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Описан новый вид голотурий Cucumaria beringiana sp. n. (Holothuroidea, Dendrochirotida, Cucumari-
idae) из Беринговова мора. Вид отличается от других видов рода строением спикул в стенке тела, щу-
пальцах, интроверте и амбулакральных ножках. Спикулы нового вида сходны со спикулами C. ve-
gae, но, в отличие от последнего вида, у C. beringiana поверхность пластинок обильно покрыта круп-
ными бугорками; конечная пластинка амбулакральной ножки более толстая, с бугорками на
поверхности и значительно меньшим числом отверстий. Кроме того, эти виды различаются окрас-
кой тела: у С. beringiana спинная и брюшная стороны бежевого цвета; у C. vegae спинная сторона
темно-коричневая, а брюшная – светло-серая. Спикулы C. beringiana также обладают сходством с
некоторыми спикулами амбулакральных ножек C. pusilla, но, в отличие от последних, они обильно
покрыты крупными бугорками; конечная пластинка амбулакральных ножек более толстая с нали-
чием бугорков на поверхности. Кроме того, C. beringiana отличается от C. pusilla меньшим размером
двух вентральных щупалец по сравнению со всеми остальными (8 + 2).

Ключевые слова: кукумария, таксономия, север Тихого океана
DOI: 10.31857/S0044513421090105

Согласно базе Word Register of Marine Species
(WoRMS), род Cucumaria насчитывает 47 валид-
ных видов (WoRMS, 2019). Cucumaria kirchbergii
colochiriformis Ludwig et Heding 1935 принята как
Stereoderma colochiriformis (Ludwig et Heding1935)
(WoRMS, 2019а). В 2019 г. из Карагинского залива
Берингова моря описан новый вид Cucumaria fed-
otovi Panina, Stepanov et Martynov 2019, пока еще
не включенный в базу WoRMS (Панина и др., 2019).

Cucumaria japonica Semper 1868, считалась под-
видом (Савельева, 1941; Lambert, 1984; 1997) или
вариететом (Mortensen, 1932; Panning, 1949; 1955)
C. frondosa (Gunnerus 1776). Многочисленные ис-
следования (Авилов и др., 1990; Калинин и др.,
1994; Левин, Гудимова, 1997; Гудимова, 1999;
Авилов, 2000; Степанов, 2003; Степанов, Шапо-
рев, 2003; Сильченко, 2019) показали достовер-
ные различия этих видов на морфологическом и
биохимическом уровнях. Ламберт (Lambert, 1997)
в своей монографии по голотуриям западного по-
бережья Северной Америки и Канады приводит
описание “C. frondosa japonica” из северо-восточ-

ной Пацифики (Аляска, Алеутские о-ва). По его
мнению, данные экземпляры являются промежу-
точными между C. frondosa и C. japonica по многим
характеристикам. Ф. Ламберт считает, что до тех
пор, пока статус данного вида не будет оконча-
тельно установлен, правомерно использовать на-
звание C. frondosa japonica для обозначения видов,
сходных с C. frondosa и C. japonica. Однако про-
смотр В.С. Левиным и Е.Н. Гудимовой образцов
C. frondosa japonica из коллекции Музея Британ-
ской Колумбии показал, что они относятся к не-
скольким видам и не являются ни C. frondosa, ни
C. japonica (Левин, Гудимова, 1997; Степанов, 2003).

Виды C. fallax Ludwig 1875, C. koreaensis Öster-
gren 1898 и C. pusilla Ludwig 1886 некоторые авто-
ры относили к роду Pseudocnus, соответственно,
P. fallax (Баранова, 1979; Степанов, Панина, 2016;
Смирнов, 2013 и др.), P. koreaensis (Panning, 1949;
Смирнов, 2013; Степанов, Панина, 2016) и P. pu-
sillus (Смирнов, 2013; Степанов, Панина, 2016).
Последние исследования показали, что эти виды
относятся к роду Cucumaria. Так, на основе ана-
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лиза структур тритерпеновых гликозидов голоту-
рии Cucumaria fallax и C. koreaensis однозначно от-
несены к роду Cucumaria, а не к роду Pseudocnus
(Сильченко, 2019).

Систематическое положение видов Cucumaria
sachalinica Djakonov 1958 (Дьяконов, 1958) и C. dil-
igens Djakonov et Baranova in Djakonov, Baranova et
Saveljeva 1958 (Дьяконов и др., 1958) нуждается в
уточнении. По мнению многих авторов, C. sachal-
inica следует относить к роду Leptopentacta Clark
1938 (Левин, Гудимова, 1997; Смирнов, 2013; Ste-
panov, Panina, 2016), а C. diligens к роду Stereoderma
Ayres 1851 (Смирнов, 2013). Мы считаем, что виды
C. sachalinica и C. diligens на основе морфологиче-
ских особенностей действительно следует пере-
вести в другие роды, но для этого требуются более
углубленные исследования, в том числе с приме-
нением генетических и биохимических методов.

В дальневосточных морях России без учета но-
вого вида обитает 17 видов кукумарий: C. ani-
vaensis Levin 2004 (Левин, 2004), C. conicospermium
Levin et Stepanov 2002 (Левин, Степанов, 2002),
C. diligens Djakonov et Baranova in Djakonov, Ba-
ranova et Saveljeva 1958 (Дьяконв и др., 1958)
C. djakonovi Baranova 1980 (Баранова, 1980), C. fal-
lax Ludwig 1875, C. fedotovi Panina, Stepanov et Mar-
tynov 2019 (Панина и др., 2019), C. fusiformis Levin
2006 (Левин, 2006), C. insperata Djakonov et Ba-
ranova in Djakonov, Baranova et Saveljeva 1958 (Дья-
конв и др., 1958), C. japonica Semper 1868 (= C. fron-
dosa japonica Semper 1868), C. koreaensis Östergren
1898, C. levini Stepanov et Pilganchuk 2002 (Степа-
нов, Пильганчук, 2002), C. miniata (Brandt 1835),
C. obscura Levin 2006 (Левин, 2006), C. okhotensis
Levin et Stepanov 2003 (Левин, 2003), C. pusilla Lud-
wig 1886, C. savelijevae Baranova 1980 (Баранова,
1980) и C. vegae Théel 1886. Точное местонахожде-
ние C. miniata в российских водах, к сожалению,
пока не установлено, известно лишь, что вид об-
наружен в августе 1991 г. близ о-ва Беринга (Ко-
мандорские о-ва) на глубине 65 м (Drozdova et al.,
1997).

В работе использован материал, полученный в
2010 г. в экспедиции ФГУП “ТИНРО-центра”.
Подробные сведения о материале приведены в
систематической части.

Материал хранится в Камчатском филиале
ФГБУН Тихоокеанского института географии
ДВО РАН (г. Петропавловск-Камчатский).

Образцы голотурий фотографировали, оцени-
вали их форму и окраску, измеряли длину.

Препараты спикул готовили по общепринятой
методике. Отобранные для исследования образ-
цы тканей растворяли в пробирках с гипохлори-
дом натрия (NaClO). Осевшие на дно пробирки

спикулы промывали, размещали на предметном
стекле и после подсыхания заключали в канад-
ский бальзам. Подготовленные таким образом
препараты просматривали под микроскопом,
изображение спикул выводили на экран компью-
тера при помощи установки, состоящей из
микроскопа “Микромед-2” и цифровой камеры
“DCM130”. Полученную информацию сохраня-
ли на жестком диске при помощи программы
“ScopePhoto” (Version 2.0.12.146) в виде графиче-
ского файла.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
Тип Echinodermata Bruguière 1791 [ex. Klein 1734]

Класс Holothuroidea Selenka 1867
Подкласс Holothuriacea Al. Smirnov 2012

Отряд Dendrochirotida Grube 1840
[nom. transl. Pawson et Fell 1965

(ex. Dendrochiroten Grube 1840)]
Подотряд Cucumariina Al. Smirnov 2012

Семейство Cucumariidae Ludwig 1894
Подсемейство Cucumariinae Ludwig 1894,

sensu Panning 1949
Род Cucumaria de Blainville 1834

emended Panning 1949
Cucumaria beringiana Stepanov et Panina sp. n.
Голотип (инв. № 106/349-1), паратип 1

(инв. № 106/349-2), паратип 2 (инв. № 106/349-3):
23.07.2010, ТИНРО-центр, НИС РК МРТ “Бухо-
ро”, ст. 39, 61°42′41–61°42′11 с.ш., 174°58′42–
174°57′11 в.д., глубина 36–34 м, t = 1.7°C, грунт –
галька, тип трала 27.1 ДТТВ, Cucumaria beringiana
sp. n. (3 экз.), сб. Степанов В.Г.

Д и а г н о з. Тело веретеновидное со слегка
приподнятыми передним и задним концами.
Цвет бежевый. Щупалец 10, два вентральных по
размерам меньше всех остальных. Радиальные
сегменты окологлоточного известкового кольца с
широким основанием и очень глубокой выемкой
по заднему краю; интеррадиальные сегменты
ланцетовидные. Половая папилла ”кистевидная“
с шестью выростами. Амбулакральные ножки
расположены строго по радиусам в 2–3 ряда.
Мышцы-ретракторы крепятся к продольным
мышцам на расстоянии от переднего конца тела,
равном 1/3 длины тела. Характерные спикулы
стенки тела – очкообразные перфорированные
пластинки с дистально расположенными отвер-
стиями и множеством крупных бугорков на по-
верхности.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е – Берин-
гово море.
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О п и с а н и е  г о л о т и п а. Самец (инв.
№ 106/349-1). Тело веретеновидное со слегка
приподнятыми передним и задним концами,
длиной 35 мм (рис. 1а). Цвет бежевый. Имеется
10 древовидных щупалец, два вентральных
щупальца по размерам меньше всех остальных.
Известковое окологлоточное кольцо высокое.
Радиальные сегменты окологлоточного известко-
вого кольца высотой около 2.5 мм, максимальная
ширина около 0.8 мм; имеют очень длинный пе-
редний отросток и очень глубокую выемку по зад-
нему краю (≈0.1 см). Интеррадиальные сегменты
окологлоточного известкового кольца ланцето-
видные (рис. 2а). Мадрепорит круглый, желтого
цвета, диаметром 0.4 мм. Полиев пузырь длин-
ный, узкий, длиной 5.3 мм. Генитальная папилла
“кистевидная” с шестью выростами (рис. 3) и
имеет сходство с генитальными папиллами сам-
цов C. okhotensis (Левин, Степанов, 2005; рис. 3в).
Форма генитальных папилл у видов дальнево-
сточных кукумарий настолько изменчива, что
говорить о какой-либо видовой специфичности
не представляется возможным. Амбулакральные
ножки расположены строго по радиусам в 2–3 ря-
да. Мышцы-ретракторы крепятся к продольным
мышцам на расстоянии 1/3 от переднего конца
тела. Окраска гонад и водных легких желтая.

Спикулы спинной стороны тела трех типов:
1) очкообразные перфорированные пластинки с
дистально расположенными отверстиями и мно-
жеством крупных бугорков на поверхности (рис. 4а),
2) перфорированные овальные пластинки с от-
верстиями и крупными бугорками, равномерно
распределенными по поверхности (рис. 4б), па-
лочки с бугорками (рис. 4в).

Спикулы брюшной стенки тела сходны со спи-
кулами спинной стороны (рис. 5).

Спикулы щупалец – перфорированные пла-
стинки без бугорков, зачастую разветвленные, с
дистально расположенными отверстиями (рис. 6а);
удлиненные перфорированные пластинки без бу-

горков и с отверстиями, равномерно распреде-
ленными по поверхности (рис. 6б); также разветв-
ленные палочки без бугорков (рис. 6в).

Спикулы интроверта – сильно удлиненные
перфорированные пластинки с дистально распо-
ложенными отверстиями, с бугорками или без
(рис. 7а); удлиненные перфорированные пла-
стинки с множеством отверстий и бугорков, рав-
номерно распределенных по поверхности (рис. 7б);
кроме того, палочки без бугорков с раздвоенны-
ми концами (рис. 7в).

Опорные пластинки амбулакральных ножек
сходны со спикулами интроверта (рис. 8а–8в),
конечная пластинка амбулакральной ножки –
большая, толстая, округлая, с множеством отвер-
стий и бугорков (рис. 8г).

О п и с а н и е  п а р а т и п о в. Паратип 1 – цвет
бежевый, длина 35 мм (инв. № 106/349-2)
(рис. 1б); паратип 1 – цвет бежевый, длина 22 мм
(инв. № 106/349-2) (рис. 1в). Внешнее и внутрен-
нее строение, а также форма спикул такие же, как
у голотипа.

З а м е ч а н и я. В сравнительных целях нами
переисследован экземпляр, определенный как
Cucumaria vegae (инв. № 383/391, опр. Баранова З.И.),
и экземпляр, определенный как Cucumaria pusilla
(инв. № 828/822, опр. Степанов В.Г.). Ниже при-
водится описание этих экземпляров.

Cucumaria vegae Théel 1886 (инв. № 383/391).
08.09.1969, ИБМ-ТИНРО, з/с “Крылатка”,
о-в Уруп, зал. Щукина, о-в Краб, р. 95, пр. 50, ка-
чественный сбор, смыв с камней и грунта в ванне
литорального типа, сб. Шорников.

Тело веретеновидное со слегка приподнятыми
передним и задним концами, длиной 25 мм
(рис. 9а). Окраска спинной стороны тела темно-
коричневая, брюшной – светло-серая. Ножки
распределены по амбулакрам в 1–2 ряда. Щупа-
лец 10, два вентральных ряда по размерам меньше
остальных.

Рис. 1. Внешний вид Cucumaria beringiana sp. n.: а – голотип (инв. № 106/349-1), б – паратип 1 (инв. № 106/349-2), в –
паратип 2 (инв. № 106/349-2). Масштаб 1 см.

а б в
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Спикулы стенки тела, щупалец, интроверта и
амбулакральных ножек очкообразные перфори-
рованные пластинки без бугорков (рис. 10а–10г).
Конечная пластинка амбулакральной ножки
(рис. 10д) крупная, ажурная, округлая, без бугор-

ков, с большим количеством отверстий, увеличи-
вающихся в размерах от центра к периферии.

Cucumaria pusilla Ludwig 1886 (инв. № 828/822).
04.08.2017, Курильские о-ва, о-в Матуа, м. Клюв,
б. Рубленная, 48°5′464 с.ш., 153°15′705 в.д., 14.6 м,
сб. Санамян Н.П.

Тело веретеновидное с зауженным задним
концом, длиной 28 мм (рис. 9б). Цвет белый.
Ножки распределены по амбулакрам в 1–3 ряда.
Щупалец 10, равного размера.

Характерные спикулы стенки тела – перфори-
рованные пластинки с зауженными концами и
небольшим количеством отверстий (4–9) и бу-
горков на поверхности; также встречаются удли-
ненные, изогнутые, прямоугольные, трапецие-
видные и разветвленные спикулы с бугорками
или без них и небольшим количеством отверстий
(рис. 11а). Спикулы щупалец в виде удлиненных,
округлых и рассеченных пластинок без бугорков
и большим количеством отверстий (рис. 11б).
Спикулы амбулакральных ножек – перфориро-
ванные пластинки с зауженными концами или
очкообразные пластинки с небольшим количе-
ством отверстий (2–9) и бугорков на поверхности
(рис. 11в). Диск амбулакральных ножек с неболь-
шой ажурной округлой конечной пластинкой без
бугорков и относительно небольшим количе-
ством отверстий (рис. 11г).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Cu-
cumaria beringiana sp. n. отличается от других видов
рода строением спикул в стенке тела, щупальцах,
интроверте и амбулакральных ножках. Спикулы
нового вида сходны со спикулами C. vegae, но в
отличие от последнего вида, у C. beringiana по-

Рис. 2. Сегменты известкового окологлоточного
кольца Cucumaria beringiana sp. n. (голотип): (R – ра-
диальный сегмент, IR – интеррадиальный сегмент.
Масштаб 0.5 мм.

IR

R

Рис. 3. Генитальная папилла самца (голотип).
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верхность пластинок обильно покрыта крупными
бугорками; конечная пластинка амбулакральной
ножки более толстая, с крупными бугорками на
поверхности и значительно меньшим числом от-
верстий. Кроме того, эти виды различаются
окраской тела: у С. beringiana спинная и брюшная
стороны бежевого цвета; а у C. vegae спинная сто-
рона темно-коричневая, брюшная – светло-се-
рая. Спикулы C. beringiana также обладают сход-
ством с некоторыми спикулами амбулакральных
ножек C. pusilla, но, в отличие от последних, они
обильно покрыты крупными бугорками; конеч-
ная пластинка амбулакральных ножек более тол-
стая с наличием крупными бугорков на поверхно-
сти. Кроме того, C. beringiana отличается от C. pu-
silla меньшим размером двух вентральных
щупалец по сравнению с остальными.

Э т и м о л о г и я. Вид назван по месту обитания.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид Cucumaria beringi-

ana известен только из типового местонахождения.
Таким образом, вместе с новым видом в дальне-

восточных морях России обитает 18 видов кукума-
рий. Ниже приводится определитель этих видов.

Определитель видов рода Cucumaria 
дальневосточных морей

1. Характерные спикулы стенки тела – вытяну-
тые перфорированные пластинки с зубчатым кра-
ем, в центральной части несколько крупных удли-
ненных отверстий, а по краям множество мелких
округлых отверстий (рис. 12а).................C. anivaensis

2. Характерные спикулы стенки тела – очкооб-
разные перфорированные пластинки с дистально
расположенными отверстиями, сходными с тако-
выми у C. vegae, но в отличие от последней, со
множеством мелких бугорков на поверхности
пластинки (рис. 12б).............................C. beringiana

3. Характерные спикулы стенки тела – удли-
ненные перфорированные пластинки “очкооб-
разной” формы, несущие по обоим концам от-
верстия, бугорки на поверхности пластинки от-
сутствуют (рис. 12в)................................... C. vegae

4. Преобладающий тип спикул стенки тела –
суженные к одному концу и заканчивающиеся
острым шипом (шипами) удлиненные перфори-
рованные пластинки с отверстиями, равномерно
распределенными по поверхности (1–3 отверстия
в поперечном ряду); поверхность пластинок
обильно покрыта бугорками, край пластинок
сглаженный (рис. 12г).................C. conicospermium

5. Характерные спикулы стенки тела – доволь-
но толстые, продолговато-овальные, с несколько
волнистым, но гладким краем перфорированные
пластинки, с крупными отверстиями (у крупных

спикул до 12–13 отверстий). На одном из кон-
цов спикула может быть снабжена 2–4 корот-
кими отростками, другой конец без отростков
(рис. 12д)..................................................C. diligens

6. Характерные спикулы стенки тела – сильно
вытянутые перфорированные пластинки с не-
большим количеством бугорков и отверстий
округлой, овальной и щелевидной формы (1–2 от-
верстия в поперечном ряду); края пластинок
сглаженные или зубчатые (рис. 12е)....C. djakonovi

7. Характерные спикулы стенки тела – толстые
перфорированные пластинки, на одном конце с
резко выраженным узким отростком; отверстия
относительно мелкие, примерно равного размера
(рис. 12ж)...................................................C. fallax

8. В амбулакральных ножках преобладают
очень крупные сильно рассеченные звездчатые
перфорированные пластинки (до 10 лучей), с

Рис. 4. Спикулы спинной стороны тела голотипа Cu-
cumaria beringiana sp. n.: а – очкообразные перфори-
рованные пластинки, б – перфорированные оваль-
ные пластинки, в – палочковидные спикулы. Здесь и
на рис. 4–9 масштаб 100 мкм.

