис. 44). Результати делімітації видів 

Erpobdella (рис. 44) підтверджують окремий видовий статус цього виду. 

3.1.2. Dina Blanchard, 1892 

П’явки середнього розміру. Соміт складається з п’яти (останнє кільце – 

розширене або подвійне) або шести кілець (Nesemann & Neubert, 1999). 

У деяких особин через появу додаткових борозен перші чотири кільця також 

можуть розділятися надвоє (Nesemann & Neubert, 1999). 

Dina apathyi Gedroyć, 1916 

Глотківка південна 

Типове оселище. Село Новосільці (найімовірніше, Жидачівський район 

Львівської області) та озеро Біле, Полісся (Gedroyć, 1916).  

Поширення. Вид був описаний з Галичини та Полісся. Пізніше він був 

знайдений у Польщі (Pawlowski, 1936; Bielecki et al., 2011), Угорщині 

(Soós, 1963), Ромунії (Cristea & Manoleli, 1975), Австрії 

(Nesemann & Neubert, 1999) та Німеччині (Grosser, 2003). Поширення цього 

виду мало вивчене через рідкісність і розбіжності у диференційних діагнозах 

різних авторів (Pawlowski, 1936; Nesemann & Neubert, 1999; Grosser, 2003). 

Зовнішня морфологія. Темнозабарвлена п’явка середнього, до 9 см 

довжиною, розміру (Nesemann & Neubert, 1999). На спинній поверхні тіла 

знаходяться поперечні ряди світлих плям неправильної форми (рис. 20). На 

поверхні тіла присутні дрібні сосочки (рис. 20). Соміт складається з шести або 
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п’яти (останнє кільце подвійне) кілець (рис. 20). Формула соміта наступна: 

b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) (рис. 20). Чоловічий гонопор знаходиться в борозні 

між кільцями b2 і a2, жіночий – в борозні між кільцями b5 і b6. Отже, між 

гонопорами знаходиться два кільця (Gedroyć, 1916). 

Внутрішня морфологія. Атріум має U-подібну форму з прямими, 

товстими рогами, на кінцях яких знаходяться преатріальні петлі (рис. 20). 

Атріум займає близько половини відстані між XI і XII гангліями (рис. 20). 

Спільний відділ атріуму маленький та має округлу форму (рис. 20). 

 

Рис. 20. Морфологічні особливості D. apathyi. А – забарвлення, туберкуляція та кільчастість 

спинної поверхні тіла,  B – атріум та його відносний розмір. Шкала = 2мм. 

Диференціація. Морфологічно найближчим видом до D. apathyi є 

D. stschegolewi, яка має схоже забарвлення і таку саму кільчастість. Їх можна 

відрізнити за деталями забарвлення та морфологією статевої системи. Отже, 

світлі плями на спинній стороні D. stschegolewi невеликі, мають правильну 
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округлу форму і знаходяться на певній відстані одна від одної (рис. 20). Проте, 

у D. apathyi світлі плями можуть мати неправильну форму, а проміжки між 

ними незначні, особливо на кільці a2, на якому світлі плями мають тенденцію 

до злиття між собою (рис. 20). Також ці два види легко можна розрізнити за 

формою атріуму. Якщо у європейських D. stschegolewi атріум займає всю 

відстань між XI і XII гангліями, то у D. apathyi він значно коротший і займає 

близько половини цієї відстані (рис. 20). Крім того, D. apathyi має більш пласке 

і витягнуте в довжину тіло та менш виражені сосочки 

(рис. 20), але ці ознаки не дозволяють розрізняти ці два види із впевненістю. 

Dina punctata Johansson, 1927 

Syn: Dina lineata var. punctata Johansson, 1927 

Dina lineata var. notata Johansson, 1927 

Типове оселище. Іспанія, провінція Барселона 

(Nesemann & Neubert, 1999). 

Поширення. Ареал D. punctata s. l. включає південну і центральну 

частини Європи а також Північну Африку (Nesemann & Neubert, 1999). У 

Центральній Європі поширення цього виду пов’язано із передгір’ям Альп, а 

саме із басейнами Верхнього і Середнього Дунаю та верхнього Рейну 

(Nesemann, 1993a; Nesemann & Neubert, 1999). На півдні Європи D. punctata 

відома з Піренейського півострова, Франції, Балкан (Nesemann & Neubert, 1999) 

і Апеннінського півострова (Nesemann, 1993a; Trontelj & Sket, 2000). Також 

знахідки цієї п’явки були зроблені на Сардинії (Лукин, 1976; Grosser, 2015). 

Знахідки в Північній Африці належать до окремого підвиду 

D. punctata maroccana Nesemann & Neubert, 1994, який морфологічно сильно 

відрізняється від номінативного підвиду (Nesemann & Neubert, 1994) та з 

високою ймовірністю належить до окремого виду. Свого часу з Баварії було 

описано підвид D. punctata mauchi Nesemann, 1995, відомий лише з типового 

оселища (Nesemann, 1995a), і який останнім часом відносять до окремого виду 
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(Siddall, 2002; Govedich et al., 2019), що також підтверджують і наші результати 

філогенетичного аналізу (рис. 46). Знахідки номінативного підвиду відомі з 

Іспанії, Франції, Італії, Німеччини, Австрії та Угорщини, але навіть всередині 

цього ареалу номінативний підвид має значну морфологічну і генетичну 

мінливість (Nesemann & Neubert, 1999; Trontelj & Sket, 2000), а результати 

наших досліджень вказують на те, що D. punctata насправді є комплексом 

криптичних видів (рис. 46). 

 

Рис. 21. Зовнішня морфологія Dina cf. punctata з Піренеїв. A-B – загальний вигляд, C-D – пояскова зона. 

A-B = 1см, C-D – 2 мм. 

Морфологія D. punctata. П’явка середнього розміру, до 5 см довжиною 

(Nesemann & Neubert, 1999). На спинній поверхні тіла є дві пари темних смуг, 

іноді можна також помітити ще одну, значно тоншу смугу посередині тіла 

(рис. 21). Поверх цього малюнку знаходяться світлі плями (рис. 21). На 

поверхні тіла присутні дрібні сосочки (рис. 21). Соміт складається з шести або 

п’яти (останнє кільце подвійне) кілець (рис. 21). Формула соміту така: 

b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) (рис. 21). Чоловічий гонопор знаходиться в борозні 

між кільцями b2 і a2, а жіночий – в борозні між кільцями b5 і b6; таким чином 

між гонопорами знаходиться два кільця (рис. 21). Атріум має 

V-подібну форму без помітних потовщень в основі рогів. 
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Філогенетичне положення. Екземпляри, ідентифіковані як D. punctata, 

за результатом філогенетичного аналізу послідовностей cox1 входять до клади 

палеарктичних видів роду Dina, проте вони не утворюють монофілетичної 

групи (рис. 46). Зразки п’явок, визначені як D. punctata з Франції та Іспанії, 

утворюють парафілетичну групу всередині спільної клади із печерними 

п’явками D. absoloni і D. ratschaensis (рис. 46). Філогенетичні відносини 

досліджених зразків, а також результати делімітації вказують на те, що зразки, 

ідентифіковані як D. punctata, насправді належать щонайменше до трьох різних 

видів включно із D. mauchi (рис. 46). 

Dina ratschaensis Kobachidze 1958 

Типове оселище. Грузія, край Рача-Лечхумі та Квемо-Сванеті, 

Амбролаурський муніципалітет. Печери Сакінуле біля села Нікорцмінда та 

Сакішоре біля села Схарталі (Кобахидзе, 1958). 

Поширення. Цей вид відомий з струмків та печер західної частини 

Південного Кавказу, а саме з краю Рача-Лечхумі та Квемо-Сванеті. Також 

схожих п’явок було знайдено в краю Самегрело-Земо-Сванеті 

(Chertoprud et al., 2020) і Абхазькій Автономній Республіці Грузії 

(Турбанов и др., 2018). 

Зовнішня морфологія. П’явка білого кольору середньої довжини, до 

шести сантиметрів, на передньому кінці тіла очей немає (рис. 22). Тіло 

сплощене та розширено у задній частині, задній присосок великий (рис. 22). 

Кільчастість типова для роду Dina, п’ять (з них останнє подвійне) або шість 

кілець у соміті (рис. 22). Формула соміту наступна: b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) 

(рис. 22). Чоловічий гонопор знаходиться в борозні між кільцями b2 і a2, 

жіночий – в борозні між кільцями b6 і b1, на межі між XII і XIII сомітами 

(рис. 22). 
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Рис. 22. Зовнішня морфологія D.cf. ratschaensis. A, B – загальний вигляд, C – пояскова зона з черевної сторони. 

Шкала для A-B = 1 см, для C – 2 мм.  

Філогенетичне положення та генетичне різноманіття. За результатами 

філогенетичного аналізу послідовностей гена cox1, зразки, ідентифіковані як 

D. ratschaensis, утворюють монофілетичну групу разом із D. absoloni 

(рис. 46), що вказує на спорідненість цих печерних п’явок. Також нами було 

виявлено, що досліджені нами п’явки розділилися на три клади, які за 

результатами делімітації належать до двох або трьох видів (рис. 46). 
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Dina stschegolewi (Lukin & Epstein, 1960) 

Глотківка Щоголєва 

Syn: Herpobdella (Dina) stschegolewi Lukin & Epstein, 1960 

Erpobdella stschegolewi (Lukin & Epstein, 1960) 

Типове оселище. Описана з околиць Бахчисараю та р. Алма біля сіл 

Віліно й Отраде у Криму (Лукин и Эпштейн, 1960). 

Поширення. Вид, поширений від Близького Сходу до Центральної 

Європи. В Ірані D. stschegolewi була виявлена в Ельбурзі 

(Darabi-Darestani, Sari & Sarafrazi, 2016). На Південному Кавказі відомі знахідки 

на південних схилах Великого Кавказу в Грузії та Азербайджані 

(Лукин и Эпштейн, 1964; Khomenko et al., 2018), Ленкоранській низовині 

(Khomenko et al., 2018) і Колхідській низовині (Лукин, 1976; Квавадзе, 2002). 

В Україні знахідки D. stschegolewi відомі у Криму 

(Лукин и Эпштейн, 1960; Прокопов и Утевский, 2005) та Причорноморській 

низовині (Хоменко та ін., 2019). У Румунії знахідки цього виду добре відомі з 

дельти Дунаю (Cristea, 1975; Cristea & Manoleli, 1975). Також представники 

цього виду були знайдені в румунській частині Добруджі і Дінарському нагір’ї 

в Боснії та Герцеговині (рис. 23). У Німеччині і Бельгії цей вид знаходили в 

басейні Руру (басейн Маасу) (Grosser & Eiseler, 2008), звідки він був описаний 

під назвою D. pseudotrocheta Grosser & Eiseler, 2008, а пізніше його знайшли в 

Саксонії в басейні р. Заале в та р. Ниса-Лужицька (басейн Ельби та Одри 

відповідно) (Grosser, Hellwig & Rößler, 2011). 

Можливо, знахідки D. apathyi в Румунії, Угорщині і Австрії 

(Nesemann & Neubert, 1999) насправді належить до D. stschegolewi. Знахідки в 

Туреччині та Леванті пізніше були віднесені до іншого виду 

(Grosser, Nesemann & Peńić, 2011). Знахідки в Польщі і Болгарії 

(Bielecki et al., 2011; Jueg, 2010) потребують підтвердження. Згадки про 
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знахідки цього виду в басейні Амуру (Nesemann & Neubert, 1999), 

найімовірніше,  пов’язані з неправильним перекладом тексту Є. Лукіна (1976). 

 

Рис. 23. Поширення D. stschegolewi та подібних до неї п’явок. 

Зовнішня морфологія. Темнозабарвлена п’явка середнього або великого 

розміру (рис. 24). У зборах з Криму нами було виявлено екземпляри до 81 мм 

довжиною. У разі уважного розгляду на спинній поверхні тіла можна побачити 

світліше забарвлені сосочки, що особливо помітно після фіксації 

(рис. 24). Соміт складається з шести або п’яти (останнє кільце подвійне) кілець 

(рис. 24). Формула соміту така: b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) 

(рис. 24). Чоловічий гонопор знаходиться в борозні між кільцями b2 і a2, 

жіночий – в борозні між кільцями b5 і b6, таким чином між гонопорами 

знаходиться два кільця (рис. 24). 
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Також було помічено, що інколи гонопори можуть бути зміщені. Найчастіше це 

пов’язано з тим, що чоловічий гонопор зміщається на кільце b2 (додаток 5), 

інколи жіночий гонопор також може зміститися, як в одного з екземплярів з 

Азербайджану, у якого жіночий гонопор змістився на борозну між кільцями a2 і 

b5 (додаток 5). 

 

Рис. 25. Особливості морфології статевої системи D. stschegolewi. A – загальний вигляд статевої системи 

особини з Криму; B – загальний вигляд статевої системи особини з Азербайджану; C – атріум ювенільної 

особини з Криму; D – атріум статевозрілої особини з Криму; E – атріум статевозрілої особини з Азербайджану. 

Шкала для C–E = 1 мм. 
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Внутрішня морфологія. Псевдогнати відносно великі (рис. 24). Сім’яні 

мішки мають вигляд грон, тягнуться від заднього присоска до XIX ганглія, де 

різко переходять у сім’яні резервуари (рис. 25). Сім’яні резервуари мають 

вигляд товстих сильнозвивистих каналів, які тягнуться від XIX до XV ганглія, 

де плавно переходять у сім’явипорскувальні канали 

(рис. 25). Сім’явипорскувальні канали мають вигляд тонких прямих або 

слабозвивистих проток і тягнуться від XV до XI ганглія, де розвертаються у 

протилежний бік, формуючи преатріальні петлі, що утворюють невеликі 

завитки на кінці рогів атріуму (рис. 25). Атріум має довгі S-подібно вигнуті 

роги, довжина яких залежно від популяції може бути різною (рис. 25). Спільний 

відділ атріуму округлий (рис. 25). Яйцеві мішки починаються посередні тіла 

між XII і XIII гангліями, після чого тягнуться в різні боки під сім’яними 

резервуарами до XV-го ганглія, де вони знову сходяться посередині тіла й 

утворюють складно переплетену масу, яка досягає XVII – XX гангліїв (рис. 25). 