а

б

в
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Рис. 5. Спикулы брюшной стороны тела голотипа Cucumaria beringiana sp. n.: а – очкообразные перфорированные пла-
стинки, б – перфорированные овальные пластинки, в – палочковидные спикулы.

а

в

б

Рис. 6. Спикулы щупалец голотипа Cucumaria beringiana sp. n.: а – очкообразные перфорированные пластинки, б –
перфорированные пластинки, в – палочковидные спикулы.

а

б

в
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Рис. 7. Спикулы интроверта голотипа Cucumaria beringiana sp. n.: а – очкообразные перфорированные пластинки, б –
перфорированные пластинки, в – палочковидные спикулы.

а

в

б

Рис. 8. Спикулы амбулакральных ножек голотипа Cucumaria beringiana sp. n.: а – очкообразные перфорированные пла-
стинки, б – перфорированные пластинки, в – палочковидные спикулы, г – конечная пластинка амбулакральной ножки.

ва

б

г

многочисленными отверстиями и острыми зуб-
цами по внешнему краю (рис. 12з).........C. fedotovi

9. Преобладающая форма спикул стенки тела –
маленькие вытянутые перфорированные пла-

стинки с небольшим количеством отверстий,
которые в центральной части спикулы, как пра-
вило, располагаются по первичному кресту
(рис. 12и)...........................................C. fusiformis
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10. Спикулы в стенке тела – продолговато-
овальные перфорированные пластинки с глад-
ким краем и небольшим числом (8–12) мелких
отверстий. Поверхность пластинок без бугорков
(рис. 12к)................................................C. insperata

11. Характерные спикулы стенки тела – сужен-
ные к одному концу широкие перфорированные
пластинки с шиповатым краем, множеством от-

верстий и большим количеством бугорков на по-
верхности (рис. 12л)................................C. japonica

12. Спикулы стенки тела – толстые овальные
перфорированные пластинки с гладким краем
и небольшим количеством мелких отверстий,
на одном конце пластинки слегка сужены и
снабжены несколькими короткими отростками
(рис. 12м)..........................................C. koreaensis

13. Преобладающий тип спикул стенки тела –
крупные рассеченные перфорированные пла-
стинки. Эти спикулы имеют некоторые черты
сходства с таковыми у С. frondosa и C. fedotovi, но
отличаются по ряду признаков. В отличие от
С. frondosa, спикулы имеют зазубренный край;
поверхность их в большей степени покрыта бу-
горками; отверстия значительно отличаются друг
от друга по форме и размерам и расположены
плотнее, из-за чего в средней части пластинки за-
частую приобретают форму сот; на поверхности
пластинок не обнаружено “мостиков” и шипова-
тых выростов. C. levini отличается от C. fedotovi го-
раздо менее рассеченной формой пластинок и
менее зазубренным краем (рис. 12н)..........C. levini

14. Спикулы – овальные слегка суженные к од-
ному из концов перфорированные пластинки с
небольшим количеством отверстий в 1–2 ряда;
края пластинок гладкие, за исключение суженно-
го конца, иногда несущего один зубчик или не-

Рис. 9. Внешний вид: а – Cucumaria vegae (инв. № 383/391);
б – Cucumaria pusilla (инв. № 828/822). Масштаб 1 см.

a

б

Рис. 10. Спикулы Cucumaria vegae: а – стенка тела, б – щупальца, в – интроверт, г – амбулакральные ножки, д – ко-
нечная пластинка амбулакральной ножки.
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сколько зубчиков; поверхность иногда покрыта
бугорками (рис. 12о)................................C. miniata

15. Преобладающая форма спикул стенки тела –
маленькие вытянутые перфорированные пла-
стинки с зубчатым краем, часто несколько сужен-
ные к одному из концов, в центральной части
обычно несколько крупных отверстий, поверх-
ность без бугорков (рис. 12п)..................C. obscura

16. Характерные спикулы стенки тела – боль-
шие перфорированные пластинки, с одной сто-
роны которых располагаются круглые отверстия,
с другой стороны радиально расходятся “лучи”,
разделенные вытянутыми отверстиями, иногда
открытыми наружу (рис. 12р)..............C. okhotensis

17. Характерные спикулы стенки тела – оваль-
ные перфорированные пластинки с небольшим
количеством отверстий (в 1–3 ряда) и бугорков на
поверхности (рис. 12с)..............................C. pusilla

18. Характерные спикулы стенки тела – удли-
ненные или расширенные пластинки с неровным
краем и небольшим количеством крупных и
мелких отверстий удлиненной, неправильной и
округлой формы. Характерной чертой спикул яв-
ляется наличие очень крупных отверстий удли-
ненной формы, а также длинных сильно разветв-
ленных выступов, зачастую отходящих от края
(рис. 12т).............................................C. savelijevae

Рис. 11. Спикулы Cucumaria pusilla.: а – стенка тела,
б – щупальца, в – амбулакральные ножки, г – конеч-
ная пластинка амбулакральной ножки.
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б
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г

Рис. 12. Спикулы куккумарий дальневосточных морей России: а – C. anivaensis, б – C. beringiana, в – C. vegae, г –
C. conicospermium, д – C. diligens, е – C. djakonovi, ж – C. fallax, з – C. fedotovi, и – C. fusiformis, к – C. insperata, л – C. ja-
ponica, м – C. koreaensis, н – C. levini, о – C. miniata, п – C. obscura, р – C. okhotensis, с – C. pusilla, т – C. savelijevae.
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CUCUMARIA BERINGIANA, A NEW SPECIES OF HOLOTHURIAN 
(HOLOTHUROIDEA, DENDROCHIROTIDA, CUCUMARIIDAE)

FROM THE BERING SEA
V. G. Stepanov1, *, E. G. Panina1, **

1Kamchatka Branch of the Pacific Geographical Institute, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Petropavlovsk-Kamchatsky, 683000 Russia

*e-mail: vgstepanov@inbox.ru
**e-mail: panina1968@mail.ru

A new species of holothurian, Cucumaria beringiana sp. n. (Holothuroidea, Dendrochirotida, Cucumarii-
dae), is described from the Bering Sea. The new species differs from congeners by the structure of the ossicles
in the body wall, tentacles, introvert and tube feet. The ossicles of the new species are similar to those of
C. vegae, but unlike the latter, in C. beringiana the surface of the plates is densely covered with tubercles; the
end plate of the tube feet is thicker, it bears tubercles on the surface and has significantly fewer holes. The
body wall ossicles of C. beringiana share some features with selected tube feet ossicles of C. pusilla, but unlike
the latter, they are densely covered with tubercles; in addition, the new species differs from C. pusilla by the thicker
end plate of the tube feet with tubercles on the surface, and two ventral tentacles smaller than the others.

Keywords: Cucumaria, taxonomy, northern Pacific
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Рассмотрены некоторые аспекты термобиологии трех видов ящериц рода Darevskia (партеногенети-
ческих Darevskia armeniaca и Darevskia unisexualis и отцовского для них бисексуального Darevskia val-
entini) и сравнены особенности термобиологии этих видов в условиях совместного обитания. Для
этого в летний период 2007, 2013, 2016 и 2018 года мы отлавливали представителей интересующих
нас видов ящериц в различных местах в Армении: Кучаке, Дилижане, Мец Сепасаре и Артавазе. Мы
измеряли длину тела (SVL) и клоакальную температуру тела отловленных ящериц, температуру воз-
духа и субстрата в момент поимки. На основе полученных данных было установлено, что исследо-
ванные виды значимо различаются по некоторым термобиологическим характеристикам. Темпера-
тура активности D. unisexualis на несколько градусов ниже, чем у других видов (T = 22.0–32.8°C про-
тив 25.6–35.6°C у D. armeniaca и 25.3–35.4°C у D. valentini). В условиях совместного обитания
температуры субстрата и воздуха по-разному влияют на температуру тела разных исследован-
ных видов.

Ключевые слова: симпатрия, длина тела, клоакальная температура тела, температура воздуха, темпе-
ратура субстрата, Армения
DOI: 10.31857/S0044513421090063

Скальные ящерицы принадлежат к роду
Darevskia (Lacertidae), который разделен на семь
надвидовых комплексов (raddei, rudis, saxicola,
caucasica, chlorogaster, defilippii и steineri (Arribas,
1999; Ahmadzadeh et al., 2013)) и включает 34 вида,
среди которых семь размножается партеногене-
тически (Ahmadzadeh et al., 2013). Последние об-
разовались в результате гибридизации обоеполых
видов (Даревский, 1967; Даревский и др., 2000).
По одной версии, партеногенетический вид D. ar-
meniaca (Mehely 1909) возник в результате гибри-
дизации особей, принадлежащих обоеполыми
видам: самца D. valentini (Boetlger 1892) (группа ru-
dis) и самки D. mixta (Mehely 1909) (группа raddei)

(Fu et al., 2000). По другой версии, происхожде-
ние этого вида связано с гибридизацией самца
обоеполого вида D. valentini и партеногенетиче-
ской самки D. dahli (Darevsky 1957) (Tarkhnishvili
et al., 2017). Другой партеногенетический вид,
D. unisexualis (Darevsky 1966), произошел в ре-
зультате гибридизации самки D. raddei nairensis
(Darevsky 1967) (группа raddei) и самца D. valentini
(группа rudis) (Murphy et al., 1996). Несмотря на
значительное время расхождения основных фи-
логенетических клад в роде Darevskia – около
18 млн лет (Murtskhvaladze et al., 2020) – скальные
ящерицы представляют собой группу сходных с
биологической точки зрения видов, адаптирован-

УДК 574.22;598.112;591.55;536.532
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ных к жизни в горах (Даревский, 1967). Гибрид-
ное происхождение партеногенетических видов
скальных ящериц и наличие геномов двух видов в
пределах одного организма (Spangenberg et al.,
2020), как и у других видов рептилий (Sites et al.,
1990), косвенно свидетельствуют о заимствова-
нии дочерними видами адаптивных свойств ро-
дителей (Anderson, Stebbins, 1954).

Современные ареалы обоеполого родитель-
ского вида D. valentini и его дочерних партеноге-
нетических видов D. armeniaca и D. unisexualis зна-
чительно перекрываются (Arakelyan et al., 2011).
В центральной Армении они образуют совмест-
ные поселения, где одновременно можно встре-
тить оба партеногенетических вида, а иногда –
все три вида вместе (Danielyan et al., 2008; Галоян,
2010). В этом случае они используют одни укры-
тия и места для нагревания и постоянно контак-
тируют (Галоян, 2013). Известно, что суточная ак-
тивность D. armeniaca и D. unisexualis различна:
D. armeniaca утром позже, чем D. unisexualis, выхо-
дят из ночевочных укрытий, а вечером позже
скрываются в них (Abrahamyan et al., 2014). Но не-
которые особенности термобиологии этих трех
видов остаются неисследованными. В частности,
остается непонятным, как зависит их температу-
ра от температуры воздуха и субстрата, нет дан-
ных о температуре активности D. unisexualis; не-
известно, схожи ли особенности термобиологии
D. armeniaca, D. unisexualis и D. valentini в условиях
совместного обитания. Мы поставили перед со-
бой цель определить термобиологические харак-
теристики этих видов в условиях синтопии и ал-
лопатрии.

Исследуемые виды
Скальные ящерицы распространены на Кав-

казе, в Крыму и в Малой Азии. Они тяготеют к
местообитаниям с большим количеством скал
или камней, которые используют как укрытия
(Даревский, 1967; Галоян, 2010). Некоторые виды
(D. brauneri (Mehely 1909), D. mixta (Mehely 1909))
в лесах переходят к древесному образу жизни, а
некоторые уходят от скал в степи и луга (D. valenti-
ni, D. caucasica (Mehely 1909)). Скальные ящери-
цы используют не только естественные место-
обитания, но и антропогенные (каменные стены,
развалины построек, мосты и плотины), причем
иногда их численность в искусственных место-
обитаниях даже выше, чем в природных (Дарев-
ский, 1967; Галоян, 2010).

Армянская ящерица (D. armeniaca) встречается
в Армении, Грузии, северо-восточной Турции и
северо-западном Азербайджане. Длина поло-
возрелых особей составляет 51–73 мм (SVL).
Окраска спины от зеленой или оливковой до бу-

рой. От головы к хвосту по середине спины идет
затылочная полоса, состоящая из отдельных вы-
тянутых поперек тела пятен. По бокам спины
идут височные полосы, образованные слитыми
темными кольцами с белыми центрами. В районе
передних конечностей два пятна имеют голубые
центры. Ниже височных расположены нижневи-
сочные полосы, также состоящие из слившихся
темных кружков. Брюхо бледно-желтое, иногда с
голубыми или черными пятнами на крайних пла-
стинках. Голова покрыта мелкими темными пят-
нами (Даревский, 1967).

Белобрюхая ящерица (D. unisexualis) встреча-
ется в Армении, места ее обитания разобщены и
расположены на границах ареала D. r. nairensis.
Длина от кончика носа до клоакальной щели у
половозрелых особей составляет 56–70 мм. Верх-
няя часть тела бежево-серая, покрыта небольши-
ми темными пятнами. По бокам тела расположе-
ны ряды более крупных соприкасающихся пятен,
все они, кроме одного голубого на уровне перед-
них конечностей, черные с белыми центрами
(Даревский, 1967).

Ящерица Валентина (D. valentini) принадлежит
к группе видов rudis. Этот вид встречается в Тур-
ции, Грузии и Армении. Окраска спины предста-
вителей этого вида варьирует от желто-оливковой
до буро-зеленой. Затылочная полоса состоит из
крупных черных или бурых пятен неправильной
формы. Височные полоски состоят из 1–3 рядов
слившихся темных кружков с голубыми центрами
(Даревский, 1967). Этот вид считается отцовским
для D. armeniaca и D. unisexualis.

Места и время исследования

В работу вошли данные из четырех мест прове-
дения исследований. Мы выбрали пробные пло-
щади, где производили необходимые измерения.
На первой пробной площади обитали D. armenia-
ca. Место проведения исследований находилось в
Дилижанском национальном парке (40°45′ с.ш.,
44°52′ в.д., Тавушский р-н, в окрестностях г. Ди-
лижан, 1400 м над ур. м.), в буково-грабовом лесу.
Пробная площадь располагалась на дне долины
между двумя водоразделами на южном макро-
склоне Иджеванского хребта. По дну ущелья про-
ходит русло ручья, которое частично пересыхает
летом. Склоны долины крутые – до 50°. Главные
лесообразующие породы леса – дуб (Querqus sp. p.
и граб Carpinus orientalis) с примесью рябины (Sor-
bus sp.) и березы (Betula sp.). Поверхность образо-
вана “крупнокаменистым склоном”, на котором
хорошо задерживается опад, мощность которого
достигает 15–20 см, встречаются одиночные рас-
тения, а в некоторых местах растительность обра-
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зует заросли. Работу проводили в период с 21 июня
по 3 августа 2007 г.

Вторая пробная площадь, где обитали D. arme-
niaca, D. unisexualis и D. valentini, располагалась в
окрестностях г. Апаран (Арагацонтская обл.), в
районе деревни Кучак (40°31″ с.ш., 44°23″ в.д.;
1920 м над ур. м.) на северном макросклоне
г. Арагац. Ландшафт представляет собой высоко-
горный разнотравный луг, на котором встречают-
ся каменистые холмы моренного происхождения
высотой 20–30 м, где и живут ящерицы. Выходы
базальтовых коренных горных пород, располо-
женные вдоль дороги, пронизаны глубокими ще-
лями, в которых ящерицы зимуют. На вершине
холмов растут кусты шиповника (Rosa sp.). Ис-
следования проводили в июне и июле 2013 г.

Третья пробная площадь располагалась на се-
веро-западе Армении в Ширакской обл., в
окрестностях населенного пункта Мец Сепасар,
на высоте 2000 м над ур. м. (41.031482 с.ш.,
43.829823 в.д.). В сегментах с большим количе-
ством камней наблюдалось больше ящериц. Тра-
вянистый ярус преимущественно не превышал
высоты в 20–30 см, достигая максимально 40–
50 см, и слагался в основном из Bromus sp., Poa sp.,
Veronica sp., Trifolium spp., Myosotis alpestris, Ornithoga-
lum sp., Rumex confertus, Tragopogon pratensis. Сбор
материала по D. valentini производили с 13 мая по
15 июня 2016 г.

Четвертая пробная площадь располагалась в
окрестностях деревни Артаваз (Армения, Котай-
ская обл., 40°37′ с.ш., 44°34′ в.д., высота – около
2000 м над ур. м.) на небольшом участке “не-
управляемого средневлажного травяного сооб-
щества” (тип Е2.7; Файвуш, Алексанян, 2016).
Здесь совместно обитали D. armeniaca и D. unisex-
ualis, однако в выборках были только особи пер-
вого вида. Среди растений на площадке преобла-
дали различные злаковые; бобовые, представлен-
ные в основном клевером ползучим (Trifolium
repens), клевером полевым (Trifolium campestre) и
клевером сомнительным (Trifolium ambiguum);
астровые, представленные одуванчиком лекар-
ственным (Taraxacum officinale) и тысячелистни-
ком Биберштейна (Achillea biebersteinii). Также по-
всеместно встречался подорожник ланцетолистный
(Plantago lanceolata). Площадка была ограничена с
трех сторон дорогой, а с четвертой – левым бере-
гом реки Мармарик. На ней находилось бетонное
здание с трещинами в северной стене. Эти трещи-
ны служили ящерицам укрытием. Кроме того,
площадка была с востока на запад рассечена не-
глубоким оврагом, заполненным бетонными
плитами. В щелях между ними также укрывались
ящерицы. Здесь исследования проводили 16 и
17 июня 2018 г.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Сбор полевого материала

Полевые исследования проводили в период
активности ящериц в первой половине дня. Яще-
риц отлавливали с помощью удочки с подвижной
петлей. Сразу после поимки у ящерицы измеряли
длину тела от кончика носа до клоакальной щели
(SVL) линейкой с точностью до 1 мм и клоакаль-
ную температуру тела термопарой (AZ8803) с точ-
ностью до 0.1°С. Ящериц во время измерений мы
держали в руках, поэтому старались измерить
температуру в течение 10 с, чтобы температура те-
ла ящериц не успела измениться из-за контакта с
руками и стресса животного. После проведения
необходимых манипуляций с ящерицей термопа-
рой измеряли температуру субстрата, на котором
была отловлена ящерица, и температуру воздуха
около поверхности субстрата на высоте 2–3 см.

В работу не вошли данные о неполовозрелых
особях, длина которых составляла менее 50 мм
(Даревский, 1967). Скорость нагревания и охла-
ждения у мелких ящериц выше, чем у крупных то-
го же вида (Carothers et al., 1997), отчего включе-
ние их в выборку могло исказить полученные
результаты. В настоящем исследовании мы ис-
пользовали данные по 22 особям D. armeniaca из
окрестностей Артаваза, 26 особям D. armeniaca и
21 особи D. unisexualis из Кучака, 18 особям D. ar-
meniaca из Дилижана, 8 самцам и 21 самке D. val-
entini из Мец Сепасара и 19 самцам и 4 самкам
D. valentini из Кучака.

Под диапазоном температур активности (activ-
ity temperature range) принято понимать диапазон
температур тела рептилии, при котором она мо-
жет проявлять такие формы активности как пере-
мещения, питание, охота и т.д., хотя может и
оставаться неподвижной или регулировать тем-
пературу тела (Bauwens et al., 1996; Espinoza, Tracy,
1997). Для достижения и поддержания этого по-
казателя температур рептилии используют фи-
зиологические (затемнение или осветление по-
кровов, увеличение или уменьшение частоты сер-
дечных сокращений) и поведенческие (переход
из освещенных участков в тень и наоборот, пере-
мещение между субстратами с разной температу-
рой) реакции (Espinoza, Tracy, 1997). В Артавазе
мы отлавливали только ящериц, которые лежали
вблизи убежища более или менее неподвижно на
освещенной солнцем поверхности (т.е., вероят-
но, занимались нагреванием, или баскингом).
В других местах проведения исследования отлав-
ливали только ящериц, очевидно проявлявших
формы рутинной активности – перемещение,
кормление и т.д. (Черлин, 2015).
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Обработка материала

Для каждого вида ящериц мы находили сред-
нюю арифметическую температуры тела актив-
ности ящериц (Huey, 1982; Espinoza, Tracy, 1997),
что позволило сравнить полученные данные с
имеющимися материалами по другим видам
скальных ящериц (Целлариус, Целлариус, 2001).
Мы также рассчитывали для каждой выборки
клоакальных температур тела ящериц медиану
(Me). Кроме того, для описания температуры тела
изучаемых ящериц мы строили графики зависи-
мости клоакальной температуры тела от темпера-
туры субстрата и окружающей температуры воз-
духа и приводили уравнения регрессии для этих
зависимостей (во всех уравнениях x − температу-
ра воздуха или субстрата, y − клоакальная темпе-
ратура тела).

Мы разделили выборку армянских ящериц из
Артаваза на две группы: достигшие и не достиг-
шие температуры активности. Для этого мы срав-
нили клоакальные температуры тела ящериц из
Артаваза с клоакальными температурами тела
ящериц из объединенной выборки из Кучака
и Дилижана, поскольку достоверных различий
между температурами тела ящериц из этих мест
не выявлено (тест Манна–Уитни, N = 26, 18 соот-
ветственно, p = 0.684).

Мы считали, что эти выборки отражают диа-
пазон температур активности армянских ящериц,
поскольку в этих местах проведения исследо-
ваний температуру тела измеряли только у актив-
ных особей, ориентируясь на их поведение.
В объединенной выборке армянских ящериц из
Кучака и Дилижана мы нашли среднее значение

температуры тела и значения, ограничивающие
доверительный интервал в 95% (их рассчитывали
как M ± 2SD, где M – среднее значение, SD –
стандартное отклонение; М = 30.7, SD = 1.84,
М + 2SD = 34.41, М-2SD = 27.05). Расчет по такой
формуле мы считаем возможным, т.к. распреде-
ление значений клоакальной температуры тела в
объединенной выборке из Кучака и Дилижана
значимо не отличается от нормального (Тест Ша-
пиро–Уилка, p = 0.192, N = 44, рис. 1). Затем из
выборки температур тел ящериц из Артаваза
убрали значения, меньшие нижней границы рас-
считанного доверительного интервала.

Все вычисления мы проводили и с выборкой
из Артаваза, из которой не убирали данные о яще-
рицах, температура которых была ниже рассчи-
танного доверительного интервала. Выборки, из
которых убрали или не убрали значения темпера-
тур тела ящериц ниже рассчитанного доверитель-
ного интервала, мы называли соответственно
“усеченной” и “неусеченной”.

Для анализа данных по значениям температу-
ры использовали непараметрические методы
(тест Манна–Уитни, тест Краскелла–Уоллиса,
коэффициент корреляции Спирмана). Для срав-
нения коэффициентов уравнений регрессии тем-
пературы тела ящериц и температуры окружаю-
щей среды использовали тест Чоу со статистикой
с распределением χ2. Перед проведением теста
Чоу исследуемые выборки проверили на равен-
ство остаточных дисперсий с помощью F-крите-
рия. Если по результатам этого теста мы обнару-
живали значимое различие остаточных диспер-
сий, тест Чоу не проводили. Для всех анализов
альтернативную гипотезу принимали при р < 0.05.

Рис. 1. Распределение температур тела D. armeniaca из Кучака и Дилижана.
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Данные обрабатывали с помощью языка R, паке-
тов strucchange (Zeileis et al., 2002) и dunn.test
(Dinno, 2017), графики строили с помощью паке-
та ggplot2 (Wickham, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Температура воздуха

Мы обнаружили значимые различия между
температурами воздуха в Мец Сепасаре и Дили-
жане и Мец Сепасаре и Кучаке, значимых разли-
чий между другими точками не обнаружили (тест
Краскелла-Уоллиса, тест Данна, метод Хольма)
(табл. 1).

Влияния размера тела и пола на температуру
Мы не выявили достоверной связи между дли-

ной тела ящериц и их клоакальной температурой
для D. armeniaca из Дилижана, Кучака и Артаваза
с учетом и без учета ящериц, температура которых
была ниже рассчитанного нами диапазона темпе-
ратур тела активных ящериц (Rs = 0.29, 0.1, 0.09,
0.007, p = 0.249, 0.644, 0.703, 0.977; N = 18, 26, 21,

22 соответственно) и D. unisexualis из Кучака (Rs =
= 0.03, p = 0.915, N = 20). Также мы не обнаружи-
ли значимых различий между температурами ак-
тивности самцов и самок D. valentini (тест Ман-
на–Уитни, p = 0.634, N = 27, N = 25 соответствен-
но), поэтому в дальнейших анализах данные по
самцам и самкам мы использовали как единую
выборку.

Температура активности
Достоверных различий между температурами

активности D. armeniaca из Кучака, Артаваза и
Дилижана с использованием “усеченной” и “не-
усеченной” выборок из Артаваза (Тест Краскел-
ла-Уоллиса, р = 0.192, 0.221; N = 26; 21, 22; 18 со-
ответственно) и D. valentini из Кучака и Мец Се-
пасара (Тест Манна–Уитни, p = 0.549, N = 23, 29
соответственно) мы не обнаружили, поэтому для
вычисления температур активности D. armeniaca
и D. valentini мы объединили выборки из разных
мест (табл. 2).

Нижняя граница температуры активности ар-
мянских ящериц по данным объединенной “усе-

Таблица 1. p-значения, полученные при попарном сравнении температур воздуха в разных местах проведения
исследования с помощью теста Данна

N – размер выборки.

Место проведения исследования Артаваз (N = 22) Дилижан (N = 18) Кучак (N = 70)

Дилижан 0.166 – –
Кучак 0.212 0.177 –
Мец Сепасар (N = 26) 0.254 0.006 0.006

Таблица 2. Показатели клоакальной температуры тела исследованных ящериц

Примечания. В скобках указаны данные, полученные на “неусеченной” выборке из Артаваз.
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D. armeniaca Самки Артаваз 31.8 31.1 31.7 30.95 35.6 35.6 27.3 27.2 21(22) 2.35 
(2.66)

2.08 
(2.17)

Кучак 30.9 31 35 27.8 26 1.94

Дилижан 30.6 30.85 33.4 27.2 18 1.72

D. unisexualis Самки Кучак 27.8 – 29 – 32.8 – 22 – 21 3.07 –

D. valentini Самки Мец Сепасар 31.4 31.5 31.3 31.6 35.4 35.4 26.7 25.3 21 2.52 2.17

Кучак 32.8 32.65 34.6 31.2 4 1.52

Самцы Мец Сепасар 31.2 31.15 34.2 28.3 8 2.19

Кучак 31.4 31.8 33.8 25.3 19 1.91
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Рис. 2. Температуры активности D. armeniaca из Артаваза (A1), Кучака (A2) и Дилижана (A3), D. unisexualis из Кучака
(U) и D. valentini из Мец Сепасара (V1) и Кучака (V2). Черная линия – медиана; границы ящика – верхняя и нижняя
квартили; концы усов – наименьшее и наибольшее значения, находящиеся в пределах 1.5 интерквартильных разма-
хов; точка – выброс.
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ченной” выборки из Артаваза, Кучака и Дилижа-
на составила 27.2°С, по данным “неусеченной”
выборки – 25.6°C, верхняя граница – 35.6°С.
Среднее значение температуры тела с учетом данных
“усеченной” выборки равняется 31.1 (±2.08)°С,
медиана – 31°C, с учетом данных “неусеченной”
выборки среднее значение равняется 31 (±2.17)°C,
медиана – 30.95°C.

Диапазон температур тела белобрюхих ящериц
находился в пределах 22–32.8°С. При этом сред-
нее значение составило 27.8 (±3.25)°С, а медиана –
29°С и достоверно отличалась от медианы темпе-
ратур тела армянских ящериц с использованием
данных как “усеченной”, так и “неусеченной”
выборки из Артаваза (тест Данна, метод Хольма,
p < 0.001).

Сравнение температур активности партеноге-
нетических видов с температурой активности
обоеполого родительского вида D. valentini пока-
зало, что она сходна с D. armeniaca при анализе
“усеченной” и “неусеченной” выборок из Арта-
ваза и значимо отличается от D. unisexualis (тест
Данна, метод Хольма, p = 0.127, p = 0.102, p < 0.001
соответственно) и составляет в среднем 31.5
(±2.17)°С (25.3–35.4°С, Ме = 31.6°С, N = 52) (рис. 2,
табл. 2).

Связь клоакальной температуры ящериц
с температурой воздуха и субстрата

Мы выявили положительную связь между тем-
пературой воздуха в приземном слое и клоакаль-
ной температурой тела D. armeniaca в Артавазе в
“усеченной” (Rs = 0.477, N = 21, p = 0.029, y =
= 0.3382x + 24.3588) и “неусеченной” (Rs = 0.51,
N = 22, p = 0.016, y = 0.3854x + 23.0622) выборках,
Дилижане (Rs = 0.477, N = 18; p = 0.045; y = 0.2734x +
+ 25.0264) и Кучаке ( Rs = 0.151, p = 0.459, N = 26,
y = 0.3404x + 24.2269), при этом разницы в коэф-
фициентах уравнений регрессии между Кучаком
и Дилижаном (тест Чоу, N = 26, 18, p = 0.668,
рис. 3B, 3C), Дилижаном и Артавазом (тест Чоу,
N = 18, 21, p = 0.539, рис. 3A, 3B) и Артавазом и
Кучаком с использованием “усеченной” (тест Чоу,
N = 21, 26, p = 0.991; рис. 3A, 3C) и “неусеченной”
(тест Чоу, N = 22, 26, p = 0.922) выборок мы не об-
наружили. Температура субстрата и клоакальная
температура тела D. armeniaca из Артаваза в “усе-
ченной” (Rs = 0.61, p = 0.003, N = 21, y = 0.31x +
+ 23.09) и “неусеченной” (Rs = 0.568, p = 0.006;
N = 22; y = 0.355x + 21.631) выборках и выборке из
Кучака (Rs = 0.746, p < 0.001, N = 26, y = 0.2851x +
+ 21.8152) достоверно связаны (рис. 3E, 3G).
Однако коэффициенты уравнений регрессии
клоакальной температуры тела и температуры
субстрата и клоакальной температуры тела и тем-
пературы воздуха у D. armeniaca из “усеченной”
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(тест Чоу, N = 21, p = 0.026; рис. 3A, 3E) и “неусе-
ченной” (тест Чоу, N = 22, p = 0.026) выборок из
Атраваза значимо различаются (рис. 3C, 3G).

Температура воздуха в приземном слое и кло-
акальная температура D. unisexualis из Кучака ока-
зались связаны (Rs = 0.62, p = 0.004, N = 20, y =
= 0.8085x + 12.7479). Связи между температурой
субстрата и клоакальной температурой тела
D. unisexualis из Кучака мы не выявили (Rs =
= 0.254, p = 0.28, N = 20, y = 0.1833x + 22.3913). Ко-
эффициенты уравнений регрессии клоакальной
температуры тела и температуры субстрата и кло-
акальной температуры тела и температуры возду-
ха у D. unisexualis из Кучака (тест Чоу, N = 20, p =
= 0.005, рис. 3D, 3F) значимо различаются.

Корреляция между клоакальной температурой
тела D. valentini и температурой субстрата оказа-
лась статистически незначимой в выборках из
Кучака и Мец Сепасара (Rs = 0.32, 0.25, p = 0.134,
0.233, N = 23, 24, y = 0.1598x + 27.2479; y = 0.097x +
+ 28.645 соответственно), но мы обнаружили
связь клоакальной температуры тела и температу-
ры воздуха в группах из Кучака (Rs = 0.42, p =
= 0.046, N = 23, y = 0.1884x + 26.6143) и Мец Сепа-
сара (Rs = –0.53, p = 0.005, N = 26, y = –0.3367x +
+ 40.0517), причем в последнем случае связь

оказалась обратной. Коэффициенты уравнений
регрессии клоакальной температуры тела и тем-
пературы воздуха не различаются значимо в вы-
борках D. valentini из Кучака и Мец сепасара (тест
Чоу, p = 0.404, N = 23, 26), коэффициенты уравне-
ний регрессии температуры тела и температуры
субстрата в этих выборках также не различаются
(тест Чоу, p = 0.993, N = 23, 24, рис. 3H, 3J).

Коэффициенты уравнений регрессии темпе-
ратуры воздуха (тест Чоу, N = 23, 20, p = 0.003;
рис. 3D, 3K) и клоакальной температуры у D. val-
entini и D. unisexualis из Кучака значимо различа-
ются. Коэффициенты уравнений регрессии кло-
акальной температуры тела D. armeniaca и D. uni-
sexualis и температур субстрата (тест Чоу, N = 26,
20, p < 0.001, рис. 3F, 3G) и воздуха (тест Чоу,
N = 26, 20, p < 0.001, рис. 3C, 3D) в Кучаке также
значимо различаются. Коэффициенты уравне-
ний регрессии температуры воздуха и клоакаль-
ной температуры D. valentini и D. armeniaca из Ку-
чака значимо не различаются (тест Чоу, N = 23,
26, p = 0.669, рис. 3C, 3K), а коэффициенты урав-
нений регрессии температуры субстрата и кло-
акальной температуры тела значимо различаются
(тест Чоу, N = 23, 26, p < 0.001, рис. 3G, 3J).

Рис. 3. Связь клоакальной температуры D. armeniaca с температурой воздуха в Артавазе (A), Дилижане (B) и Кучаке (С),
связь клоакальной температуры тела D. unisexualis с температурой воздуха (D) и субстрата (F), связь клоакальной тем-
пературы тела D. armeniaca с температурой субстрата в Артавазе (E) и Кучаке (G). Связь клоакальной температуры тела
D. valentini с температурой субстрата в Мец Сепасаре (H) и Кучаке (J) и с температурой воздуха в Мец Сепасаре (I) и
Кучаке (K). *Статистически значимые связи, белая точка – данные об этой особи были удалены из “усеченной” вы-
борки.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Из литературы известно, что температура тела
активных ящериц лесного вида D. brauneri (Mehe-
ly 1909) в среднем составляет 32.0 (±2.2)°С (Цел-
лариус, Целлариус, 2001) и сходны с температура-
ми, полученными нами для видов, обитающих в
высокогорных лугах. Данные о предпочитаемой
температуре тела D. armeniaca, полученные нами,
довольно близки к литературным данным по это-
му виду (примерно 30°C по литературным дан-
ным) (Даревский, 1967) и некоторым другим ви-
дам, хотя и отличаются от них примерно на 1°C.
В литературе отсутствуют данные о температурах
активности D. unisexualis, а по нашим данным они
составляют в среднем (и по медиане) 27.8–29.0°С,
что на несколько градусов ниже, чем у иных
исследованных представителей рода Darevskia.
По некоторым признакам, зафиксированным на-
ми у исследованных видов (диапазон температур
активности находится в районе 30°C, а у D. unisex-
ualis даже ниже, после нагревания утром наблю-
дается продолжительный баскинг, что заметно по
выборке D. armeniaca из Артаваза, а оптимальные
температуры тела можно зарегистрировать во
время баскинга), их всех можно отнести к потен-
циально ночным рептилиям (Черлин, 2010).

Ранее было показано, что ящерицы D. unisexu-
alis начинают выходить из ночных укрытий рань-
ше утром и уходят в них раньше вечером, чем
D. armeniaca, обитающие совместно с ними (Abra-
hamyan et al., 2014). Относительно ранний выход
D. unisexualis из укрытий можно связать с тем, что
их температуры активности ниже, чем у D. armеni-
aca, а значит, для того чтобы начать рутинную ак-
тивность, они нуждаются в меньшей температуре
тела и, вероятно, окружающей среды.

Можно предположить, что низкий по сравне-
нию с D. armeniaca диапазон температур активно-
сти D. unisexualis связан с происхождением этого
вида от высокогорного подвида D. raddei – D. rad-
dei nairensis (Vergun et al., 2020), обитающего на
высотах 2000–3000 м над ур. м. (Arakelyan et al.,
2011), в то время как виды, которые считают мате-
ринскими для D. armeniaca – D. mixta и D. dahli
(Fu et al., 2000; Vergun et al., 2014), встречаются в
более теплом климате и на меньших высотах:
1250–1500 (Petrosyan et al., 2019) и 700–1500 м над
ур. м. соответственно.

Есть основания полагать, что экологические
ниши D. valentini и D. armeniaca близки, посколь-
ку они обладают сходными требованиями к тем-
пературе, влажности и другим параметрам среды
(Petrosyan et al., 2019). Обнаруженное нами сход-
ство температур активности этих видов свиде-
тельствует также об их экологической близости
(рис. 2), что подтверждается и в эксперименте в

термоградиентприборе (Galoyan et al., 2019). Та-
ким образом, экспериментальные данные и на-
блюдения показывают различия в термобиологии
D. unisexualis с одной стороны и D. armeniaca и
D. valentini – с другой, что интересно с биологиче-
ской точки зрения и позволяет строить гипотезы
о биологических различиях этих двух видов. В Ку-
чаке температура субстрата по-разному влияет на
клоакальную температуру ящериц D. valentini и
D. armeniaca, что может свидетельствовать о раз-
ном использовании этими видами тепла субстра-
та для нагревания. Также температура обоих этих
видов не так, как температура D. unisexualis, зави-
сит от температур окружающей среды, что может
свидетельствовать о разном использовании ре-
сурсов для нагревания разными видами скальных
ящериц в условиях совместного обитания. Воз-
можно, эти различия позволяют сосуществую-
щим видам снижать межвидовую конкуренцию в
смешанных популяциях с высокой плотностью
населения.