Вікова і сезонна мінливість Dina stschegolewi. Виразність кільчастості й 

туберкуляції сильно залежить від віку досліджених п’явок. У молодих п’явок 

вторинна борозна на останньому кільці соміта може бути непомітною, водночас 

у зріліших особин додаткові борозни можуть утворюватися і на інших кільцях. 

Сосочки у зрілих особин також набагато краще виражені (рис. 24). Також було 

помічено, що у молодих особин сім’явипорскувальні канали не утворюють 

завитків на кінцях рогів атріуму, а спільний відділ – недорозвинений (рис. 25), 

що може призвести до неправильної ідентифікації. 

Довжина яйцевих мішків може сильно коливатися. Наприклад, у 

першоописі Є. Лукіна та В. Епштейна (Лукин и Эпштейн, 1960) 

повідомляється, що яйцеві мішки мають довжину в сім сомітів, але у 

досліджених нами екземплярів з Азербайджану яйцеві мішки сягають довжини 

в шість сомітів (рис. 25), а в деяких кримських – п’яти сомітів (рис. 25). 

Наявність такої мінливості демонструє, що така ознака, як довжина яйцевих 

мішків не є придатною для розрізнення близьких видів глоткових п’явок і, 
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найімовірніше, залежить від ступеня готовності окремо взятої особини до 

розмноження. 

Морфологічна відмінність різних популяцій Dina stschegolewi. 

Досліджені нами екземпляри D. stschegolewi з різних місць розрізнялися між 

собою за низкою морфологічних ознак. Особливо помітною є різниця між 

екземплярами з європейської та кавказької субпопуляції. Отже, за розмірами 

тіла європейські D. stschegolewi можуть досягати довжини 8,1 см або більше, 

водночас особини з Кавказу сягають максимальної довжини 5,8 см 

(Лукин и Эпштейн, 1964). За забарвленням особини з Криму та Кавказу 

відрізняються не сильно, але кримські п’явки зазвичай мають дещо світліше тло 

забарвлення, а розмір світлих плям у них більший (рис. 24). Туберкуляція у 

кримських п’явок також краще виражена (рис. 24). Атріум у кавказьких 

популяцій D. stschegolewi значно менший та має більш вигнуті роги 

(рис. 25), що свого часу було вказано Є. Лукіним (1976) для п’явок з Абхазіїї. 

Нами було показано, що атріум особин з інших частин Кавказу також має 

подібну форму (рис. 25). 

Філогенетичне положення та генетичне різноманіття. За допомогою 

філогенетичного аналізу послідовностей генів cox1 (рис. 49), 12S (рис. 38) та 

28S (рис. 40) нами було виявлено, що найближчими родичами 

D. stschegolewi є види роду Trocheta, а не Dina. Результати аналізу 

послідовностей cox1 вказують на те, що найближчими родичами D. stschegolewi 

є види T. cylindrica, T. haskonis і T. pseudodina (рис. 49), остання з яких має 

схоже забарвлення, подібну форму атріуму, але краще виражену «трохетну» 

кільчастість. До клади D. stschegolewi увійшов зразок виду D. pseudotrocheta з 

типового оселища, що вказує на те, що D. stschegolewi і D. pseudotrocheta є 

одним видом, і тому D. pseudotrocheta має бути зведена в синоніми. 

Філогенетичний аналіз послідовностей гена cox1 виявив, що 

послідовності D. stschegolewi утворюють на дереві монофілетичну кладу, яка 

ділиться на дві сестринські клади, європейську та кавказько-іранську 
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(рис. 49). До першої, європейської, клади входять зразки з Криму, дельти 

Дністра, з Добруджі, Динарського нагір’я і верхньої частини басейну Руру. 

Інша клада складається зі зразків із Південного Кавказу та Ірану. Кавказько-

іранська клада характеризується порівняно більшим генетичним різноманіттям 

та більш розгалуженою структурою. Зокрема, дві різні субклади формують 

зразки з басейнів Чорного та Каспійського морів. 

Екологія та природоохоронне значення. Живе у різноманітних, 

здебільшого проточних, водоймах (Прокопов и Утевский, 2005; 

Khomenko et al., 2018). Живиться різноманітними безхребетними, зокрема 

амфіподами (Прокопов и Утевский, 2005). Ночами може вилазити на береги для 

полювання (особисте повідомлення Д. Палатова). 

Внаслідок господарської діяльності людини оселища D. stschegolewi 

можуть деградувати (Хоменко та Утєвський, 2018). Побудова гідротехнічних 

споруд, надмірний водозабір, розчищення та випрямлення річок може 

призвести до знищення окремих популяцій виду. 

Dina sp. 1 

Поширення. Загроські гори. Наразі цей вид відомий лише за єдиною 

знахідкою (Darabi-Darestani, Sari, & Sarafrazi, 2016). 

Зовнішня морфологія. Довжина тіла близько 48 мм. Тло спинної 

поверхні тіла сіруватого кольору, посеред спини проходить світла смуга, по 

боках від якої проходять смуги темнішого кольору. Поверх цього малюнку 

також розкидані дрібні світлі плями (рис. 26). Черевна поверхня тіла помітно 

світліша, без помітних плям (рис. 26). На поверхні тіла є дрібні сосочки, як на 

спині так і на черевній поверхні тіла (рис. 26). Ротовий присосок дуже широкий 

(рис. 26). 
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Рис. 26. Зовнішня морфологія Dina sp. 1. A – загальний вигляд п’явки (фото К. Даурабі-Дарестані), 

B, C – головний кінець тіла та передній присосок, D – пояскова зона, кільчастість та положення гонопорів, 

E, F – соміт с середньої частини тіла, G, H – задній при сосок. Шкала для A = 1 см, для B-H – 2 мм. 

Соміт складається з шести або п’яти (останнє – подвійне) кілець (рис. 26). 

Формула соміту наступна: b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) (рис. 26). У виявленої 
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особини гонопори розділені трьома кільцями, чоловічий гонопор знаходиться в 

борозні між кільцями b2 і a2, жіночий – в борозні між кільцями b6 і b1, на 

границі між сомітами (рис. 26). 

Внутрішня морфологія. Атріум має підковоподібну форму з товстими, сильно 

загнутими рогами, займає близько половини відстані між XI і XII гангліями 

(рис. 27). Роги атріуму мають дуже виражені потовщення в основі та завитки на 

кінцях (рис. 27). Спільний відділ має округлу форму (рис. 27). 

 

Рис. 27. Атріум Dina sp. 1. Шкала = 2мм. 

Диференціація. Спочатку знайдений екземпляр цього виду було 

ідентифіковано як E. vilnensis через схожість забарвлення та кількість кілець 

між гонопорами (Darabi-Darestani, Sari, & Sarafrazi, 2016). У обох видів 

посередині тіла проходить світла смуга, обмежена двома більш темними 

смугами по боках. Також у обох видів поверх цього малюнку знаходяться світлі 

плями, але у іранської п’явки вони менш виражені. Нами було виявлено, що 

положення гонопорів у цих двох видів не гомологічне. У E. vilnensis чоловічий 

гонопор знаходиться у борознах між кільцями b1 і b2, а жіночий – між кільцями 

b5 і b6 (рис. 15). В іранської ж п’явки гонопори знаходяться в борознах між 
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кільцями b2 і a2 та b6 і b1 наступного соміту відповідно (рис. 26). Також 

іранська п’явка дещо більша за розміром, має більш витягнуте тіло, значно 

більший ротовий присосок та соміт, що складається з шести кілець (рис. 26). 