Найденный нами статистически значимый от-
рицательный коэффициент корреляции между
температурой воздуха в Мец Сепасаре и кло-
акальной температурой D. valentini мы связываем
с малым объемом выборки, т.к. найти объяснение
такого феномена затруднительно. Найденный
нами статистически значимый коэффициент
корреляции между температурой воздуха в Куча-
ке и клоакальной температурой тела D. valentini
показывает довольно слабую связь. Таким обра-
зом, можно считать, что мы не нашли биологиче-
ски значимых связей между клоакальными тем-
пературами тела представителей этого вида и тем-
пературами окружающей среды.
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PECULIARITIES OF THERMAL BIOLOGY IN TWO PARTHENOGENETIC, 
DAREVSKIA ARMENIACA AND DAREVSKIA UNISEXUALIS, AND ONE 

BISEXUAL ROCK LIZARD SPECIES, DAREVSKIA VALENTINI (LACERTIDAE, 
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Some aspects of thermal biology were considered in three species of the lizard genus Darevskia: the parthe-
nogenetic Darevskia armeniaca and D. unisexualis, and their parental bisexual species Darevskia valentini. The
main objective of the present research was to compare the thermal biology of these species in a mixed popu-
lation. Material was captured at four localities in Armenia: Kuchak, Dilijan, Mets Sepasar, and Artavaz in
summer 2007, 2013, 2016 and 2018, respectively. Their snout-vent length and cloacal body temperature, as
well as air and substrate temperatures were measured. The following differences in the thermal biology of the
study species were revealed: D. unisexualis had a relatively low activity temperature range (T = 22.0–32.8°C,
vs. 25.6–35.6°C for D. armeniaca or 25.3–35.4°C for D. valentini). Body temperature of different species was
found to correlate differently with both air temperature and substrate temperature under the conditions of
their coexistence at Kuchak.

Keywords: sympatry, snout-vent length, cloacal body temperature, air temperature, substrate temperature,
correlation, Armenia
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Данные полевых наблюдений свидетельствуют, что Varanus griseus способен с единичного предъяв-
ления запоминать места значимых событий и через продолжительное время целенаправленно воз-
вращаться к этим местам, не придерживаясь того маршрута, которым он следовал туда непосред-
ственно перед событием. Варан способен определить свое местоположение, будучи лишен инфор-
мации о маршруте, который его в это место привел, и проложить относительно прямой путь к
объекту, находящемуся за пределами его прямого восприятия. Функциональные блоки индивиду-
ального участка могут быть разнесены на расстояние до 10 км, переходы между блоками каждый раз
совершаются частично или полностью по новому маршруту, расстояние между маршрутами может
достигать 2 км. Поведение варана хорошо объясняется в рамках гипотезы, предполагающей нали-
чие у него аллоцентрической мозаичной ментальной карты. Интеграция пути, вероятно, служит не
столько средством навигации, сколько одним из инструментов построения такой карты.

Ключевые слова: навигация, ментальная карта, интеграция пути, Varanus grisius
DOI: 10.31857/S0044513421110118

Навигация, по сути, это способность субъекта
проложить маршрут из точки А, в которой он в
данный момент находится, в некую точку В, нахо-
дящуюся за пределами его прямого восприятия.
Термин “навигация” употребляется как при изу-
чении дальних, часто трансконтинентальных се-
зонных миграций, так и при изучении локальных
перемещений животных в пределах их постоян-
ных участков обитания. Однако между этими ва-
риантами навигации имеются существенные раз-
личия.

Если перемещения в ходе дальних сезонных
миграций могут и, по-видимому, должны осно-
вываться преимущественно на врожденных меха-
низмах реагирования, то локальная навигация
должна базироваться в первую очередь на инди-
видуальном опыте животного. Именно когнитив-
ные основы такой навигации, хотя само понятие
при этом не употреблялось, изучались зоопсихо-
логами в ходе экспериментов по поведению жи-
вотных в лабиринтах, и именно на основании
этих экспериментов Толменом была предложена
концепция когнитивной карты (Tolman, 1948),
предполагающая ментальную репрезентацию мест-

ности и в том или ином виде лежащая в основе
значительной части современных представлений
о навигации животных. Исследования последних
десятилетий показали, что существует возмож-
ность не только ментальной репрезентации
местности, как таковой, но и возможность репре-
зентации последовательности предстоящих дей-
ствий по достижению удаленной цели (Moser et al.,
2014; Цукерман и др., 2014). Последнее, и на наш
взгляд это очень важно, расширяет круг понятий,
которые могут быть использованы зоологом для
описания поведения животных без риска под-
вергнуться самым страшным обвинениям про-
шлого столетия – обвинениям в телеологичности
и антропоморфизме. Не исключено, что менталь-
ные механизмы локальной навигации лежат в
основе возникновения и развития когнитивных
способностей вообще (Buzsáki, Moser, 2013; Мень-
шикова и др., 2018). Таким образом, изучение на-
вигации животных из разряда, в общем, специ-
альной области исследований неуклонно перехо-
дит в область исследований фундаментальных.

Очевидно, что, если нас интересуют проис-
хождение и эволюция биологических навигаци-

УДК 598.112.8;591.524.21
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онных инструментов, имеет прямой смысл при-
смотреться, каковы навигационные способности
животных из нескольких параллельных филоге-
нетических стволов. В рамках клады высших по-
звоночных такими стволами являются: Theromor-
pha, рецентные представители – млекопитающие
(Mammalia); Archosauromorpha – крокодилы
(Crocodilia), черепахи (Testudines) и птицы (Aves);
Lepidosauromorpha – гаттерии (Rhynchocephalia),
ящерицы и змеи (Squamata). При этом экспери-
ментальные работы по изучению локального про-
странственного поведения велись преимуще-
ственно на млекопитающих, в первую очередь на
грызунах (Rodentia), все другие группы изучены
существенно хуже. Для млекопитающих (и почти
исключительно для них) более или менее извест-
ны также нейробиологические основы локальной
навигации (Hafting et al., 2005; Moser et al., 2014;
и др.). Для Lepidosauromorpha такие данные, на-
сколько нам известно, полностью отсутствуют.
При этом с точки зрения сравнительных исследо-
ваний ящерицы представляются весьма перспек-
тивным объектом. Во-первых, в силу некоторых,
сближающих их с млекопитающими, особенно-
стей экологических и поведенческих стратегий
(Regal, 1983; Hertz et al., 1988; Bauwens, Diaz-Uri-
arte, 1997; Целлариус, 2011), во-вторых – просто в
силу удобства этой группы для полевых наблюде-
ний (Fox et al., 2003).

Навигационные способности ящериц практи-
чески не изучены, возможно потому, что преоб-
ладает мнение о примитивности поведения пред-
ставителей этой группы, в том числе и связанного
с использованием пространства. Мнение это не-
верно. У многих видов участки постоянного оби-
тания достаточно обширны и обладают выражен-
ной функциональной структурой (Evans, 1951;
Rand, Rand, 1978; Auffenberg, 1981; Tsellarius et al.,
1997; и др.), что предполагает вполне развитые
навигационные способности. В экспериментах
по экстраполяции траектории движения приман-
ки по короткому видимому отрезку этой траекто-
рии показано, что частота правильных решений у
ящериц превышает таковую у многих птиц и не-
которых млекопитающих (Крушинский, 1977).

По-видимому, для первичной оценки навига-
ционных способностей не обязательны углублен-
ные экспериментальные исследования, в том
числе нейробиологические, достаточно знаний
о функциональной структуре индивидуального
пространства (sensu Иваницкий, 1989) конкрет-
ной особи и наблюдений за перемещениями этой
особи в контексте определенных экологических
и/или социальных обстоятельств. В настоящем
сообщении приведены данные о структуре участ-
ков обитания и перемещениях серого варана
(Varanus griseus Daud.), полученные нами в ходе

полевых исследований поведенческой экологии
данного вида. Следует иметь в виду, что при пла-
нировании исследований задача изучения нави-
гации серого варана не ставилась. Приведенные
данные – это те фрагменты наблюдений, которые
позволяют получить какое-то представление о
сложности и путях решения навигационных за-
дач у серого варана и могут, в определенной сте-
пени, служить точкой опоры для построения
предварительных гипотез и планирования иссле-
дований навигации и ориентирования у ящериц.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Работы проведены в 1990–1994 гг. на терри-

тории Кызылкумского заповедника (40°40′ N,
62°08′ E). Участок, на котором велись основные
наблюдения, размером 6 × 3.5 км, вытянут вдоль
правого берега Амударьи; основной ландшафт –
грядовые пески под илаковыми белосаксаульни-
ками (рис. 1). С запада обрывы и крутые осыпные
склоны коренного берега (общая высота до 40 м)
отделяют пески от поймы, заросшей тугайным
лесом.

Отловленных варанов измеряли, фотографи-
ровали, на подошвы обеих задних лап наклеивали
индивидуальную метку – тот или иной значок из
тонкой кожи, оставляющий характерный отпеча-
ток на грунте (Tsellarius, Cherlin, 1991). Кроме то-
го, животные распознавались по рисунку на спи-
не, имеющему строго индивидуальный характер
(Tsellarius, Cherlin, 1991). Каждый варан получал
свой буквенно-цифровой картотечный индекс.
Однако постоянно находившиеся под наблюде-
нием животные получали имена, которые дава-
лись им либо по форме следовой метки, либо по
каким-то физическим или поведенческим осо-
бенностям. В данной статье мы обозначаем осо-
бей под их картотечным индексом (литерой M
маркируются самцы, литерой F – самки), но,
дабы сохранить преемственность с предшествую-
щими статьям, в скобках указываем имена.

Варанов, отловленных для мечения и прочих
манипуляций, приносили в лагерь, а на следую-
щий день, иногда через день, выпускали прибли-
зительно в районе поимки в любую подходящую
нору. В лагерь и обратно животные транспорти-
ровали в мешках из плотной ткани, часто поме-
щенных в брезентовый рюкзак. Маршрут транс-
портировки никогда не был прямолинейным, от-
части в силу рельефа местности, но в основном
потому, что исследователь попутно выполнял ряд
других задач, не связанных с транспортировкой.

В самом начале первого сезона нами была со-
ставлена карта-схема участка работ и прилегаю-
щих территорий в масштабе 1 : 2000, на которую
наносились все точки встреч варанов, их следов,
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траектории перемещения и основные события.
Далее на карту-схему накладывалась сетка со сто-
роной ячейки 100 × 100 м в масштабе схемы и
подсчитывалось число точек регистрации живот-
ного или его следа в каждом квадрате. Под инди-
видуальным участком варана в рамках данной
статьи подразумевается оконтуренная методом
выпуклого многоугольника совокупность квадра-
тов, в которых число точек регистрации достовер-
но превышало среднюю (Samuel et al., 1985).

Визуальные наблюдения за варанами велись
из специально устроенных укрытий – засидок.
Однако львиная доля информации об экологии и
поведении серого варана получена нами в резуль-
тате тропления, общая протяженность которого
составляет несколько сотен километров. При
определенном навыке, след взрослого варана и
метка на нем распознаются даже на участках, по-
крытых глинистой корочкой, а отдельные отпе-
чатки – даже на участках, покрытых пустынным
мхом. По следу варана хорошо распознаются мно-
гие поведенческие комплексы (Tsellarius, Tsellari-
us, 1997), не говоря уж о таких событиях, как охо-
та или уход в убежище. При троплении начальная
точка привязывалась к местности, затем, через
тот или иной интервал, привязывалась вторая
точка, и так далее. Величина интервала между
точками зависела от рельефа местности, сложно-
сти траектории и происходящих событий. В каждой

последующей точке делалось описание предыду-
щего отрезка траектории.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сенсорные приоритеты серого варана
и ознакомительное поведение

Данные наблюдений безусловно свидетель-
ствуют, что у серого варана при восприятии более
или менее удаленных объектов главную роль иг-
рает зрение. Ознакомительное (exploratory) пове-
дение типично для животного с доминированием
зрения – варан приподнимает на лапах переднюю
часть тела и вытягивает шею (рис. 2) – т.е. явно
сканирует местность визуально. Такое поведение
почти обязательно после встречи с сородичем и
при выходе варана из норы, как после ночевки,
так и в процессе охоты.

Хеморецепция у серого варана также весьма
совершенна, животное, в частности, способно к
индивидуальному различению следов сородичей
(Tsellarius, Men’shikov, 1994). Однако реакция на
след (повышение частоты выбрасывания языка)
обнаруживается только при непосредственном
столкновении со следом. На скрытый пищевой
объект регистрировалась реакция с расстояния не
более четырех–пяти метров. Следует также при-
нимать во внимание, что характерные для мест
обитания серого варана сильные дневные ветра
сильно осложняют дистанционную хеморецепцию.

Рис. 1. Грядовые пески под илаковыми белосаксаульниками – основной биотоп серого варана в районе исследований.
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Конфигурация индивидуальных участков

Индивидуальные участки серого варана в рай-
оне исследований образуют скопления (поселе-
ния, Tsellarius et al., 1995). Участки всех членов
одного поселения почти полностью перекрыва-
ются. Не менее 80% всего времени активности
вараны придерживались открытого ландшафта
(рис. 1), склоны коренного берега и тугай посе-
щались лишь эпизодически, преимущественно
весной. У большей части меченых особей инди-
видуальные участки были более или менее ком-
пактны, расстояние между наиболее удаленными
точками участка не превышало 2 км, площадь ин-
дивидуальных участков в среднем составляла
около 65 ± 21 га1 (n = 28). Однако у некоторых
особей участок распадался на два, изредка на три
фрагмента. Расстояние между фрагментами со-
ставляло от 2 до 10 км, при переходе между фраг-
ментами вараны практически никогда не охоти-
лись и не останавливались на ночевку, уходы на
дневку отмечались лишь в единичных случаях.

Зимовочные убежища большинства наблю-
давшихся особей располагались в норах в основа-
нии обрывов коренного берега. Животные зимо-
вали поодиночке, убежище использовалось в те-
чение нескольких лет. Как правило, варан весь
дальнейший период активности обитал на участ-
ке, прилегающем к месту зимовки (компактные
индивидуальные участки). Несколько самцов до
месяца держались в окрестностях зимовки, после
чего уходили далеко в глубь песков на все лето,

1 Указано стандартное отклонение.

т.е. индивидуальный участок состоял из зимовоч-
но-весеннего и летнего (основного) фрагментов.

Для укрытия от жары в середине дня и для но-
чевки варан может использовать первую попав-
шуюся нору подходящего размера. Однако более
чем в половине случаев животное использует “го-
стиницы” – расширенные и модифицированные
норы грызунов. Каждая особь использует от че-
тырех до 10 гостиниц, при этом какой-либо пра-
вильный порядок их размещения и использова-
ния не улавливается. Гостиницу могут посещать
несколько особей, но, как правило, не одновре-
менно.

В районе исследований весь период активно-
сти основными местами охоты серого варана яв-
ляются поселения (колонии) большой песчанки
(Rhombomys opimus Licht.). Весной вараны могут
активно разыскивать кладки фазана (Phasianus
colchicus L.) и охотиться на выходящих с зимовки
гюрз (Vipera lebetina L.) (Tsellarius et al., 1997). Зи-
мовки гюрз концентрируются на обрывах и скло-
нах коренного берега, гнезда фазанов – вдоль его
подножия, на опушке тугая, колонии песчанки –
только в песках.

Для откладки яиц самка роет специальную
гнездовую нору, каждый год новую и в разных
районах участка обитания. Из года в год самка в
брачный период контактирует с одним и тем же
самцом (или небольшой группой самцов) (Tsellar-
ius et al., 1995; Tsellarius, Tsellarius, 1996). Обычно
партнеры принадлежат к одному поселению, и их
индивидуальные участки широко перекрывают-
ся. Реже партнеры принадлежали к разным посе-

Рис. 2. Варан осматривает окрестности: А – при уходе с места контакта с сородичем, В – при выходе из норы.

A B
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лениям, в этом случае в брачный период один из
них на несколько дней посещал поселение парт-
нера, т.е. участок состоял из основного и брачно-
го фрагментов. В период ухаживания самцы в те-
чение несколько дней следуют за самкой (Tsellar-
ius, Tsellarius, 1996), и места контактов с самкой
широко распределены по ее участку.

Перемещения варана по участку
постоянного обитания

При охоте на колониях песчанки варан пере-
мещается от одной колонии к другой. Какая-либо
устойчивая последовательность обследования
колоний отсутствует. На колонии варан обследу-
ет выходы нор, время от времени уходит под зем-
лю. Переход между колониями почти прямолине-
ен, как и уход в убежище после охоты (рис. 3).
Следует иметь в виду, что большинство крупных
колоний расположены в котловинах, а расстоя-
ние между ними может превышать 200 м, т.е. из
одной колонии другая не видна. Точно так же с
места окончания охоты обычно не видно место
расположения убежища.

Когда самка приступает к устройству гнездо-
вой норы, то в течение нескольких дней она роет
до полутора десятков так называемых пробных
нор (Целлариус, Меньшиков, 1995), разбросан-
ных на площади 4–15 га. На время ночевки самка
обычно покидает этот район. Пробные норы ни-
как не связаны ни с гостиницами, ни с норами
грызунов вообще. В какой-то момент самка воз-

вращается к одной из пробных нор (иногда к одной
из первых) и заканчивает на ее основе устройство
полноценной гнездовой норы, т.е. самка помнит
места расположения (и, по-видимому, качество)
пробных нор. После откладки яиц самка в тече-
ние около 5–10 дней большую часть времени про-
водит в гнездовой норе или в непосредственной
близости от нее. Затем самка начинает охотиться,
уходя от норы на расстояние до 1.5–2 км, но про-
должает ее посещать с интервалом в несколько
дней (Целлариус, Меньшиков, 1995). Какого-ли-
бо намека на постоянство маршрутов ухода от но-
ры или возвращения к ней не наблюдается.

Самец, идущий в брачный период по следу
самки (такое следование может продолжаться не-
сколько дней) (Tsellarius, Tsellarius, 1996), при на-
ступлении вечера оставляет ее след и направляет-
ся к ближайшему ночному убежищу, иногда за
несколько сотен метров. Утром, выйдя из норы,
он может прямо возвращаться к месту, где был
оставлен след самки, не придерживаясь своего
вечернего следа (рис. 4).

Самка F-2 (Кусачая) в течение нескольких лет
подряд в период спаривания приходила со своего
индивидуального участка на участок самца М-9
(Эс Девятый). Здесь она держалась на площади с
поперечником около 300 м, где ее рано или позд-
но находил Эс Девятый, после чего происходило
неоднократное спаривание. Затем самка возвра-
щалась на свой участок (рис. 5). Протяженность
перехода в один конец составляла 2.0–2.5 км. При
этом маршруты самки в разные годы, а также по

Рис. 3. Перемещения самца М-16 (Мафиози) в первой половине дня в процессе охоты на колониях большой песчанки
с уходом в нору при наступлении жары: 1 – обрывы коренного берега, 2 – изогипсы, 3 – колонии песчанки, 4 – место
зимовки, 5 – гостиницы, 6 – заходы в норы.
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пути туда и обратно не совпадают, однако траек-
тория перемещения почти прямолинейна (рис. 5).
Аналогичная ситуация наблюдалась при посеще-
нии участка самки самцом.

У самца М-1 (Вася) участок состоял из двух
фрагментов, западного и восточного, расстояние
между фрагментами составляло около 10 км (рис. 6).
Западный фрагмент использовался в начале сезо-
на активности и включал участок пустыни, при-
легающий к обрывам коренного берега, где рас-
полагалась зимовка. Здесь самец держался в тече-
ние 1–2 недель после выхода с зимовки, после
чего уходил на восточный фрагмент. Однако в
мае – начале июня периодически возвращался на
западный участок на срок до 5–6 дней, где охо-
тился на гюрз и разыскивал кладки фазана. Затем
посещения западного участка прекращались до
августа, когда самец возвращался в район зимов-
ки и не покидал его до следующей весны. Переход
с одного фрагмента участка на другой занимал 4–
6 ч, часто переход проходил по маршруту, кото-
рый полностью или частично не совпадал с
предыдущими, расстояние между маршрутами
могло достигать 2 км (рис. 6). По возвышенным
участкам варан шел почти прямолинейно. Спу-
стившись в долину между грядами, иногда начи-
нал отклоняться от взятого направления, а под-
нявшись на гряду, – выправлял курс. В масштабе
схемы это не очень заметно, но при троплении
бросается в глаза. В конце перехода варан доволь-
но точно выходил к одной из “гостиниц”, в кото-
рую и уходил на ночевку.

Как уже упоминалось, отловленных варанов
мы приносили в лагерь, а на следующий день, а
иногда и через день, выпускали в районе поимки
в первую попавшуюся нору. Варан выходил на
поверхность обычно в течение 1–2 ч, но иногда
только на следующее утро. Каких-либо призна-
ков дезориентации выявить по следу не удалось –
полежав у входа в нору, варан отправлялся либо
на охоту, к одному из кормовых участков, либо к
одной из “гостиниц”.

Однако в разные годы двух самок и трех сам-
цов (все пятеро – половозрелые особи старше че-
тырех лет), пойманных вдали от нашей базы в
мае–июле, нам пришлось выпустить около лаге-
ря. Одна из самок (пойманная приблизительно в
3 км к NO от лагеря) так и осталась в районе вы-
пуска. Следы другой (поймана в 5 км к SOO)
встречались в месте выпуска 5 дней, затем были
обнаружены в районе поимки при первом же его
посещении наблюдателем (через 16 дней после
ухода самки с места выпуска), где продолжали
встречаться и в последующие 3 года, до оконча-
ния работ. Следы одного из самцов (пойман в 3.5 км
к O от лагеря) встречались в месте выпуска два
дня, после чего нигде не регистрировались в тече-
ние двух лет (до конца работ). Еще один самец
(пойман приблизительно в 7 км к SSO от лагеря)
регистрировался в районе выпуска 5 дней. Место
поимки в дальнейшем нами не посещалось, но на
следующий год после поимки-выпуска его следы
были однажды зарегистрированы приблизитель-
но в 1 км к NО от этого места.

Рис. 4. Траектория перемещения самца М-57 (Ромбик, сплошная линия), идущего по следу самки F-37 (Жека, пунк-
тирная линия) с перерывом на ночевку. В первый день преследования (20.06) след самки был старше следа самца
приблизительно на 4–5 часов.
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Рис. 5. Визит самки F-2 (Кусачая, жирная сплошная линия) на индивидуальный участок самца М-9 (Эс Девятый, жир-
ная пунктирная линия) в брачный период. Тонким пунктиром обозначены границы индивидуальных участков самца
и самки.
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Рис. 6. Отслеженные траектории переходов старого самца М-1 (Вася) с западного фрагмента индивидуального участка
на восточный и обратно в разные годы. Звездочкой отмечено место зимовки.
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Более или менее детальные данные о характере
перемещения животного после выпуска мы име-
ем лишь по самцу М-64, пойманному на расстоя-
нии 2 км к NNO от лагеря и выпущенному рядом
с лагерем на следующий день (рис. 7). Самец был
выпущен в нору, не использовавшуюся местны-
ми варанами, где провел остаток дня и ночь. На
следующее утро, выйдя из норы, самец за два
(приблизительно) часа описал петлю, вернулся в
окрестности лагеря и ушел не в ту нору, в которую
был выпущен, а в местную “гостиницу”, т.е. в но-
ру, периодически используемую местными осо-
бями, в которой ночевал и в последующие дни.
В течение этого и последующих дней охота не за-
регистрирована. На коротких отрезках переме-
щения иногда казались хаотическими, однако в
целом суточный путь самца представлял петлю,
описываемую против часовой стрелки, и закан-
чивался ночевкой в районе выпуска. При этом
продолжительность пути и район обследования
день ото дня увеличивались (рис. 7). На четвер-
тый день, описывая очередную петлю, самец,
поднявшись на вершину гряды в точке макси-
мального удаления от места выпуска, резко, прак-
тически на 180°, изменил направление движения
и прямо направился в район поимки (рис. 7). Да-
лее, в течение лета и на следующий год его следы
неоднократно встречались в районе поимки, т.е.
именно здесь, по-видимому, располагался посто-
янный участок обитания этого самца.

Аллюры варана в разных обстоятельствах

Основные аллюры серого варана – шаг, рысе-
образный шаг и рысь (sensu Суханов, 1968), хоро-
шо различающиеся по следовой цепочке. В про-
цессе охоты варан перемещается почти исключи-
тельно шагом, кроме моментов преследования
добычи. При перемещениях между местами охо-
ты, на ночевку или между фрагментами индиви-
дуального участка преобладает рысеообразный
шаг. При следовании за самкой – рысеобразный
шаг, временами переходящий в рысь. У животно-
го, выпущенного в незнакомой местности, резко
преобладающий аллюр – рысь. У М-64 вскоре по-
сле того, как он взял направление на место поимки
(рис. 7), рысь сменилась на рысеобразный шаг –
нормальный крейсерский аллюр.

ОБСУЖДЕНИЕ
По данным наблюдений, серый варан решает

достаточно сложные навигационные задачи. Во-
первых, как свидетельствуют возвращения сам-
цов на след самки и самок к одной из пробных
нор, варан, очевидно, способен с единичного
предъявления запоминать места значимых собы-
тий и при необходимости целенаправленно воз-
вращаться к этим местам, в том числе через весь-

ма продолжительное время, не придерживаясь
того маршрута, которым он следовал туда непо-
средственно перед событием. Во-вторых, в преде-
лах постоянного участка обитания варан спосо-
бен определить место своего нахождения относи-
тельно объектов, находящихся вне его прямого
восприятия, опираясь только на ориентиры, види-
мые с данного места, в отсутствие информации о
маршруте, который его в это место привел. В-тре-
тьих, варан способен к прокладке сравнительно
прямого пути из точки своего нахождения к из-
вестному ему (посещавшемуся ранее) месту/объ-
екту, находящемуся за пределами его прямого
восприятия. Тот факт, что дальние маршруты
между двумя фрагментами участка могут не по-
вторяться, и при этом могут быть разнесены за
пределы видимости один от другого (рис. 5, 6),
позволяет предполагать, что варан способен про-
кладывать новые маршруты.

Прокладка нового маршрута подразумевает
представление о цели (Цукерман и др., 2014) и,
как минимум, представление о направлении, ве-
дущем к цели. Одним из методов определения
направления может служить так называемая ин-
теграция пути (path integration или dead reckoning) –
непрерывная в ходе перемещения суммация ки-
нестетической (проприоцептивной) информации,
в результате чего животное сохраняет представ-
ление о направлении на исходную точку пере-
мещения (Barlow, 1964; O’Keefe, Nadel, 1978; Eti-
enne et al., 1996; McNaughton et al., 2006) и, воз-
можно, о расстоянии до этой точки. Логично
предположить, что “исходной точкой” может яв-
ляться любая “заслуживающая внимания” точка
траектории, например точка, в которой животное
обнаруживает высокую концентрацию корма.

Насколько концепция интеграции пути адек-
ватна поведению варана? В большинстве случаев
от момента, когда варан покинул то или иное ме-
сто, до того, как он начал целенаправленное дви-
жение к этому же месту, могут пройти недели,
иногда месяцы, а в случае посещения удаленных
участков с сезонной концентрацией ресурсов или
места встреч с партнером может пройти полный
год. За этот период животное проходит десятки,
иногда сотни километров по весьма замыслова-
той траектории. Интеграция пути, в ее классиче-
ском виде, в таких обстоятельствах вряд ли воз-
можна. В частности, потому, что при использова-
нии только кинестетической информации, при
увеличении протяженности и сложности траек-
тории происходит лавинообразное накопление
ошибок (Etienne et al., 1996).

Гораздо точнее направление на исходный
пункт определяется при наличии визуальных
ориентиров (Etienne et al., 1996), что наводит на
мысль о другом способе прокладки нового пря-
мого пути, связанном с понятием ментальной
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(когнитивной) карты (Tolman, 1948; O’Keefe, Na-
del, 1978). В этом случае основой для прокладки
пути является не столько кинестетическая ин-
формация, как информация топографическая –
представление о взаиморасположении ориенти-
ров и ассоциированных с ними биологически
значимых объектов. Одной из основ формирова-

ния ментальной карты, очевидно, является так
называемое латентное обучение (latent learning) –
обучение в ходе перемещений, не связанных с
внешним подкреплением. Эксперименты на мле-
копитающих показывают, что животное, имев-
шее возможность свободного перемещения в ла-
биринте, впоследствии, после помещения в лаби-

Рис. 7. Последовательное увеличение обследуемого пространства (оконтурено методом выпуклого многоугольника)
самцом М-64 после выпуска в незнакомой местности, и отслеженная часть его траектории в день ухода на постоянный
участок обитания: 1 – место поимки (27.05.1992); 2 – место выпуска (28.05.1992); 3 – место ночевок; 4 – встречи следов
М-64 во второй половине 1992 г. после событий, отраженных на карте-схеме, и далее в 1993 г. (стрелки указывают на-
правление следа); 5 – лагерь.
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ринт приманки, формирует кратчайший путь к
месту ее нахождения после первого предъявле-
ния, в отличие от животного, такой возможности
не имевшего (Tolman, 1948).

Рассмотрим с этой точки зрения поведение
варана, выпущенного в незнакомой местности.
Животное явно испытывает стресс, о чем свиде-
тельствует, в частности, нехарактерный для ру-
тинных перемещений аллюр – рысь. Стресс
стимулирует ознакомительное поведение и ин-
тенсифицирует выделение среди окружения кон-
трастных объектов (ориентиров) и их запомина-
ние (Tolman, 1948). В нашем случае это, вероятно,
в первую очередь ориентиры, связанные с убежи-
щем. При этом передвижение по замкнутой тра-
ектории позволяет увидеть эти ориентиры с раз-
ных ракурсов. Способность распознавания объ-
екта с разных ракурсов является одним из
необходимых условий для прокладки новых
маршрутов и инверсии пройденного маршрута
(O’Keefe, Nadel, 1978; Bennett, 1996). В случае не-
избежного временного исчезновения из поля зре-
ния ассоциированных с убежищем ориентиров,
интеграция пути позволяет запоминать другие
контрастные объекты, лежащие в направлении
убежища. Видимое смещение различных ориен-
тиров относительно друг друга (параллакс) дает
возможность животному оценить расстояние
между ними (Walk, 1965). Поэтапное расширение
обследуемой территории включает в схему все но-
вые и новые ориентиры, в том числе, возможно,
связанные не только с убежищем, но и с местом
расположения каких-то других “возбуждающих”
объектов2. Таким образом, поведение варана в
незнакомой местности, резко отличное от рутин-
ного, можно интерпретировать как латентное
обучение, как поведение, способствующее эф-
фективному формированию аллоцентрической
(sensu Меньшикова и др., 2018) мозаичной (Чер-
нецов, 2016) ментальной карты. При этом инте-
грация пути является не столько методом навига-
ции непосредственно, сколько одним из инстру-
ментов “топографической съемки”, возможно,
наряду с оценкой расстояний на основе парал-
лакса3. Тесная взаимосвязь процессов обработки
визуальной и кинестетической информации под-

2 Поведение опытного человека, осваивающего незнакомую
местность в условиях открытого ландшафта, практически
идентично поведению варана.

3 Необходимо иметь в виду, что как для навигации, так и для
“топографической съемки” возможно также использова-
ние вараном поляризационного компаса (sky twilight com-
pass). У многих ящериц, и у варана в том числе, хорошо
развит пинеальный глаз – орган, способный восприни-
мать поляризацию света (Beltrami et al., 2010). Существуют
экспериментальные данные, подтверждающие наличие у
отдельных видов ящериц поляризационного компаса и ис-
пользование его для ориентирования (Adler, 1986; Beltrami
et al., 2010).

тверждается экспериментами на млекопитающих
(Laptev, Burgess, 2019).

В заключение можно сказать, что поведение
варана хорошо объясняется при принятии гипо-
тезы о существовании у него аллоцентрической
мозаичной ментальной карты, при этом способ-
ность варана к решению навигационных задач в
целом сопоставима с аналогичными способностями
млекопитающих. У млекопитающих за нейрон-
ную репрезентацию пространства ответственны
гиппокампальная формация и неокортекс (Moser
et al., 2014), а за формирование эпизодической па-
мяти еще и гипоталамически-гипофизарная об-
ласть (Aggleton et al., 2010). У Lepidosauromorpha
эти структуры отсутствуют, однако зоны, гисто-
логически сходные и, вероятно, гомологичные
этим структурам, у них есть, хотя и в существенно
ином анатомическом исполнении (Northcutt, 1978;
Butler, Molnar, 2002; Дзержинский, 2005; Tosches
et al., 2018). Развитие исследований навигации
ящериц, в том числе нейробиологических, позво-
лит, быть может, ответить на вопрос – каким об-
разом сходные когнитивные задачи решаются на
различном морфологическом субстрате.
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NOTES ON THE SOLUTION OF NAVIGATION PROBLEMS BY THE DESERT 
MONITOR (VARANUS GRISIUS, REPTILIA, SAURIA)

IN A NATURAL ENVIRONMENT
A. Yu. Tsellarius*

Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: ale5386@yandex.ru

Field observations testify that Varanus griseus is able to memorize the place of a single event, and to purpose-
fully return to that place after weeks or months not following the same route used just before the event. It is
also able to localize its place being deprived of information of the route that led it to the place, obviously being
capable of plotting the shortest way from any place of its home range to another place located far beyond the
limits of its direct sensory perception. Functional blocks of a monitor’s home range can be spaced at a dis-
tance of up to 10 km. Transitions between blocks are performed every time using a new or partly new route,
the distance between the routes amounting to up to 2 km. Navigation is apparently based on a system of visual
landmarks. Our observations agree well with the hypothesis that suggests the existence in the Desert Monitor
of an allocentric mosaic mental map, with path integration probably serving as one of the tools of mapping
rather than a tool of navigation.

Keywords: lizard, cognitive map, path integration
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Урбанизация привела к формированию специфических, зачастую “сверхплотных” городских попу-
ляций у целого ряда видов диких птиц и млекопитающих. До начала 20-го века число таких видов
оставалось небольшим, внушительной численности в городах достигали лишь некоторые полные
синантропы и немногие частичные синантропы. Однако со второй его трети городские популяции
стали возникать у неуклонно возрастающего числа видов, которые прежде либо вообще не прояв-
ляли склонности к синантропии, либо населяли сельский ландшафт. Ценотические аспекты этого
процесса, впоследствии названного синурбизацией, пока изучены довольно слабо. Есть мнение,
что для птиц изначально одним из ведущих факторов экологического высвобождения в урболанд-
шафтах является ослабленный прессинг хищников. Однако эту точку зрения разделяют далеко не
все специалисты. Цель данной серии сообщений – проанализировать представления о роли хищников
в освоении птицами городской среды. Настоящее сообщение посвящено краткому рассмотрению
категорий и состава видов-урбанистов, критериев синурбизации и предполагаемых экологических
механизмов формирования в городах сверхвысоких локальных плотностей гнездования. В освоении
городских ландшафтов достигли успеха представители многих отрядов и семейств, морфологиче-
ских типов и экологических групп, занимающие разное положение в пищевых цепях, виды с разными
уровнями пластичности поведения, социальности и т.п. Среди синурбистов последних 4–5 десяти-
летий немало хищников. Некоторые из них, в первую очередь птицы-орнитофаги, достигают в го-
родах не только высокой плотности населения, но и высоких показателей успешности размножения.
Высокие локальные плотности населения у синурбистов, в отличие от таковых у полных синантро-
пов, вряд ли можно интерпретировать как следствие пониженного видового богатства и заполнения
отдельными видами-урбанистами “экологического вакуума”. В большинстве своем, синурбисты
многочисленны не в сплошной застройке, а на природных и озелененных городских территориях,
которые характеризуются внушительным набором видов, так что нет оснований говорить о конку-
рентном высвобождении. Гипотеза увеличения плотности “в кредит” выглядит правдоподобной
также главным образом в отношении полных синантропов, да и то не всех. Остается непонятным,
почему появлению и длительному (со)существованию в период размножения сверхплотных посе-
лений синурбистов, в том числе потенциальных конкурентов, не препятствуют те ценотические
факторы, которые в природных ландшафтах удерживают плотность населения этих же видов на бо-
лее низких уровнях.

Ключевые слова: птицы, урбанизация, синурбизация, синурбисты, межвидовые взаимодействия,
прессинг хищничества, парадокс хищничества, экологическое высвобождение
DOI: 10.31857/S004451342111009X

В последние два–три десятилетия резко уси-
лился интерес к антропогенным преобразовани-
ям, особенно к урбанизации ландшафтов как од-
ной из главных причин глобальной трансформа-
ции биоты и структуры экологических сообществ
(McDonnell, 2011). Число видов, успешно осваи-
вающих пригородные и городские ландшафты,

продолжает возрастать (Luniak, 2004, 2009; Urban
carnivores …, 2010; Francis, Chadwick, 2011; Alberti
et al., 2017; Urban raptors …, 2018 и др.). Исследова-
ние этого процесса и его экологических послед-
ствий и прежде считалось актуальным. Однако
сейчас оно приобрело еще большее значение,
буквально выдвинулось на передний план наряду

УДК 598.279(4/5)



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 11  2021

РОЛЬ ХИЩНИКОВ В ФОРМИРОВАНИИ ГОРОДСКИХ ПОПУЛЯЦИЙ ПТИЦ 1237

с такими направлениями, как изучение биологи-
ческих инвазий, явления гомогенизации биоты и
последствий влияния на живую природу клима-
тических изменений.

Продолжительность истории города, в широ-
ком понимании, оценивается в 7–7.5 тысячеле-
тий (Pedersén et al., 2010; Elmqvist et al., 2013).
У некоторых видов птиц и млекопитающих свое-
образные городские популяции существуют из-
давна (см., например, Møller et al., 2012; Tomiałojć,
2017; Negro et al., 2020). Однако до недавнего вре-
мени число таких видов оставалось небольшим.
Высокой плотности населения в городах в период
размножения достигали главным образом пред-
ставители так называемых полных, или настоя-
щих синантропов, а также немногие частичные
синантропы (по: Исаков, 1969). Однако с 19-го и
особенно со второй трети 20-го столетий процесс
быстрого формирования своеобразных городских
группировок – так называемая синурб(ан)изация –
охватил значительное число видов (Luniak, 2004,
2009; Adams et al., 2005).