Морфологічно та географічно найближчим до цієї п’явки є вид 

D. farsa Grosser & Peńić, 2008, яку також описали з Загроських гір 

(Grosser & Peńić, 2008). Цей вид має схожі повздовжні смуги на спинній стороні 

тіла, подібну форму тіла, великий ротовий присосок і такий самий склад 

сомиту. Проте, D. farsa не має світлих плям та сосочків, а жіночий гонопор у 

цього виду розташований в борозні між кільцями b5 і b6, через що гонопори 

D. farsa розділені двома кільцями. Також ці два види досить подібні між собою 

за формою атріуму. Атріум обох видів займає близько половини відстані між 

гангліями, а в основі рогів атріуму є характерні потовщення. Водночас у 

Dina sp. 1 роги атріуму товстіші та розташовані один відносно одного під кутом 

близьким до 90° (рис. 27), а посередині вони згинаються під тупим кутом 

назустріч один одному, через що атріум має U-подібну форму, на відміну від 

D. farsa, у якої роги атріуму розташовані під гострим кутом та вигнуті 

V-подібно. 

Серед видів роду Dina відомі й інші види, у яких гонопори розділені 

трьома кільцями, це D. latestriata, D. absoloni та D. ratschaensis, але всі вони 

сильно відрізняються від Dina sp. 1 морфологічно та не живуть у Ірані. 

Dina latestriata і D. absoloni, що живуть на Балканах, мають іншу форму тіла та 

гонопори, розташовані так само як у E. vilnensis (Neubert & Nesemann, 1995). 

Щодо забарвлення цих видів, то у D. latestriata крім парамедіальних темних 

смуг є ще латеральні темні смуги, а D. absoloni має повністю біле забарвлення 

через свій троглобіонтний спосіб життя (Neubert & Nesemann, 1995). Що 

стосується D. ratschaensis, то її гонопори розташовані таким самим чином, що й 

у Dina sp. 1, але знахідки цього виду відомі лише з печер Південного Кавказу, а 

сама п’явка має повністю біле забарвлення та іншу форму тіла (Лукин, 1976; 

Neubert & Nesemann, 1995) (рис. 22). 
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Філогенетичне положення. Результати філогенетичного аналізу 

послідовностей гену cox1 вказують на приналежність цієї п’явки до роду Dina 

(рис. 46). Найбільш близькими до неї є балканські п’явки виду D. lineata та 

п’явки групи D. ohridana. 

Dina sp. 2 

Поширення. Відома лише з о. Корсика, але близькі п’явки можуть жити 

на інших островах Середземного моря та Апеннінському півострові. 

 

Рис. 28. Морфологічні особливості Dina sp. 2. A – загальний вигляд; B – забарвлення спинної поверхні тіла; 

C - атріум. Фото Бено Лекаплена. 

Зовнішня морфологія. П’явка середнього, до п’яти сантиметрів в 

довжину, розміру (рис. 28). Забарвлення спинної сторони є комбінацією темних 

і світлих смуг на темно-коричневому тлі зі світлими плямами 

(рис. 28). Тло спинної сторони зі світлими плямами, проглядається посередині 

спини, ближче до краю проходять досить широкі світло-сірі латеральні смуги, 

обмежені тонкими майже чорними парамедіальними та маргінальними смугами 

(рис. 28). Край тіла й черевна сторона тіла світло-сіра (рис. 28). Ротовий 

присосок досить широкий (рис. 28). Соміт складається з шести або п’яти 
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(останнє – подвійне) кілець (рис. 28). Формула соміту наступна: 

b1+b2+a2+b5+b6(c11,c12) (рис. 28). Гонопори розділені двома кільцями, 

чоловічий гонопор знаходиться в борозні між кільцями b2 і a2, жіночий – в 

борозні між кільцями b5 і b6 (рис. 28). 

Внутрішня морфологія. Атріум має Y-подібну форму з товстими, 

вигнутими у дорсальному напрямку рогами, займає близько половини відстані 

між XI і XII гангліями (рис. 28). Роги атріуму мають дуже виражені потовщення 

в основі (рис. 28). Спільний відділ має видовжену форму (рис. 28). 

Диференціація. Через кільчастість та смугасто-плямисте забарвлення цей 

вид можна сплутати з D. punctata, яка також живе в середземноморському 

регіоні. Від D. punctata цей вид відрізняється за деталями забарвлення. 

У D. punctata яскраво виділяється світліша смуга посередині спинної сторони 

тіла (рис. 21), тимчасом як у корсиканських п’явок їхні латеральні світлі смуги 

більш яскраві (рис. 28). Атріум п’явки з Корсики через потовщення в основі 

рогів за своєю формою не схожий на атріум номінативної D. punctata, а в 

порівнянні з атріумом D. mauchi має більш витягнуту форму 

(Nesemann & Neubert, 1999). Також за забарвленням цей вид може нагадувати 

D. latestriata, але у п’явок з Корсики посередині тіла забарвлення темніше ніж 

на латеральних смугах, а у D. latestriata – навпаки і вона значно вужча. До того 

ж, для D. latestriata характерною ознакою є наявність на кільцях a2 і b5 значно 

більших світлих плям, а чоловічий гонопор знаходиться в борозні між кільцями 

b1 і b2, через що гонопори розділені трьома кільцями 

(Neubert & Nesemann, 1995). 

Філогенетичне положення. За результатами філогенетичного аналізу 

послідовностей cox1 цей вид належить до групи палеарктичних Dina, а 

найближчими до п’явок з Корсики є D. latestriata та трохи далі – п’явки, 

ідентифіковані як D. farsa з Ірану та Туреччини (рис. 46). 
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3.1.3. Trocheta Dutrochet, 1817 

П’явки середнього або великого розміру (Nesemann & Neubert, 1999). 

Зазвичай представники цього роду ведуть амфібіотичний спосіб життя 

(Лукин, 1976; Nesemann & Neubert, 1999). Соміт п’явок роду Trocheta 

складається з семи-одинадцяти кілець (Nesemann & Neubert, 1999). Останні три 

кільця соміта зазвичай мають нерівну ширину, через що в кінці соміту часто 

можна спостерігати одне кільце середнього розміру (c11) та два вузьких 

(d23, d24) (Nesemann & Neubert, 1999). 

Trocheta subviridis Dutrochet, 1817 

Syn: Nephelis trochetia Moquin-Tandon, 1826 

Nephelis gigas Moquin-Tandon, 1826 

Hirudo (Geobdella) trochetii Blanville, 1827 

Nephelis trocheta Apathy, 1888 

Типове оселище. Муніципалітет Шато-Рено, Центр-Долина Луари, 

Франція (Nesemann & Neubert, 1999). 

Поширення. Поширений лише у Південно-західній Європі. Знахідки 

цього виду відомі у північній Італії, Франції, Люксембурзі, південній Англії і 

Ірландії (Nesemann & Neubert, 1999). Знахідки в інших регіонах були 

переглянуті та віднесені до інших видів. 