Орнитологов в первую очередь заинтересовало,
возникают ли поселения вида в разных городах
независимо друг от друга, т.е. преимущественно
из местных не городских особей, или главным об-
разом в результате дальней дисперсии птиц, по-
явившихся на свет в других городах, а в некото-
рых случаях также благодаря преднамеренному
или непреднамеренному расселению человеком
(Koskimies, 1956; Гладков, 1958; Erz, 1966; To-
miałojć, 1985, 2017; Luniak et al., 1990; Partecke
et al., 2006; Rutz, 2008; Evans et al., 2009, 2010;
Edelaar et al., 2015; Mueller et al., 2018 и др.).
Синэкологическим аспектам образования город-
ских популяций уделялось меньше внимания.
Почему формированию и длительному существо-
ванию в городах поселений с повышенной плот-
ностью (иногда единовременно у нескольких
близкородственных, экологически сходных ви-
дов), например в крупных городских лесопарках
(Morozov, 2009), не препятствуют те ценотиче-
ские факторы, которые в природных ландшафтах
удерживают плотность населения этих же видов на
более низких уровнях? Как рост плотности на-
селения видов-урбанистов сказывается на осталь-
ных видах, на видовом разнообразии городских
таксоценов?

Факторы, вовлеченные в процесс освоения
дикими животными городов, можно условно раз-
делить на три группы (Tomiałojć, 1985): 1) препят-
ствующие заселению, отпугивающие от города
(например: различные формы неофобии); 2) по-
рождающие популяционное давление извне и, та-
ким образом, обеспечивающие так называемое
пассивное заселение урболандшафта (например:
дисперсия, миграции, конкуренция вне города);

3) привлекающие в город, стимулирующие его
“активное” заселение.

Под факторами третьей группы обычно подра-
зумевается наличие дополнительных ресурсов, в
первую очередь антропогенных кормов, которые
особенно важны в холодное время года, и допол-
нительных возможностей, например, возникаю-
щих благодаря появлению обширных незамерза-
ющих участков на реках и водоемах в средних и
высоких широтах. К этой же группе факторов
относится и возможное ослабление в городах,
по сравнению с негородскими ландшафтами, не-
которых негативных межвидовых воздействий.
Среди последних чаще других обсуждается хищ-
ничество (Tomiałojć, 1982; Haskell et al., 2001; Koe-
nig et al., 2002; Shochat, 2004; Jokimäki et al., 2005;
Ausprey, Rodewald, 2011; Møller, 2011, 2012; Rode-
wald et al., 2011; Fischer et al., 2012; Stracey, Robin-
son, 2012; Díaz et al., 2013; Bonnington et al., 2015;
Rebolo-Ifrán et al., 2017; Vincze et al., 2017; Eötvös
et al., 2018 и др.).

В природе именно нападение хищников явля-
ется самой частой причиной гибели яиц и птен-
цов в гнездах большинства видов птиц, особенно
некрупных размеров (Nice, 1957; Мальчевский,
1959; Ricklefs, 1969; Nilsson, 1984; Klett et al., 1988;
Martin, 1992, 1993; Donovan et al., 1995; Wesołows-
ki, Tomiałojć, 2005; Thompson, 2007; Paclík et al.,
2009; Pieron, Rohwer, 2010 и др.). Зачастую напа-
дение хищников превалирует и среди причин ги-
бели слетков (Anders et al., 1997; King et al., 2006;
Ausprey, Rodewald, 2011; Streby et al., 2016 и др.).
Существенное увеличение репродуктивных по-
терь из-за усиления прессинга со стороны хищ-
ников и буроголового коровьего трупиала (Molo-
thrus ater) вследствие фрагментации исконных
местообитаний считается одной из главных, если
не основной, причин сокращения численности
многих видов воробьиных птиц, особенно тропи-
ческих мигрантов, в восточных областях Север-
ной Америки (Donovan et al., 1995; Robinson et al.,
1995; Newton, 2004; Thompson, 2007). Неудиви-
тельно, что идея, согласно которой плотность на-
селения видов-урбанистов повышена в городах
во многом благодаря ослаблению пресса хищни-
чества, в первую очередь – вследствие отсутствия
ряда ключевых видов хищников, особенно актив-
но обсуждалась применительно к птицам (To-
miałojć, 1980, 1982, 1994; Gering, Blair, 1999; Fisch-
er et al., 2012; Rebolo-Ifrán et al. 2017; Eötvös et al.,
2018 и др.). Впрочем, всего несколько десятиле-
тий тому назад мнение о лимитирующей роли
хищничества, значительности его воздействия на
динамику численности видов-жертв и структуру
сообществ птиц было гораздо менее популярным
(например, Newton, 1993, 1998), чем в последнее
время (Tomiałojć et al., 1984; Martin, 1992, 1993,
2011; Zanette et al., 2003, 2011; Wesołowski, 2007;
Cresswell, 2008; Fischer et al., 2012; Clinchy et al.,
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2013 и др.). Эта непопулярность существовала, ве-
роятно, со времени выхода в свет обзора Эрринг-
тона (Errington, 1946, 1946a), полагавшего, что
хищники позвоночных животных практически не
влияют на численность видов-жертв, поскольку
изымают “обреченный избыток” особей, и книги
Лэка (Lack, 1954), считавшего, что продуктив-
ность размножения птиц определяется почти ис-
ключительно обеспеченностью пищей.

Цель данной серии сообщений – проанализи-
ровать представления о роли хищников в форми-
ровании специфических популяций птиц в урба-
низированных ландшафтах. В ее рамках слово
“хищники” будет употребляться не в общеэколо-
гическом смысле, а только в отношении тех жи-
вотных, которые для пропитания охотятся на на-
земных позвоночных, в частности на птиц, а так-
же/или добывают их птенцов и яйца. Этот термин
не будет использоваться применительно, напри-
мер, к насекомоядным птицам. По отношению к
таким группам, как, например, врановые птицы и
чайки, для которых охота на наземных позвоноч-
ных является лишь одним из способов (причем
обычно – не основным) добывания корма, ино-
гда будет применяться понятие “неспециализи-
рованные хищники”, для противопоставления
(более) специализированным хищникам (соко-
лообразным, совам, кошачьим и т.п.).

Настоящее сообщение посвящено краткому
рассмотрению категорий урбанистов, критериев
синурбизации, состава видов-урбанистов и пред-
полагаемых экологических механизмов форми-
рования у них сверхвысоких локальных плотно-
стей гнездования. Во втором сообщении обсуж-
даются альтернативные гипотезы об ослаблении
и усилении прессинга хищников в урболанд-
шафтах, оценивается степень их обоснованности
фактическими данными (Морозов, 2021), в тре-
тьем – предпринята попытка ответить на вопрос,
являются ли городские популяции хищников
труднопреодолимым препятствием для формиро-
вания и дальнейшего существования (сверх)
плотных популяций видов-жертв (Морозов, 2022).
В четвертом, заключительном сообщении обсуж-
даются причины так называемого парадокса
хищничества в городах (Морозов, 2022а). Этим
термином в последнее время обозначают явление
повышенной плотности населения и довольно
высокой успешности размножения видов-жертв
в условиях высокой плотности населения и вну-
шительного видового богатства хищников (Sho-
chat, 2004; Fischer et al., 2012; Stracey, Robinson,
2012; Rodewald, Gehrt, 2014 и др.).

Поскольку перечень хищников, добывающих
птиц, и перечень жертв, добываемых хищными
птицами, не ограничиваются птицами, да и спе-
цифические городские популяции возникают не
только у птиц, при обсуждении многих вопросов

автор привлекает сведения и о других наземных
позвоночных, главным образом о млекопитаю-
щих. Разумеется, под хищничеством в работе
подразумевается истинное хищничество, которое
сопровождается гибелью жертвы сразу или вскоре
после успешного нападения на нее (Бигон и др.,
1989). При этом из числа рассматриваемых явле-
ний не исключаются и так называемые нелеталь-
ные эффекты истинного хищничества (Lima, Dill,
1990; Stankowich, Blumstein, 2005; Cresswell, 2008;
Møller, 2011; Zanette et al., 2011; Clinchy et al., 2013;
Díaz et al., 2013 и др.). К сожалению, информации
о проявлениях и степени специфичности таких
эффектов на урбанизированных территориях по-
ка немного.

Разные формы прямого воздействия человека
на биологические виды обычно обсуждают в ряду
с другими антропогенными факторами, обособ-
ляя их от прочих межвидовых взаимодействий.
Во 2-м сообщении данной работы сделано ис-
ключение: помещен небольшой раздел, посвя-
щенный преследованию животных человеком
(Морозов, 2021). С долей условности, этот прес-
синг можно трактовать как специфическую фор-
му отношений типа “хищник–жертва”. Однако
жертвами охоты с применением современных
средств, истребления с иными целями или отло-
ва, по всей видимости, могут гораздо чаще, чем
жертвами хищных животных, становиться не
ослабленные, а сильные, жизнеспособные особи.

В некоторых областях Земного шара яйца и
птенцов многих видов воробьиных птиц уничто-
жают не только собственно хищники, но и обли-
гатные гнездовые паразиты – представители раз-
ных родов кукушковых (Cuculidae, Cuculiformes)
и коровьи трупиалы (род Molothrus, Icteridae, Pas-
seriformes) (Arcese et al., 1996; Нумеров, 2003;
Hoover, Robinson, 2007; Guppy et al., 2017 и др.).
Краткие сведения о “хищничестве” гнездовых
паразитов приводятся нами во 2-м сообщении.
В отсутствие фото/видео наблюдений точно уста-
новить разорителя по “почерку” в каждом кон-
кретном случае, как правило, невозможно. Веро-
ятно поэтому в американских работах, в том числе
по городской тематике, репродуктивные потери
из-за гнездового паразитизма коровьих трупиа-
лов зачастую оценивались наряду с потерями из-
за хищничества. Традиция рассматривать этих
птиц в ряду других разорителей сохраняется и в
публикациях последних десятилетий, даже когда
в них анализируются видеонаблюдения за гнезда-
ми (Thompson, 2007; Rodewald et al., 2011; DeGre-
gorio et al., 2016; Kearns, Rodewald, 2017 и др.). При
использовании литературных сведений о репро-
дуктивных потерях в городских и негородских
ландшафтах Нового Света и ряда других областей
Земного шара необходимо помнить об этом об-
стоятельстве.
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У КОГО ПОВЫШЕНА ПЛОТНОСТЬ 
НАСЕЛЕНИЯ В ГОРОДСКИХ БИОТОПАХ?

Как известно, у значительного числа видов ди-
ких животных локальная плотность населения в
репродуктивный и другие периоды годового цикла
достигает наибольших значений в биотопах транс-
формированных человеком ландшафтов (Дроз-
дов, 1967; Исаков, 1969; Владышевский, 1975;
Tomiałojć et al., 1984; Bezzel, 1985; Flade, 1994;
Raptors …, 1996; Тихонова и др., 2012 и др.). У не-
которых видов максимальные показатели отме-
чены на урбанизированных территориях (To-
miałojć, Profus, 1977; Благосклонов, 1981; Клаус-
нитцер, 1990; Tomiałojć, 1998; Marzluff, 2001;
Luniak, 2004, 2009; Chace, Walsh, 2006; Urban car-
nivores …, 2010; Hedblom, Söderström, 2010; Суров
и др., 2011; Francis, Chadwick, 2011; Møller et al.,
2012; Rodewald, Gehrt, 2014; Šálek et al., 2015;
de Andrade, 2019 и др.).

Основные термины. В данной серии сообще-
ний понятие “синантроп” употребляется в широ-
кой трактовке. Вслед за Исаковым (1969), синан-
тропами автор называет дикие виды животных,
приспособившиеся к обитанию в новых, создава-
емых человеком условиях, которые сильно отли-
чаются от природных. Полными, или настоящими
синантропами именуются виды, утратившие спо-
собность к существованию (по всему ареалу или в
какой-либо обширной его части) вне антропоген-
ных ландшафтов, частичными синантропами –
виды, более многочисленные в антропогенных
ландшафтах, чем в естественных.

Синурбистами называют тех частичных синан-
тропов, которые в той или иной части ареала осо-
бенно преуспели (во всяком случае – в период
размножения) в заселении биотопов именно го-
родского ландшафта (Andrzejewski et al., 1978;
Luniak, 2004, 2009; Francis, Chadwick, 2011 и др.),
о чем подробнее сказано ниже. Виды, не выказы-
вающие явного предпочтения современным го-
родам по сравнению с сельскими населенными
пунктами (преимущественно, они относятся к
полным синантропам), к синурбистам причис-
лять не принято (Luniak, 2004). В наименее стро-
гом смысле используется в данной работе поня-
тие “урбанист” – в отношении любого вида,
освоившего те или иные биотопы города.

Городские популяции. Этот термин, особенно
часто употребляемый по отношению к птицам и
млекопитающим (Erz, 1966; Дроздов, 1967; Бож-
ко, 1971; Гладков, Рустамов, 1975; Благосклонов,
1981; Tomiałojć, 1985; Вахрушев, 1988; Luniak,
2004; Rutz, 2008; Evans et al., 2009 и др.), нуждает-
ся в комментариях. В принципе, не только допу-
стимо, но и логично использовать его для обозна-
чения любой популяции, обитающей в экологи-
ческих границах города, не придавая никакого
значения сверх этого (Гришанов, 2011). Однако

многие исследователи вкладывают в него допол-
нительный смысл, подразумевают наличие у го-
родских популяций тех или иных специфических
черт и/или функциональных связей с элементами
собственно городской среды. На примере гнездя-
щихся птиц Калининграда Гришанов (2011) пред-
ложил простое и удобное подразделение на три
категории: формально городские, условно город-
ские и специализированные городские популя-
ции. Критериями для отнесения к одной из этих
категорий служат, в совокупности, степень пове-
денческой толерантности особей к человеку, пре-
вышение плотности гнездования в городских
биотопах над таковой в природных ландшафтах,
использование антропогенных элементов ланд-
шафта и тенденция к оседлости с той оговоркой,
что последний критерий применим не ко всем ви-
дам. “Условно городские” и “специализирован-
ные городские” популяции характеризуются, в
числе прочего, повышенными (первые – не все-
гда намного, вторые – на порядок или более)
плотностями гнездования в конкретном городе
по сравнению с типичными природными место-
обитаниями.

Далее, говоря о специфических городских по-
пуляциях, автор будет подразумевать, как правило,
одну из последних двух категорий видов –
с повышенными локальными плотностями в ур-
боландшафтах. Однако это понятие все же упо-
требляется нами и по отношению к тем город-
ским группировкам, особям которых свойственны
высокая толерантность к человеку и регулярное
использование антропогенных элементов ланд-
шафта, но локальные плотности населения которых
не превышают или несколько ниже максималь-
ных показателей, зафиксированных на загород-
ных территориях. Зачастую, имеющихся данных
и даже экспертных суждений оказывается явно
недостаточно для принятия решений о соотно-
шениях плотностей (см. также ниже о колониаль-
ных видах).

Группы видов-урбанистов. Виды птиц, у кото-
рых образовались сверхплотные городские попу-
ляции, в большинстве своем могут быть отнесе-
ны, с той или иной долей условности, к следую-
щим трем группам.

Несколько видов, например сизый голубь
(Columba livia f. domestica) и домовый воробей
(Passer domesticus), являются представителями
группы настоящих, или полных синантропов
(по: Исаков, 1969, см. также Тихонова и др., 2012).
Реализовав поведенческий, экологический и эво-
люционный “багаж”, накопленный ими на про-
тяжении многих столетий или тысячелетий оби-
тания в населенных пунктах (Møller et al., 2012;
Tomiałojć, 2017 и ссылки в последней работе), они
не просто органично “вписались” в условия со-
временного урболандшафта, а преуспели в нем.
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Длительную историю обитания непосред-
ственно в поселениях человека – от нескольких
столетий до тысячелетий – имеют и отдельные
представители группы частичных синантропов,
такие как степная пустельга (Falco naumanni), чер-
ный стриж (Apus apus), галка (Corvus monedula),
полевой воробей (Passer montanus) (Носков, 1981;
Møller et al., 2012; Negro et al., 2020). Эти виды до-
стигли высоких плотностей гнездования в горо-
дах, но местами по-прежнему населяют, форми-
руя, по-видимому, не менее плотные поселения,
также сельские, а некоторые виды – и природные
ландшафты.

В последние десятилетия особый интерес у
специалистов вызывают так называемые си-
нурб(ан)исты – местные и чужеродные, в том
числе интродуцированные виды, освоившие го-
рода, зачастую – лишь природные и озелененные
территории городов, сравнительно недавно и при
этом продолжающие обитать на не урбанизиро-
ванных территориях (Luniak, 2004, 2009; Francis,
Chadwick, 2011)1. В настоящее время их также сле-
дует считать частичными синантропами в том
смысле, который вкладывал в последнее понятие
Исаков (1969). Всего несколько десятилетий,
максимум 1.5–2 столетия тому назад эты виды ли-
бо вообще не проявляли синантропных наклон-
ностей, либо населяли главным образом сельский
ландшафт. Многих можно было назвать урбофо-
бами. Однако затем в некоторых частях ареалов
их отношение к городу стало меняться. Сначала
они переставали его избегать, а затем наращивали
численность, в итоге достигая в некоторых биото-
пах городов, в первую очередь на сохранившихся
природных территориях или в их антропогенных
аналогах, более высоких локальных плотностей
гнездования, чем в своих исконных местообита-
ниях. Термин “синурбисты” обычно употребля-
ется по отношению к высшим наземным позво-
ночным (Andrzejewski et al., 1978; Gliwicz et al.,
1994; Luniak, 2004, 2009; Adams et al., 2005; Birnie-
Gauvin et al., 2016), но некоторые биогеографы го-
товы применять его также к животным других
таксонов и растениям (Francis, Chadwick, 2011).

Примеры видов птиц и млекопитающих, кото-
рые могут быть отнесены к синурбистам в тех или
иных регионах Европы, приведены в табл. 1. Пол-
ный перечень для Московского региона пред-

1 Североамериканские (Blair, 1996; McKinney, 2002), а вслед
за ними и многие другие англоязычные авторы в послед-
ние два десятилетия использовали иной набор понятий,
который недавно подвергся конструктивной критике, бы-
ло предложено его скорректировать (Rodewald, Gehrt,
2014; Fischer et al., 2015). К понятиям “настоящие синан-
тропы” и “синурбисты” близки по смыслу соответственно
“urban dependents” и “urban exploiters” в трактовке Роде-
вальд и Герта 2014 г., однако для отнесения вида/популя-
ции к последней категории, в отличие от категории “синур-
бист”, повышенная локальная плотность в городах, оче-
видно, не является ведущим критерием.