Зовнішня морфологія. П’явка великого розміру, довжина тіла до 14 см 

(Nesemann & Neubert, 1999). Забарвлення світло-сіре або світло-коричневе, 

вздовж спинної поверхні тіла проходять дві малопомітні темніші смуги 

(Nesemann & Neubert, 1999). Соміт складається з восьми (з них три – подвійні) 

або одинадцяти кілець, формула соміта наступна: 

c1+c2+b2(c3,c4)+a2(b3,b4)+b5(c9,c10)+c11+d23+d24 (рис. 29). Чоловічий 

гонопор знаходиться в борозні між кільцями c2 і b2, а жіночий – кільцем d24 
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XII соміта та кільцем c1 XIII соміту (рис. 29). Таким чином, гонопори розділені 

шістьма (з них три подвійних) або дев’ятьома кільцями (рис. 29). 

 

Рис. 29. Зовнішня морфологія T. subviridis. A-B – загальний вигляд, C – пояскова зона з черевної сторони. 

Шкала для A-B = 1 см, для C – 5 мм. 

Філогенетичне положення. Trocheta subviridis сильно відрізняється від 

інших глоткових п’явок і формує кладу, окрему від інших видів, зокрема видів 

роду Trocheta (рис. 37–38). Через це ми робимо висновок, що таксономічна 

приналежність інших видів роду потребує перегляду. 
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Trocheta cylindrica Örley, 1886 

Трохета струмкова 

Syn: Trocheta bykowskii Gedroyć, 1913 

Blanchardia bykowskii (Gedroyć, 1913) 

Типове оселище. Струмок Бистриця біля м. Банська Бистриця, 

Словаччина (Końel, 2004). 

Поширення. Знахідки цього виду відомі в Західних та Східних Карпатах 

(Grosser, 2015), а саме в Україні (Gedroyć, 1916), Угорщині (Nesemann, 1993a), 

Словаччині (Końel, 2004), Чехії (Schenková et al., 2009) та Польщі 

(Bielecki et al., 2011), але приналежність більшості з цих знахідок до 

T. cylindrica потребує підтвердження. Крім Карпат, також відомі знахідки 

схожих п’явок у країнах Леванту (Bromley, 1994), у Туреччині (Лукин, 1976), 

Болгарії (Jueg, 2010), південній Румунії (Cristea & Manoleli, 1975), колишній 

Югославії (Sket, 1968), Італії (Nesemann & Neubert, 1999) та північній Польщі 

(Bielecki et al., 2011), належність яких до вищеназваного виду малоймовірна. 

П’явки з західної Європи ідентифіковані як T. cylindrica або T. bykowskii згодом 

були описані як три окремі види, T. pseudodina (Nesemann & Neubert, 1999) 

T. haskonis (Grosser, 2000) та T. taunensis (Grosser, 2015). Нами було показано, 

що п’явки з Криму й Кавказу, яких ідентифікували як 

T. bykowskii (=T. cylindrica), належать до інших видів. 

Зовнішня морфологія. Велика п’явка, зазвичай до 15 сантиметрів 

завдовжки, сірого або світло-коричневого кольору (рис. 30). Сосочків на 

поверхні тіла немає. Соміт складається з одинадцяти або восьми (з них три – 

подвійні) кілець (рис. 30). Формула соміту – 

c1+c2+b2(c3,c4)+a2(b3,b4)+b5(c9,c10)+c11+d23+d24. Чоловічий гонопор 

знаходиться в борозні між кільцями b2 і a2, жіночий – між кільцями b5 і c11 

(рис. 30). Між гонопорами два подвійних (або чотири звичайних) кільця. 
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Рис. 30. Зовнішня морфологія T. cylindrica. A – загальний вигляд п’явки, B – соміт із середньої частини тіла, 

C – пояскова зона з черевної сторони. Шкала для A = 1 см, для B-C = 2 мм. 

Внутрішня морфологія. Атріум невеликий, займає близько половини 

відстані між XI і XII гангліями (Grosser, 2015). Спільний відділ атріуму 

округлий, роги відносно один до одного розташовані під тупим кутом і дуже 

сильно вигнуті. 

Філогенетичне положення. П’явки, ідентифіковані різними фахівцями 

як T. cylindrica, утворюють спільну з T. haskonis кладу, сестринську до 

D. stschegolewi (рис. 49). Зразки, що були ідентифіковані як T. cylindrica, не 

утворюють монофілетичної групи й сильно розрізняються між собою 

генетично, що вказує на невиявлене видове різноманіття цього роду в Карпатах, 

Альпах та інших пов’язаних з ними гірських системах Європи. 

Екологія та природоохоронне значення. П’явки, що живуть у джерелах, 

струмках і малих річках (Końel, 2004). Зазвичай T. cylindrica ховається в ґрунті 

та між камінням на березі, але під час дощу часто виповзає на поверхню для 

полювання на земляних черв’яків (Лукин, 1976). 
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Через людську діяльність кількість придатних для цього виду оселищ 

зменшується. Під час проведення лісозаготівель річища струмків і малих річок 

часто використовуються як дороги для важкої техніки, що призводить до 

руйнування оселищ та загибелі великої кількості водних тварин. До таких 

самих наслідків призводять роботи з випрямлення та розчищення річищ. 

Будування дамб призводить до затоплення придатних для проживання 

T. cylindrica берегів. Для збереження виду необхідне проведення пошуку ще 

невиявлених популяцій, суворіша законодавча регуляція гідротехнічного 

будівництва на гірських/напівгірських річках і проведення просвітницької 

діяльності серед місцевого населення. 

Trocheta danastrica Stschegolew, 1938 

Трохета потайна або дністровська 

Syn: Trocheta subviridis forma danastrica Stschegolew, 1938 

Trocheta longiatriata Końel, 2004 

Типове оселище. Описана з дельти Дністра в околицях м. Біляївка. 

Поширення. Причорноморська низовина, Валашська рівнина (частина 

Нижньодунайської рівнини на північ від Дунаю), Паннонська рівнина. Знахідки 

цього виду відомі з південної України (Хоменко та ін., 2019), Румунії 

(Cristea & Manoleli, 1975), Угорщині (Nesemann, 1993a) , Сербії 

(Grosser & Epshtein, 2009) та Австрії (Końel, 2004). Згадки про знахідки цього 

виду в Греції та Туреччині (Nesemann & Neubert, 1999) непідтверджені й 

малоймовірні через брак відповідних оселищ у цих країнах. Згадки про знахідку 

T. danastrica в Грузії (Nesemann & Neubert, 1999) з великою ймовірністю 

помилкові. Знайдені Щоголевим в Грузії п’явки були віднесені ним до 

T. subviridis sensu lato, а не до описаної ним 

T. subviridis forma danastrica (Щѐголев, 1938). 
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Рис. 31. Морфологічні особливості T. danastrica. A – загальний вигляд п’явки; B – пояскова зона з черевної 

сторони, C – середній соміт із спинної сторони, D – задній присосок, E – ротовий присосок та псевдогнати, 

F - атріум. Шкала для A= 15 мм, для B-D – 5 мм, для E-F – 2 мм. 