ставлен в третьем сообщении (Морозов, 2022).
Одна из самых впечатляющих европейских иллю-
страций феномена синурбизации – недавно про-
изошедшее и продолжающееся освоение целого
ряда городов, в первую очередь Берлина, кабаном
(Sus scrofa) (Podgórski et al., 2013; Stillfried et al.,
2017; Castillo-Contreras et al., 2018 и др.). Северная
Америка дала не менее удивительные примеры
формирования сверхплотных городских популя-
ций, в том числе у парнокопытных и хищных
млекопитающих (Adams et al., 2005; Ditchkoff
et al., 2006; Urban carnivores …, 2010; Bateman,
Fleming 2012; Šálek et al., 2015), например у бело-
хвостого оленя (Odocoileus virginianus) (Swihart
et al., 1995; Adams et al., 2005; McCance, Baydack,
2018), енота-полоскуна (Procyon lotor) и койота
(Canis latrans) (Gehrt, 2004; Urban carnivores …,
2010 и др.).

Вместе с тем даже города сопоставимой площа-
ди, расположенные в сходных природных услови-
ях, предоставляют не одинаковые возможности
для синурбизации диких животных, поскольку
находятся в странах и регионах, различающихся
историей, культурой, уровнем экономического
развития, законодательством и практикой земле-
пользования, а также отношением жителей к объ-
ектам живой природы (см., например, Clucas,
Marzluff, 2012; Kumar et al., 2014). Более того, и в
пределах сравнительно небольших областей засе-
ление видом разных городов может происходить
весьма неравномерно. У некоторых видов-урба-
нистов, например у степной пустельги и вяхиря,
особи городских популяций в поисках полноцен-
ных кормов зачастую бывают вынуждены регу-
лярно летать за город. Поэтому возможность их
гнездования в том или ином городе зависит от на-
личия в пригородах кормовых биотопов и рассто-
яния до них (Tomiałojć, 1976, 1980; Negro et al.,
2020). Даже у вяхиря и черного дрозда, которые
начали осваивать западноевропейские урболанд-
шафты еще в первой половине 19-го века, специ-
фические городские популяции существуют пока
лишь в некоторых частях видового ареала (To-
miałojć, 1976; Luniak, Mulsow, 1988; Luniak et al.,
1990; Evans et al., 2010).

Критерии синурбизации. Именно повышенная,
сверхвысокая плотность населения вида в город-
ских биотопах считается главным индикатором
синурбизации, хотя обычно городские группи-
ровки отличаются от негородских и другими осо-
бенностями экологии и поведения особей, а ино-
гда также физиологии и морфологии (Luniak,
2004, 2009; Adams et al., 2005; Francis, Chadwick,
2011; Møller et al., 2014; Birnie-Gauvin et al., 2016;
Watson et al., 2017; Mueller et al., 2020 и др.). На-
пример, у перепелятника исключительно высо-
кие локальные плотности гнездования (свыше
1 пары/км2) зафиксированы в последние два де-
сятилетия прошлого века в Праге. Наименьшее
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Таблица 1. Примеры видов птиц и млекопитающих, которыe могут считаться синурбистами в тех или иных
регионах Европы

Вид Основные источники

Огарь
(Tadorna ferruginea)

Поповкина, Зарубина, 2007; Калякин М.В. и др., 2014

Кряква
(Anas platyrhynchos)

Engel et al., 1988; Конторщиков, 1990; Авилова, 2010

Тетеревятник
(Accipiter gentilis)

Samoilov et al., 1995; Красная книга города Москвы, 2011;
Rutz et al., 2006; Rutz, 2006, 2008

Перепелятник
(A. nisus)

Frimer, 1989; McGrady, 1991; Воробьев, 1998;
Št’astný et al., 2005; Papp, 2011; Seress, Liker, 2015; Thornton et al., 2017

Обыкновенная пустельга
(Falco tinnunculus)

Salvati et al., 1999; Rejt, 2001; Tomiałojć, Stawarczyk, 2003; Kübler et al., 2005;
Št’astný et al., 2005; Riegert et al., 2010; Rutkowski et al., 2010; Sumasgutner et al., 2013, 
2014, 2014a; Красная книга города Москвы, 2011; Калякин М.В. и др., 2014

Вяхирь
(Columba palumbus)

Tomiałojć, 1976, 1980, 2017; Evans et al., 2009a;
Hedblom, Söderström, 2010; Лыков, 2009, 2009а; Астафьева и др., 2011

Кольчатая горлица
(Streptopelia decaocto)

Tomiałojc, Stawarczyk, 2003; Evans et al., 2009a

Обыкновенный скворец
(Sturnus vulgaris)

Tomiałojć, Stawarczyk, 2003; Evans et al., 2009a

Сорока
(Pica pica)

Luniak et al., 1997; Jerzak, 2001; Antonov, Atanasova, 2003; Лыков, 2009а, 2017;
Evans et al., 2009a; Hedblom, Söderström, 2010; Сахвон, 2016; Jokimäki et al., 2017

Серая ворона
(Corvus cornix)

Константинов и др., 1982, 2007; Грабовский, 1983; Мурашов, 1989; Корбут, 1996; 
Tomiałojć, Stawarczyk, 2003; Vuorisalo et al., 2003; Hedblom, Söderström, 2010;
Kövér et al., 2015; Сахвон, 2017; Tomiałojć, 2017

Черный дрозд
(Turdus merula)

Luniak, Mulsow, 1988; Luniak et al., 1990; Tomiałojć, 1993, 1998, 2017; Flade, 1994;
Gliwicz et al., 1994; Stephan, 1999; Mason, 2000, 2003; Luniak, 2004; Тельпова, 2006; 
Evans et al., 2009a, 2010; Hedblom, Söderström, 2010; Møller et al., 2014

Рябинник
(T. pilaris)

Luniak, 2004; Hedblom, Söderström, 2010; Морозов, Худяков, 2016

Большая синица
(Parus major)

Solonen, 2001; Hedblom, Söderström, 2010

Лазоревка
(P. caeruleus)

Morozov, 2009

Зеленушка
(Chloris chloris)

Kosiński, 2001; Tomiałojć, Stawarczyk, 2003;
Evans et al., 2009a; Hedblom, Söderström, 2010

Обыкновенная лисица 
(Vulpes vulpes)

Harris, Rayner, 1986; Harris, Baker, 2001; Gloor et al., 2001; Wandeler et al., 2003;
Pagh, 2008; Soulsbury et al., 2010; Scott et al., 2014; Šálek et al., 2015

Дикий кролик 
(Oryctolagus cuniculus)

Ziege et al., 2015, 2016

Обыкновенный хомяк 
(Cricetus cricetus)

Feoktistova et al., 2013; Surov et al., 2016

Полевая мышь
(Apodemus agrarius)

Andrzejewski et al., 1978; Babiñska-Werka et al., 1979;
Gliwicz et al., 1994; Карасева и др., 1999; Суров и др., 2011
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расстояние между соседними жилыми гнездами
составило 150 м, в одном случае на участке 1 км ×
× 1.2 км были обнаружены четыре жилых гнезда.
Общее количество ежегодно гнездившихся в го-
роде пар исчислялось многими десятками (Št’ast-
ný et al., 2005). Многочисленные популяции этого
ястреба сформировались также в Будапеште
(~200 пар в 2007 г.) и Гамбурге, судя по всему,
плотности гнездования там также выше, чем в
большинстве не городских ландшафтов (источ-
ники см.: Papp, 2011; Seress, Liker, 2015). У обык-
новенной пустельги в центральной части Праги
средняя плотность гнездования во второй поло-
вине 1980-х гг. составляла ~3 пары/км2 (Plesník,
1992 цит. по: Št’astný et al., 2005), в г. Ческе-Буде-
евице в Южной Чехии в 1999–2003 гг. – 1.1–
1.2 пары/км2 (Riegert et al., 2007), в Вене в 2010–
2012 гг. – 0.9–1.2 пары/км2 (Sumasgutner et al.,
2014), в центральной части Рима в 1997 г. – 1.9 па-
ры/км2 (Salvati et al., 1999). Эти показатели в це-
лом значительно превосходят оценки плотности
гнездования на неурбанизированных территориях
(Handbook …, 1980; Handbuch …, 1989; The EBCC
Atlas …, 1997; Mebs, Schmidt, 2006 и др.).

У черного дрозда в Европе в больших массивах
относительно слабо нарушенных лесов плот-
ность гнездования, как правило, не превышает
3–4 пар/10 га. В маленьких и/или сильно фраг-
ментированных участках леса в Западной и
Центральной Европе этот показатель зачастую вы-
ше – 5–24 территориальных самцов/10 га. Мак-
симальные уровни плотности, локально до 40–
70 территориальных самцов/10 га (!), выявлены
на озелененных участках некоторых городов в
центральной и западной частях континента и на
Британских островах (Luniak, Mulsow, 1988;
Luniak et al., 1990; Tomiałojć, 1993, 1998; Flade,
1994; Gliwicz et al., 1994; Stephan, 1999; Mason,
2003; Luniak, 2004; Evans et al., 2009a). У рябинни-
ка в Москве на территории МГУ на Воробьевых
горах (модельная площадь 1.45 км2) в 2013–2015 гг.
плотность гнездования в апреле–мае варьировала
между 15.8 и 21.0 парами/10 га, а локально превы-
шала 10 пар/га. На ландшафтном уровне эти по-
казатели – одни из самых высоких, видимо, ре-
кордно высокие среди имеющихся в литературе,
как для природных, так и для антропогенных
биотопов из разных частей ареала вида (Морозов,
Худяков, 2016). У лазоревки в Москве в заповед-
ной дубраве Главного ботанического сада РАН в
1990-е–начале 2000-х гг. плотность доросла до
3 пар/га – беспрецедентно высокое значение для
этой синицы. При этом еще и сократилась доля
холостяков среди территориальных самцов (Mo-
rozov, 2009).

Следует подчеркнуть, хотя этот вопрос нахо-
дится за рамками статьи, что пока имеются неко-
торые концептуальные неясности и практиче-

ские трудности в применении понятия “синур-
бист”. Например, допустимо ли использовать
данный термин, как и понятие специфической
городской популяциии, в тех случаях, когда попу-
ляции вида в городах характеризуются явной спе-
цифичностью экологии и поведения, но при этом
не отличаются повышенной плотностью? Кроме
того, не унифицированы географические и вре-
менные принципы применения критерия повы-
шенной плотности. Не оговорены соотношения
понятий “синурбист”, “чужеродный вид”, “инва-
зивный вид”, “вобранные” и “приведенные” ви-
ды (Гладков, 1958; Гладков, Рустамов, 1975), и др.
Например, как далеко друг от друга могут нахо-
диться сравниваемые города и негородские ланд-
шафты, насколько обширной может быть терри-
тория, сведения о которой допустимо использо-
вать для сравнения городских и загородных
показателей плотности? Весь ареал вида? Вся об-
ласть распространения в пределах данного кон-
тинента? Область распространения в пределах
одной природной зоны или региона? Нужно ли
стремиться к тому, чтобы подход был одинако-
вым для чужеродных и аборигенных видов?

Если накладывать жесткие географические
ограничения, местные и чужеродные виды ока-
жутся в заведомо неодинаковых условиях. На-
пример, для обоснования статуса интродуциро-
ванного огаря как синурбиста Москвы бессмыс-
ленно сравнивать плотность его населения с
нулевыми показателями из негородских ланд-
шафтов Подмосковья и других центральных об-
ластей европейской части России, в отличие, на-
пример, от кряквы. С какими показателями кор-
ректнее сопоставлять плотность гнездования в
европейских городах кольчатой горлицы: с мак-
симальными плотностями в сельских ландшаф-
тах Европы, заселенной этим видом в 20-м столе-
тии, или исконного ареала в Южной Азии?

Не определены и допустимые временные рам-
ки для сравнений. Следует ли ставить условие
синхронности городских и загородных учетов по
десятилетиям и годам, которое вряд ли выполни-
мо в ретроспективе, по отношению к уже “состо-
явшимся” синурбистам? У некоторых видов фор-
мированию городских популяций с высокими
локальными плотностями предшествует или со-
путствует сильное сокращение области распро-
странения и численности в негородских место-
обитаниях, как произошло, например, с обыкно-
венным хомяком (Feoktistova et al., 2013; Surov
et al., 2016). В каких случаях допустимо сравни-
вать городские показатели последних лет с ре-
зультатами учетов в природных ландшафтах, про-
водившимися 10–20, 50 или 100 лет тому назад,
пусть такими же методами, и наоборот? Все эти
вопросы требуют проработки в ближайшем бу-
дущем.
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Главное, очевидна нехватка каких бы то ни
было данных – на уровне отдельных видов птиц и
млекопитающих, не говоря о других группах жи-
вотных – для установления и сопоставления мак-
симальных плотностей в городских и загородных
биотопах. Мнения о том, считать ли вид синурби-
стом в том или ином регионе, пока повсеместно,
а в России, по сравнению с Западной и Централь-
ной Европой, в особенности, представляют со-
бой, по сути дела, экспертные оценки. Масштаб-
ные учеты требуют существенных затрат времени
и числа участников. Поэтому спланированных
должным образом сравнительных исследований
такого рода пока немного (например, Evans et al.,
2009a, 2011; Hedblom, Söderström, 2010; Møller
et al., 2012). Используемые при этом экстенсив-
ные методы, например одно–трехкратные точеч-
ные и маршрутные учеты птиц вряд ли отличают-
ся высокой полнотой учета. Они дают скорее
индексы плотности, но альтернативы им для ре-
шения данной задачи нет. Что касается птиц, осо-
бенно мало сравнительных оценок плотности,
полученных методами с высокой полнотой учета,
например картирования индивидуальных терри-
торий, тотального поиска гнезд, пусть на неболь-
ших площадях, или хотя бы посредством одно-
кратных учетов, но проведенных в оптимальные
для данного вида календарные сроки и время
суток.

Материалы для сравнения плотности населе-
ния наземных позвоночных животных, когда они
есть, обычно относятся к одному из двух типов:
(1) в городе и его окрестностях выбираются для
проведения учетов несколько модельных терри-
торий, отражающих пространственный градиент
степени застроенности, например, центр города–
периферия–пригород–загородная местность, при-
чем каждая из этих градаций представлена одной
или немногими модельными территориями, т.е.
подлинная повторность мала; (2) сравниваемые
наборы городских и негородских модельных тер-
риторий могут быть гораздо более внушительны-
ми, но большинство этих территорий находится в
разных местах, районах и странах, зачастую раз-
личны также годы и даже десятилетия проведения
на них учетов (см., например, Šálek et al., 2015).

По причинам методического характера неясен
статус ряда частичных синантропов, которым
свойственно колониальное гнездование, ослож-
няющее получение сравнительных оценок плот-
ности – в первую очередь, из-за неопределенно-
сти границ участков местности, а значит площа-
дей, на которые следует перерассчитывать число
пар, поселившихся в колониях. Примером могут
служить некоторые виды чаек (Monaghan, Coul-
son, 1977; Luniak, 2004; Rock, 2005; Зубакин, 2011
и др.), которые освоили урболандшафты сравни-
тельно недавно, местами достигают в них высо-
ких локальных плотностей гнездования и специ-

фичности экологии/поведения, но в качестве си-
нурбистов в обобщающих работах указываются
редко (Luniak, 2004, 2009; Adams et al., 2005; Fran-
cis, Chadwick, 2011; Birnie-Gauvin et al., 2016).

КТО ИМЕЕТ ПРЕИМУЩЕСТВА
В ОСВОЕНИИ УРБОЛАНДШАФТОВ?

Даже далеко не полный перечень видов-урба-
нистов, упомянутых выше, позволяет констати-
ровать, что в освоении городов в целом достигают
успеха очень разные “жизненные формы”: пред-
ставители далеких друг от друга отрядов и се-
мейств, морфологических типов, экологических
групп (биотопических, по типу размещения гнез-
да, по способу добывания и составу корма), зани-
мающие разное положение в пищевых цепях, ви-
ды с разными степенью пластичности поведения
и уровнем высшей нервной деятельности, коло-
ниальные и “одиночно-территориальные” виды
и т.п. Тем не менее, вопрос о том, кто имеет пре-
имущества, какие особенности географического
распространения и распределения численности,
жизненного цикла, морфофизиологии и поведе-
ния, а также внутрипопуляционной изменчиво-
сти видов являются “трамплином” или, наобо-
рот, препятствием на пути к заселению урболанд-
шафтов, в последнее время обсуждается все
активнее (Croci et al., 2008; Møller, 2009, 2012,
2014; Evans et al., 2010, 2011; Carrete, Tella, 2011;
Maklakov et al., 2011; Sol et al., 2013, 2017; Cardoso,
2014; Dale et al., 2015; Máthé, Batáry, 2015; Møller,
Erritzøe, 2015; Jokimäki et al., 2016; Tomiałojć, 2017;
Boal, 2018; Palacio, 2020 и др.).

Некоторые авторы не без оснований указыва-
ли на то, что у птиц всеядность и семеноядность,
закрытый тип гнездования и оседлость дают зна-
чительные преимущества в освоении городской
среды (Tomiałojć, Profus, 1977; Lancaster, Rees,
1979; Bezzel, 1985; Konstantinov, 1996; Chace,
Walsh, 2006 и др.). В разных формах обосновыва-
лось мнение, что виды, строящие гнезда на земле
либо низко над землей (к тому же у таких видов
гнезда большей частью открытого типа), имеют
гораздо меньше шансов стать “настоящими горо-
жанами”, чем птицы, гнездящиеся на высоте
(Формозов, 1947; Благосклонов, 1950; Tomiałojć,
Profus, 1977; Jokimäki, Huhta, 2000; Marzluff, 2001;
Chace, Walsh, 2006; Croci et al., 2008; Hedblom,
Söderström, 2010; Evans et al., 2011; также ссылки в
статье Møller, 2009). Результаты целенаправлен-
ных, более строгих работ последних лет далеко не
всегда подтверждают прежние, в значительной
мере интуитивные представления, но расходятся
и между собой, причем даже в отношении таких
особенностей видов, важность которых для осво-
ения урболандшафтов на первый взгляд очевидна.

Так, расположение гнезд в укрытиях – дуплах,
дуплянках, нишах, полостях в сооружениях и по-
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стройках человека – выглядит наиболее безопас-
ным перед лицом таких угроз, как преднамерен-
ное или непреднамеренное уничтожение людь-
ми, разорение кошками и врановыми птицами.
Поэтому перспективы дуплогнездников в усло-
виях города обычно оцениваются выше, чем пер-
спективы открыто гнездящихся птиц (Новиков,
1964; Lancaster, Rees, 1979; Chace, Walsh, 2006 и
др.). Некоторые виды вторичных дуплогнездни-
ков и в самом деле впечатляют своими успехами в
освоении городов (например, Семаго, 1977; Mo-
rozov, 2009). Однако нередко плотность гнездова-
ния и видовое богатство птиц данной группы по-
нижаются при урбанизации ландшафта (Marzluff,
2001; Máthé, Batáry, 2015), что не удивительно. За-
стройке обычно предшествует вырубка части или
всех деревьев, сокращается численность первич-
ных дуплогнездников – видов птиц, способных
выдалбливать дупла. Подходящие искусственные
заменители в достаточном количестве имеются
не во всякой застройке, и гнездиться в них готовы
не все виды вторичных дуплогнездников.