Зовнішня морфологія. Велика, темнозабарвлена п’явка, до 28 см 

довжиною (Nesemann & Neubert, 1999). На поверхні тіла є численні сосочки, які 

утворюють поперечні ряди (рис. 31). Сосочки на спинній поверхні більші, ніж 

на черевній (рис. 31). Соміт складається з одинадцяти або дев’яти (з них два – 

подвійні) кілець (рис. 31). Формула соміту наступна: 

c1+c2+b2(c3,c4)+a2(b3,b4)+c9+c10+c11+d23+d24. Чоловічий гонопор 
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розміщений в борозні між кільцями b3 і b4 (посередині другого подвійного 

кільця), жіночий – в борозні між кільцями c10 і c11, часто з незначним 

зміщенням на кільце c11 (Щѐголев, 1938). Таким чином, між гонопорами 

зазвичай знаходиться три (або половина подвійного і два звичайних) кільця 

(рис. 31). 

Внутрішня морфологія. Псевдогнати невеликі за розміром та досить 

витягнуті (рис. 31). Діагностичною ознакою цього виду є форма атріуму. 

Атріум дуже довгий, сильно витягнутий вздовж тіла, займає всю відстань між 

XI і XII гангліями (рис. 31). Спільний відділ атріуму невеликий, знаходиться 

над XII ганглієм (рис. 31). Роги атріуму дуже довгі, паралельно розташовані 

один до одного (рис. 31), часто S-подібно вигнуті у дорсовентральному напрямі 

(рис. 31). Сім’явипорскувальні канали формують дуже довгі, близько з третину 

довжини рогів атріуму, преатріальні петлі, які лежать паралельно рогам атріуму 

(рис. 31), що є унікальною морфологічною ознакою. 

Філогенетичне положення. Trocheta danastrica належить до дуже 

поширеної клади видів, представники якої мають однаково розміщені гонопори 

та живуть вздовж узбережжя Чорного моря. Trocheta danastrica формує 

незалежну, досить віддалену гілку в цій кладі (рис. 48). 

Екологія, природоохоронне і господарське значення. На відміну від 

більшості інших видів роду T. danastrica здебільшого живе вздовж рівнинних 

річок з пологими берегами, утвореними м’якими ґрунтами (Щѐголев, 1938). За 

нашими спостереженнями, на території України ці п’явки найчастіше 

трапляються в дельтах Дунаю, Дністра і Дніпра, у вологому прибережному 

ґрунті в заплавних листяних лісах. У заростях очерету цих п’явок не виявлено. 

Живиться T. danastrica здебільшого земляними черв’яками, на яких полює а 

ґрунті на березі водойм (Щѐголев, 1938). Ночами для полювання можуть 

виходити на поверхню. Інколи під час водопілля можна спостерігати масовий 

вихід цього виду на поверхню 

(М. Сон, особисте повідомлення, квітень 30, 2017). 
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Моніторинг чисельності T. danastrica ускладнений через її прихований 

спосіб життя. Trocheta danastrica використовують у аматорській риболовлі як 

наживка, через що в деяких країнах виловлюється в промислових масштабах 

(Grosser & Epshtein, 2009). Також на чисельність може впливати проведення 

меліоративних заходів. Утримуються та розмножується в неволі окремими 

аматорами (M. Pankiewicz, personal communication, January 5, 2020), що 

потенційно може дозволити скоротити вилов цієї п’явки. Через великі розміри, 

відносну простоту утримання та розмноження у майбутньому може 

використовуватися як модельний об’єкт у біологічних досліджень. 

Trocheta blanchardi Khomenko, S. Utevsky, A. Utevsky & Trontelj, 2020 

Трохета кримська 

Типове оселище. Україна, АР Крим, м. Ялта, р. Дерекойка. Координати – 

44° 30ʹ 17.65ʺ N, 34° 10ʹ 07.30ʺ E. 

Поширення. Південне узбережжя Криму. Достовірно відома лише з двох 

водойм в межах м. Ялта: р. Дерекойка та р. Учан-су 

(Прокопов и Утевский, 2005; Khomenko et al., 2020). Також існують 

повідомлення про знахідки трохет у р. Чорна та в околицях м. Гурзуф 

(Лукин, 1976; Прокопов и Утевский, 2005). 

Зовнішня морфологія. П’явки середнього або великого розміру з 

довжиною тіла до 8,5 см. Забарвлення сірого або коричневого кольору з 

рожевим відтінком. На поверхні тіла багато дрібних рівномірно розкиданих 

сосочків. У задній частині тіла сосочки мають тенденцію до формування 

поперечних рядів. Повний соміт складається з одинадцяти або дев’яти (з них 

два – подвійні) кілець. Формула соміту наступна: 

c1+c2+b2(c3,c4)+a2(b3,b4)+c9+c10+c11+d23+d24. Чоловічий гонопор 

розміщений в борозні між кільцями b3 і b4 (посередині другого подвійного 

кільця), жіночий – в борозні між кільцями c10 і c11 (рис. 32). Отже, між 
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гонопорами зазвичай знаходиться три (або половина подвійного і два 

звичайних) кільця. 

 

Рис. 32. Морфологічні особливості T. blanchardi. A – загальний вигляд п’явки; B – пояскова зона з черевної 

сторони, C – середній соміт із спинної сторони, D – задній присосок, E – ротовий присосок та псевдогнати, 

F – атріум, G – загальний вигляд статевої системи. Шкала для A= 15 мм, для B-D – 5 мм, для E-F – 2 мм. 

Внутрішня морфологія. Псевдогнати невеликі та досить широкі. Сім’яні 

мішки мають вигляд грон, тягнуться від заднього присока до XIX ганглія, де 

різко переходять у сім’яні резервуари (рис. 32). Сім’яні резервуари мають 

вигляд товстих сильнозвивистих каналів, які тягнуться від XIX до XV ганглія, 

де плавно переходять у сім’явипорскувальні канали (рис. 32). 

Сім’явипорскувальні канали мають вигляд тонких прямих або слабозвивистих 
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проток і тягнуться від XV до XI ганглія, де розвертаються у протилежний бік, 

формуючи преатріальні петлі, що мають вигляд невеликих завитків на кінці 

рогів атріуму (рис. 32). Атріум займає всю відстань між XII і XI гангліями та 

має прямі товсті роги (рис. 32). Спільний відділ атріуму округлий 

(рис. 32). Яйцеві мішки починаються посередні тіла між XII і XIII гангліями, 

після чого тягнуться в різні боки під сім’яними резервуарами, і між XIV і XV 

гангліями сходяться посередині тіла, утворюючи складно переплетену масу, яка 

досягає середини між XVI і XVII гангліями (рис. 32). 

Диференціація. З описаних видів найближчим до T. blanchardi є 

T. danastrica. Цей вид має так само розташовані гонопори та сосочки на всій 

поверхні тіла. Однак T. blanchardi значно менша за розмірами й має відносно 

ширше тіло та менш витягнуте тіло. Сосочки на поверхні тіла T. blanchardi 

менші за розміром і розташовані менш упорядковано. Передній присосок і 

псевдогнати T. blanchardi менш витягнуті. Соміт T. blanchardi і T. danastrica 

має однакову кільчастість, але у T. blanchardi більш виражена тенденція до 

розділення кілець b2 і a2. Хоча у обох видів атріум займає всю відстань між XII 

та XI гангліями, у T. blanchardi він менш витягнутий, а преатріальні петлі 

мають вигляд завитків, а не петель, як у T. danastrica. Крім того, споріднені й 

морфологічно близькі до T. blanchardi види живуть на Кавказі та в Анатолії 

вздовж узбережжя Чорного моря, але для виявлення морфологічних 

відмінностей між ними та T. blanchardi наявного матеріалу недостатньо. 

Філогенетичне положення. Trocheta blanchardi належить до дуже 

поширеної клади видів, представники якої мають однаково розміщені гонопори 

й живуть уздовж узбережжя Чорного моря. Trocheta blanchardi разом з 

п’явками з Грузії та північної Анатолії формує окрему кладу зі складною 

філогенетичною структурою (рис. 48). 

Екологія та природоохоронне значення. Живе вздовж берегів гірських 

річок Південного узбережжя Криму, ховаючись під камінням або утворюючи 

ходи в прибережному ґрунті й полюючи на різних безхребетних, зокрема на 
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земляних черв’яків. Достовірно відомий ареал T. blanchardi обмежений лише 

двома локалітетами, а останні спостереження вказують на зниження 

чисельності цього виду (Прокопов, 2018). Це вказує на вразливість цього виду 

внаслідок людської діяльності та змін клімату в бік аридизації, що наразі 

спостерігається. Ба більше, проведення природоохоронних заходів з боку 

України як держави є неможливим через окупацію АР Крим. Отже, виникає 

великий ризик вимирання T. blanchardi найближчим часом, для запобігання 

якого необхідне включення цього виду до Червоної книги України та 

Міжнародної червоної книги. 

Комплекс Trocheta sp. 1 

Поширення. Деякі малі водотоки, що стікають з південних схилів 

західної частини Великого Кавказу. Краснодарський край (РФ). 

Зовнішня морфологія. П’явка середнього-великого розміру, до 73мм 

довжиною (рис. 33). Світло-сіре забарвлення, часто з рудим відтінком. На 

відміну від більшості видів роду має дуже широкий ротовий присосок та різкий 

перехід між трахелосомою та уросомою. На тілі є сосочки, але лише на 

черевній стороні (рис. 33). Соміт складається з одинадцяти або восьми 

(з них три – подвійні) кілець. Формула соміту така: 

c1+c2+b2(c3,c4)+a2(b3,b4)+b5(c9,c10)+c11+d23+d24 (рис. 33). Чоловічий 

гонопор знаходиться в борозні між кільцями b2 і a2, жіночий – між кільцями b5 

і c11. Між гонопорами два подвійних або чотири звичайних кільця (рис. 33). 

Внутрішня морфологія. Псевдогнати дуже маленькі. Сім’яні мішки 

мають вигляд грон, що тягнуться від заднього присока до XVIII ганглія, де 

різко переходять у сім’яні резервуари (рис. 34). Сім’яні резервуари мають 

вигляд товстих сильнозвивистих каналів, які тягнуться від XVIII до XV ганглія, 

де плавно переходять у сім’явипорскувальні канали (рис. 34). 

Сім’явипорскувальні канали мають вигляд тонких слабозвивистих проток і 

тягнуться від XV до XI ганглія, де розвертаються у протилежний бік, 
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формуючи преатріальні петлі, що мають вигляд невеликих завитків на кінці 

рогів атріуму (рис. 34). Атріум займає приблизно половину відстані між XI і XII 

гангліями.  

 

Рис. 33. Зовнішня морфологія Trocheta sp. 1. A – пояскова зона з черевної сторони, B – соміт середньої частини 

тіла з черевної сторони, C - соміт середньої частини тіла з спинної сторони, D, E – загальний вигляд п’явки, 

F – загальний вигляд ювенільної п’явки. Шкала = 5 мм. 

Спільний відділ атріуму округлий, роги атріуму дуже сильно вигнуті та 

знаходяться під тупим кутом відносно один до одного. Яйцеві мішки 

починаються посередні тіла між XII і XIII гангліями, після чого тягнуться в 

різні боки під сім’яними резервуарами до XV-XVI ганглія, посередні тіла не 

сходяться (рис. 34). 
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Рис. 34. Внутрішня морфологія Trocheta sp. 1. A – псевдогнати, B – атріум, C – загальний вигляд статевої 

системи. Шкала = 2 мм. 

Диференціація. Найближчою морфологічно до Trocheta sp. 1 є 

T. vignai (Minelli, 1978), яка була описана з Туреччини. Обидва види мають 

різкий перехід між уросомою та трахелосомою, широкий ротовий присосок, та 

однакове положення гонопорів (Nesemann & Neubert, 1999), але є і кілька 

відмінних рис між ними. Задня третина тіла T. vignai дуже сильно розширена 

(Nesemann & Neubert, 1999), чого немає у Trocheta sp. 1. Соміт Trocheta sp. 1 

складається з одинадцяти кілець, проте у T. vignai він складається з семи або 

дев’яти кілець (Nesemann & Neubert, 1999). У дорослих особин Trocheta sp. 1 на 

черевній поверхні тіла є сосочки, яких зовсім немає у T. vignai 
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(Nesemann & Neubert, 1999). Молодих особин Trocheta sp. 1 можна відрізнити 

за наявністю очей, яких також немає у T. vignai (Nesemann & Neubert, 1999). 

Така різниця виникає через те, що кільця b2 і a2 у T. vignai ніколи не 

розділяються, а кільця b5 і c12 – лише інколи (Nesemann & Neubert, 1999). 

За будовою статевої системи, з тих видів, у яких її будова була 

досліджена, найближчою до Trocheta sp. 1 є T. cylindrica. Обидва види мають 

однакове положення гонопорів (Końel, 2004), схожі за своєю формою атріуми, а 

яйцеві мішки в обох видів не переплітаються посередині тіла (Grosser, 2015). 

Водночас у T. cylindrica сім’яні резервуари знаходяться між XVIII та XIV 

гангліями (Grosser, 2015), а у Trocheta sp. 1 – між XVIII та XV. Яйцеві мішки, 

судячи з малюнків К. Гроссера (2015), мають значно більшу довжину, ніж у 

Trocheta sp. 1. Хоча Trocheta sp. 1 і T. cylindrica мають однакове положення 

гонопорів і соміт, що складається з одинадцяти кілець, їх легко можна 

відрізнити за різким переходом між уросомою та трахелосомою, сосочками на 

череві й широким ротовим присоском. 

Філогенетичне положення. Належить до однієї з трьох головних 

субклад всередині клади, сформованої видами роду Trocheta (рис. 50). 

Представники цієї субклади поширені виключно на території Кавказу. 

Найближчими родичами Trocheta sp. 1 є схожі п’явки, які живуть у печерних 

водотоках Кавказу. Генетичні відмінності всередині клади Trocheta sp. 1 досить 

значні та наводять на висновки про наявність комплексу криптичних видів. 

Екологія. П’явки цієї групи живуть в невеликих струмках та джерелах, 

що протікають у низькогір’ї західної частини Великого Кавказу. Роль у 

харчовому ланцюзі цих п'явок невідома, але беручи до уваги великі розміри 

ротового присоска можна висунути припущення, що вони живляться водними 

безхребетними відносно великого до них розміру. 
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Грузинські печерні Trocheta spp. 

Поширення. На Кавказі печерні Trocheta відомі у двох регіонах, у 

Абхазькій Автономній Республіці та у краю Самегрело-Земо-Сванеті. Перший з 

виявлених, близький до T. danastrica і T. blanchardi видів, живе у печерах 

Середній Шакуранській та Голова Отапа на території Абхазької Автономної 

Республіки. Інший вид, один з двох близьких до Trocheta sp. 1 видів, був 

виявлений лише у Цебельда, що також у Абхазькій Автономній Республіці. 

Третій вид відомий нам з печер Чорцху та Гараха, що у краю Самегрело-Земо-

Сванеті, та печери Анухва, що у Абхазькій Автономній Республіці. 

 

Рис. 35. Зовнішня морфологія двох видів Trocheta з печер Південного Кавказу. A-D – загальний вигляд п’явок, 

E-F – пояскова зона, G-H – спина поверхня тіла. Шкала для A-D = 1 см, для E-H – 2 мм. 

Зовнішня морфологія. Один із виявлених видів так само як і 

T. danastrica та T. blanchardi має багаточисленні сосочки по всій поверхні тіла 

та такий самий склад соміту. Водночас на відміну від T. danastrica та 

T. blanchardi у цього виду забарвлення світлокоричневе. Відрізняється він і за 

положенням гонопорів. У цього виду чоловічий гонопор знаходиться в борозні 

між кільцями b2 і a2, жіночий – між кільцями b5 і c11. Отже, гонопори 
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розділені чотирма (або двома подвійними) кільцями (рис. 35). Інші два види 

більш схожі на Trocheta sp. 1. Вони мають виражений перехід між уросомою та 

трахелосомою та досить широкий ротовий присосок. За складом соміту та 

положенням гонопорів вони від Trocheta sp. 1 не відрізняються. Водночас, на 

відміну від цього виду вони не мають сосочків на черевній стороні тіла. Між 

собою ці види за зовнішньою морфологією дуже схожі, але у п’явок із Мегрелії 

можна побачити сліди пігментації у вигляді темнішого тла забарвлення, та 

світлої смуги, що проходить спиною (рис. 35). 

Філогенетичне положення. Печерні п’явки роду Trocheta належать до 

однієї клади і з більшістю інших видів роду, але вони не формують єдиної 

монофілетичної групи (рис. 48; рис. 50). Загалом можна виділити дві клади: 

перша входить до однієї суперклади з T. danastrica і T. blanchardi і друга, що 

близька до Trocheta sp. 1. Зразки, що сформували першу кладу, судячи за 

результатами делімітації, найімовірніше, належать до одного виду. Інша ж 

група печерних трохет різноманітніша, вона складається з двох сестринських 

клад, а результати делімітації свідчать, що ці клади відповідають щонайменше 

двом окремим видам. 

3.1.4. Fadejewobdella Lukin, 1962 

П’явки середнього та великого розміру, соміт складається з п’яти кілець 

рівної ширини. Атріум має спірально завиті роги. Кокон має дуже своєрідну, 

витягнуту, форму. 

Fadejewobdella quinqueannulata (Lukin, 1929) 

Псевдотрохета п’ятикільчаста 

Syn: Trocheta quinqueannulata Lukin, 1929 

Поширення. Ареал F. quinqueannulata займає північно-східну частину 

Азовсько-Чорноморського басейну, від берегів Дніпра до північних схилів 

Великого Кавказу. В Україні знахідки цього виду є в Харківській, 
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Дніпропетровській, Чернігівській та Сумській областях (Лукин, 1976; 

Utevsky, 2015). Також відомі знахідки у Росії в Ростовській області та 

Краснодарському краї (Лукин, 1976). 

 

Рис. 36. Зовнішня морфологія F. quinqueannulata. A – загальний вигляд п’явки; B, C – головний кінець тіла та 

передній присосок, D, E – пояскова зона, F, G – задній присосок. Шкала для A = 1 см, для B-G – 5мм. 

Зовнішня морфологія. Велика п’явка до 136 мм довжиною 

(Лукин, 1976). Спинна поверхня тіла має коричневе або оливкове тло із 

світлими плямами. Найбільші плями формують п’ять смуг, які тягнуться до 
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анального отвору (рис. 36). Центральна смуга є самою широкою та найбільш 

помітною. Черевна сторона тіла світло забарвлена (рис. 36). Соміт складається з 

п’яти кілець рівної ширини (Лукин, 1976), таким чином формула соміту 

наступна: b1+b2+a2+b5+b6. Чоловічий гонопор знаходиться між кільцями b1 і 

b2, а жіночий – між кільцями b5 і b6, таким чином гонопори розділені трьома 

кільцями (рис. 36). 

Філогенетичне положення. За результатами філогенетичного аналізу 

було виявлено, що F. quinqueannulata формує дуже віддалену від інших 

глоткових п’явок кладу у складі цієї родини (рис. 37-40). 
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3.2. Молекулярний філогенетичний аналіз 

3.2.1. Філогенетична структура родини Erpobdellidae 

Попередні дослідження, проведені за допомогою мультилокусних 

філогенетичних аналізів, виявили певну структуру всередині глоткових п’явок, 

але отримані угрупування, на думку багатьох авторів, не можуть бути 

охарактеризовані за своєю морфологію (Siddall, 2002; 

Oceguera-Figueroa et al., 2011), тому ними було прийнято рішення про 

синонімізацію родів Dina, Trocheta, Croatobranchus, Nephelopsis, Mooreobdella 

та Motobdella із родом Erpobdella. Однак деякі спеціалісти з таксономії п’явок 

не погодилися з таким рішенням (Trajanovski et al., 2010; Grosser, 2015; 

Govedich et al., 2019). Для розв’язання цієї проблеми ми вирішили 

проаналізувати окремо послідовності генів, які найчастіше використовуються 

для філогенетичних реконструкцій глоткових п’явок, а саме cox1, 12S, 28S та 

18S, і спробувати охарактеризувати отримані угрупування за морфологічними 

ознаками. 

У результаті філогенетичного аналізу послідовностей гена cox1 нами було 

отримано дерево (рис. 37), на якому можна виділити одинадцять основних 

монофілетичних клад, які мають високу бутстреп-підтримку. Вісім клад 

сформовані палеарктичними п’явками, ще дві клади включають виключно 

неарктичних п’явок, а одна із клад була утворена видами Trocheta subviridis, 

поширеним у Палеарктиці, та Nephelopsis obscura, поширеним у Неарктиці. 

Палеарктичні п’явки роду Erpobdella утворюють парафілетичну групу. До 

спільної із ними клади також належать види роду Trocheta, Mooreobdella, 

Motobdella, Nephelopsis, а також неарктичні Erpobdella і палеарктичні Dina, які 

об’єдналися в одну кладу. Неарктичні п’явки роду Erpobdella утворюють 

спільну кладу із видами родів Mooreobdella та Motobdella. Палеарктичні види 

роду Dina разом із переважною кількістю видів роду Trocheta утворюють 

спільну кладу, яка розділяється на дві сестринські субклади, до яких входять 

види роду Dina та Trocheta відповідно. Trocheta subviridis утворює окрему 