Другой пример – попытки оценить роль отно-
сительной величины головного мозга разных ви-
дов. Считается, что с ней положительно скорре-
лирована пластичность поведения. Поэтому во-
прос о значении размеров мозга для урбанизации,
а в более широком плане – для колонизации ви-
дами любых территорий с непривычными для них
условиями, в последние годы не дает покоя мно-
гим исследователям. Однако полученные резуль-
таты довольно противоречивы (например, Sol
et al., 2005; Carrete, Tella, 2011; Maklakov et al., 2011
с одной стороны и Kark et al., 2007; Evans et al., 2011;
Dale et al., 2015; Møller, Erritzøe, 2015 с другой).

Ряд специалистов, обсуждая роль пластично-
сти видов в освоении ими антропогенных ланд-
шафтов, уделили особое внимание одной из форм
внутривидовой изменчивости поведения и эко-
логии, которую они называли “экологическим
расколом популяции” (Новиков, 1964), наличием
разных экотипов (Дроздов, 1967; Luniak, 1995),
“модификациями гнездового поведения в рамках
видоспецифического поведения” или поведенче-
ским полиморфизмом (Резанов А.Г., Резанов А.А.,
2006). К примеру, некоторым видам птиц даже в
природных ландшафтах свойственны несколько
довольно резко различающихся типов размеще-
ния гнезд. Этим стереотипам следуют не просто
отдельные пары, а группировки, обычно образу-
ющие однородные, по типу гнездования, поселе-
ния. При формировании у таких видов популяций в
антропогенном ландшафте, тем более в городе,
далеко не всегда реализуется преимущественно
тот стереотип, который превалирует на менее
трансформированных и природных территориях
данного региона.

Так, обыкновенная пустельга в Москве до
1980-х гг. размножалась, как и в Подмосковье,
главным образом в старых вороньих гнездах в
лесных массивах, граничащих с лугами, пустыря-
ми и полями. Однако постепенно все большее
число пар в столице стало селиться на застроен-
ных территориях и использовать для гнездования
ниши в зданиях и постройки врановых птиц на
технических сооружениях (Красная книга города
Москвы, 2011). Вряд ли это изменение можно
трактовать как резкую смену стереотипов на ви-
довом уровне. В некоторых частях ареала пу-
стельга регулярно гнездится на карнизах скал, в
нишах береговых обрывов, в дуплах деревьев
(Дементьев, 1951; Handbook …, 1980; The EBCC
Atlas …, 1997 и др.). Подобные процессы –
не принципиальные изменения видового стерео-
типа, а скорее изменения в соотношении разных
стереотипов, исходно свойственных виду, и мо-
дификация некоторых из них в соответствии с го-
родскими условиями. По мнению автора, такие
процессы не следует причислять к изменениям,
свидетельствующим о “дестабилизации адаптив-
ной нормы” в городских популяциях птиц (Вах-
рушев, 1988).

ХИЩНИКИ

Что касается предмета данной работы, приме-
чательны следующие обстоятельства: 1) среди си-
нурбистов и склонных к урбанизации птиц и мле-
копитающих немало хищников, что явствует как
из вышеприведенных примеров, так и из литера-
туры по другим областям Европы и частям света
(Galushin, 1971; Sodhi et al., 1992; Raptors …, 1996;
Avian ecology and conservation …, 2001; Gehrt, 2004;
Chace, Walsh, 2006; Stout et al., 2006; Stout, Rosen-
field, 2010; Urban carnivores …, 2010; Hubert et al.,
2011; Drewitt, 2014; Kumar et al., 2014; Lin et al.,
2015; Seress, Liker, 2015; Šálek et al., 2015; Suri et al.,
2017; Kettel et al., 2018; Urban raptors …, 2018 и др.);
2) в городах хищники-синурбисты и сами регу-
лярно становятся жертвами других видов хищни-
ков-синурбистов, причем как тех, которые зани-
мают более высокий трофический уровень (на-
пример, сорока, сойка и серая ворона нередко
добываются тетеревятником, см. Матус, 2003;
Rutz, 2004; Калякин В.Н., 2014; Solonen et al.,
2019), так и представителей своей же трофиче-
ской гильдии (например, европейская черная
(Corvus corone corone) и серая вороны разоряют
гнезда сороки, см. Tatner, 1982; Jerzak, 2001; Ля-
хов, 2012); 3) некоторым хищникам-синурби-
стам, например серой вороне, весьма свойствен-
но внутривидовое гнездовое хищничество, кан-
нибализм (Шутенко, 1983; Handbook …, 1994;
Родимцев, 1997), и можно ожидать, что репро-
дуктивные потери, обусловленные этим явле-
нием, у них при прочих равных условиях воз-
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растают с увеличением популяционной плот-
ности (Monaghan, 1979; Ляхов, Галишева, 2012);
4) среди урбанистов немало “видов-покровите-
лей”, например, рябинник, некоторые соколооб-
разные и чайковые птицы, которые благодаря
способности жестко оборонять от хищников
окрестности собственных гнезд “поневоле” вы-
полняют эту функцию и для поселившихся по со-
седству с ними особей остальных видов (см. Мо-
розов, 2001, 2001а, 2002; Quinn, Ueta, 2008; Каля-
кин В.Н., 2011, 2014).

У соколообразных и совообразных птиц попу-
ляционные потери, обусловленные, например,
столкновениями с автотранспортом и зданиями
(Boal, Mannan, 1999; Chace, Walsh, 2006; Hager,
2009; Gahbauer et al., 2015; Solaro, 2018), гибелью
гнезд, раcположенных на подоконниках домов, в
результате деятельности людей (Charter et al.,
2007), большей удаленностью гнезд от лучших
кормовых биотопов (Charter et al., 2007; Sumasgut-
ner et al., 2014, 2014a) или заражением птенцов
трихомонадами Trichomonas gallinae вследствие
питания голубями (Boal et al., 1998; Boal, Mannan,
1999; Krone et al., 2005), в городах могут быть го-
раздо выше, чем в природных/сельских ланд-
шафтах. Более того, формальный мета-анализ ли-
тературных данных по представителям обоих от-
рядов (пригодные для него сведения имеются,
увы, для весьма ограниченного числа видов) вы-
явил теденцию, хотя и недостоверную, к сниже-
нию числа слетков в выводках городских пар по
сравнению с загородными (Kettel et al., 2018). Это
совпадает с тенденцией, обнаруженной у воро-
бьиных птиц (Chamberlain et al., 2009). Среди по-
следних признаки неблагополучия в городских
условиях отмечались, в том числе, у врановых.
Например, у европейской черной вороны в запад-
ной части Швейцарии, в Лозанне, были выявле-
ны ухудшение роста птенцов, уменьшение числа
слетков в успешных гнездах, более чем внуши-
тельное снижение их “качества” и репродуктив-
ного потенциала по сравнению с показателями в
сельскохозяйственных ландшафтах (Richner, 1989).

Однако в целом сравнения репродуктивных
показателей в городских и загородных группи-
ровках соколообразных, совообразных и врано-
вых птиц на уровне отдельных видов в конкрет-
ных районах дают противоречивую картину
(Chamberlain et al., 2009; Kettel et al., 2018). Урбо-
ландшафты зачастую оказываются не просто
привлекательными, а благоприятными местами
для обитания хищников, по крайней мере,
“на первых порах”. Хищники нередко достигают
здесь не только повышенной плотности, но и
сравнительно/рекордно высоких показателей эф-
фективности добывания жертв (Estes, Mannan,
2003; Rutz, 2006) и успешности размножения
(Wendland, 1980; Frimer, 1989; Sodhi et al., 1992;
Gehlbach, 1996; Salvati et al., 1999; Jerzak, 2001;

Kübler et al., 2005; Št’astný et al., 2005; Rutz et al.,
2006; Stout et al., 2006, 2007; Gahbauer et al., 2015;
Lin et al., 2015; Thornton et al., 2017; Kettel et al.,
2018, 2019; Mannan, Steidl, 2018; Rosenfield et al.,
2019; Solonen et al., 2019 и др.). Так, пражская по-
пуляция перепелятника отличается не только сверх-
высокой плотностью (местами более 1 пары/км2)
и высокой продуктивностью гнездования (в сред-
нем 2.8–3.3 слетка на гнездо), но и тем, что в воз-
расте одного года начинает размножаться боль-
шинство особей, что довольно необычно для при-
родных популяций этого вида (Št’astný et al., 2005
и источники в этом очерке).

В некоторых случаях у хищников, населяющих
природные территории пригородов в урбанизи-
рованных районах, обнаружено увеличение про-
дуктивности размножения с уменьшением рас-
стояний до участков застройки. Это может объс-
няться, например, использованием последних
для охоты, как мест с повышенной численностью
жертв (Solonen, 2008). Примеры сочетания повы-
шенной плотности с явно пониженной успешно-
стью размножения в городах по сравнению с при-
городными или загородными территориями
также имеются (например, Marzluff et al., 2001;
Sumasgutner et al., 2014, 2014a), но их меньше.

Кроме того, анализ имеющихся данных по со-
колообразным и совообразным птицам позволил
утверждать, что среди них повышение репродук-
тивных показателей в урболандшафтах в наи-
большей степени свойственно орнитофагам, а в
наименьшей – видам, питающимся преимуще-
ственно мелкими млекопитающими. Трофиче-
ские “генералисты” заняли промежуточное поло-
жение, а преимущественно насекомоядные виды
оказались в этом плане близки к мышеедам (Ket-
tel et al., 2018). Тем не менее, очевидно, что хищ-
ники, охотящиеся в первую очередь на мелких
млекопитающих, также осваивают городские тер-
ритории, например, обыкновенная пустельга (см.
выше) и ушастая сова (Asio otus) (см. Морозов,
2022, 2022а) в Европе или краснохвостый канюк
(Buteo jamaicensis) на северо-востоке США (Stout
et al., 2006).

ЗА СЧЕТ ЧЕГО ПОВЫШЕНА
ПЛОТНОСТЬ НАСЕЛЕНИЯ

В РЕПРОДУКТИВНЫЙ ПЕРИОД?
Что касается полных синантропов, правдопо-

добный ответ имеется, о чем уже упоминалось
выше. Виды этой группы “преадаптированы” к
жизни в современных городах благодаря очень
длительной истории обитания в населенных
пунктах (Møller et al., 2012). Численность боль-
шинства полных синантропов высока главным
образом на участках собственно застройки, где
видовое богатство позвоночных животных неве-
лико, прессинг конкурентов и хищников ослаб-
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лен. Негативное воздействие других факторов,
например нехватки корма и низких температур
зимой, минимизировано благодаря наличию ан-
тропогеных кормов, источников тепла, укрытий в
зданиях, и т.п. Данное объяснение “подходит” и
для некоторых синурбистов (например, Gehl-
bach, 1996; Kumar et al., 2014; Tomiałojć, 2017). Ги-
потеза жизни “в кредит” (Shochat, 2004; Seress,
Liker, 2015), предрекающая пониженное “каче-
ство” большинства особей в переуплотненных
городских популяциях видов-жертв (см. ниже),
по сути дела, представляет собой детализирован-
ную версию этого ответа. Она основана на пред-
ставлениях о снижении прессинга хищников
(см. раздел “Города как “острова безопасности””
в следующем сообщении: Морозов, 2021) и нали-
чии дополнительных антропогенных кормов для
видов-жертв в урболандшафтах.

Иными словами, “процветание” полных си-
нантропов и некоторых синурбистов в городах
объясняют их готовностью быстро заполнить
“экологический вакуум” в условиях молодого, по
эволюционным меркам, ландшафта (Вахрушев,
1988; Клауснитцер, 1990; Вахрушев, Раутиан,
1993; Luniak, 2004; Adams et al., 2005), т.е. в итоге –
экологическим высвобождением. В статье Вахру-
шева и Раутиана (1993) даже проводилась аналогия
между формированием населения птиц городов и
последствиями масштабных биоценотических
кризисов, примеры которых дает палеонтологи-
ческая летопись. Более очевидны аналогии с од-
ним из основных биоценотических принципов,
сформулированных Тинеманом (Thienemann,
1939), и представлениями о компенсации повы-
шением плотности на океанических островах,
происходящим, как предполагается, вследствие
пониженного видового богатства этих островов
по сравнению с похожими материковыми место-
обитаниями (MacArthur et al., 1972; Abbott, 1980;
Faeth, 1984; Wiens, 1989a и др.).

Данное объяснение нельзя признать универ-
сальным. Городская среда действительно насы-
щена всевозможными новшествами, не имеющими
аналогов в природных условиях: разнообразными
антропогенными субстратами, материалами и кор-
мами, огромным количеством химических пол-
лютантов, специфическими шумами и др. Одна-
ко в макроструктурном аспекте урболандшафт
представляет собой весьма контрастную мозаику.
И в ней лишь сплошная застройка, некоторые
участки промышленных зон и городские свалки
могут быть признаны принципиально новыми
биотопами для осваивающих их живых организ-
мов, во всяком случае, для наземных позвоноч-
ных, да и то с оговорками, например, на предмет
аналогий со скальными местообитаниями и т.п.

Ко многим синурбистам рассуждения об эко-
логическом высвобождении и компенсации

плотностью не очень подходят. У них, в отличие
от полных синантропов, повышенная плотность
населения в репродуктивный период формирует-
ся в первую очередь на природных и озелененных
территориях городов, а не на участках застройки.
Такие “зеленые острова” подчас характеризуются
довольно высоким или даже повышенным видо-
вым богатством. Оснований говорить об эффекте
компенсации плотностью вследствие обеднения
видового состава, исчезновения каких-то много-
численных прежде видов-конкурентов в подоб-
ных случаях мало или нет вовсе. Более того, будто
вопреки принципу конкурентного исключения,
нередки случаи сосуществования, симбиотопии
“сверхплотных” городских популяций у близко-
родственных видов со схожими экологическими
требованиями. Такие виды подчас и наращивают
плотность в городах синхронно или в перекрыва-
ющиеся периоды времени. Примеры – некото-
рые виды синиц и дроздов (Morozov, 2009).

Иначе говоря, возрастание и многолетнее под-
держание локальных плотностей в период раз-
множения сверх свойственных виду максималь-
ных показателей свидетельствуют о наличии ре-
зерва экологической емкости биотопов, однако
нет оснований считать, что для синурбистов этот
резерв на природных и озелененных территориях
городов возникает за счет ослабления позиций
конкурирующих видов. Более того, относительно
немногое, и в отношении далеко не всех видов-
синурбистов, указывает и на то, что резерв возни-
кает благодаря дополнительным, например кор-
мовым, антропогенным ресурсам, которые виды-
синурбисты, например некрупные насекомояд-
ные птицы, интенсивно потребляли бы в период
гнездования.

Как известно, численность вида в пределах
конкретной территории определяется рождаемо-
стью, смертностью, эмиграцией и иммиграцией.
Автор видит как минимум два теоретически воз-
можных объяснения сверхвысокой плотности си-
нурбистов, вне зависимости от того, каков вклад
каждого из этих демографических процессов:
1) по каким-то причинам экологическая емкость
биотопов природных и озелененных территорий
в городах выше, чем у их загородных аналогов,
например, количество естественных дупел и их
искусственных заменителей, пригодных для
гнездования большой синицы и лазоревки, в дуб-
равах и липняках в городе выше, чем вне города;
2) загородные аналоги не насыщены, плотность
населения там ниже возможной, а в урболанд-
шафте благодаря его повышенной привлекатель-
ности происходит насыщение или большее при-
ближение к состоянию насыщения. Примечатель-
но, что второй “сценарий”, точнее представление
о ненасыщенности видами и особями биотопов
природных ландшафтов, противоречит концеп-
ции баланса в природе (см. McDonnell, 2011), в



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 11  2021

РОЛЬ ХИЩНИКОВ В ФОРМИРОВАНИИ ГОРОДСКИХ ПОПУЛЯЦИЙ ПТИЦ 1247

частности, конкурентной парадигме организации
сообществ птиц. Эта парадигма, основанная на
взглядах Р. Макартура и его единомышленников,
сформировалась и доминировала в 1960–1970-е гг.,
но с начала 1980-х гг. неоднократно критикова-
лась (Wiens, 1989).

В обоих случаях ключевую роль не обязательно
должна играть привлекательность городских био-
топов в период размножения. Например, для
большой синицы и лазоревки основным привле-
кающим фактором, пусковым механизмом повы-
шения плотности гнездования может быть изоби-
лие антропогенных кормов с осени до весны,
когда у них, особенно у молодых особей, коррек-
тируются связи с местом предстоящего размно-
жения (van Balen, 1980; Källander, 1981; Hansson,
1986; Lehikoinen, 1986; Orell, 1989; Hõrak, 1993;
Newton, 1998; Robb et al., 2008; Amrhein, 2014; Ser-
ess, Liker, 2015). Особенно внушительный эффект
может дать целенаправленная подкормка на
участках с избытком дупел, дуплянок или поло-
стей в сооружениях человека, подходящих для
ночевки. В этот период картина, в целом, не про-
тиворечит представлениям о росте численности в
“кредит” (Lehikoinen, 1986; Shochat, 2004; Seress,
Liker, 2015). Однако весной, когда у синиц на сме-
ну концентрации в местах подкормки приходит
рассредоточение по гнездовым территориям, го-
родские лесные массивы, парки и прочие насаж-
дения должны иметь достаточные для формиро-
вания повышенной плотности количество и
равномерность распределения пригодных для
гнездования дупел, а также достаточное обилие
уже не антропогенных, а преимущественно есте-
ственных кормов. Из них ключевое значение во
время откладки яиц, очевидно, играют членисто-
ногие, продукты соцветий ив, осины и ольх, ис-
точники кальция, березовый и кленовый соки, а
во время выкармливания птенцов – гусеницы и
ряд других групп членистоногих.

Теоретически, формирование повышенной
плотности гнездования при недостаточной обес-
печенности полноценными кормами возможно
под воздействием других привлекающих факто-
ров, однако тогда переуплотнение и само по себе
должно сказываться на успешности размножения
или/и качестве потомства (см. van Horne, 1983;
Seress, Liker, 2015), ухудшать и без того непростые
трофические условия. В таком случае городские
биотопы становятся экологической ловушкой.
В связи с этим следует подчеркнуть, у целого ряда
видов птиц из разных таксономических групп в
урболандшафах фиксировались пониженные (то-
гда как у других видов, а иногда у тех же видов, но
по результатам исследований в других местах –
повышенные), по сравнению с загородными био-
топами, значения тех репродуктивных показателей,
которые могут напрямую зависеть от кормовых
условий (Мурашов, 1989; Richner, 1989; Куранов,

2009, 2009а; Chamberlain et al., 2009; Ibáñez-Ála-
mo, Soler, 2010; Bailly et al., 2016; Pollock et al., 2017;
Kettel et al., 2018; Negro et al., 2020 и др.). В данном
случае под кормовыми условиями автор подразу-
мевает, например, доступность полноценных
кормов в период откладки яиц или перед ним,
биомассу естественных кормов в период выкарм-
ливания птенцов и т.п.

Так, у большой синицы и лазоревки в городах,
как правило, понижены среднее число яиц в
кладке, а нередко и показатели благополучия
птенцов, например их вес (Hõrak, 1993; Lesiński,
2000; Solonen, 2001; Hõrak et al., 2002; Куранов,
2009, 2009а; Chamberlain et al., 2009; Bańbura,
Bańbura, 2012; Glądalski et al., 2015; Bailly et al.,
2016; Pollock et al., 2017; Seress et al., 2018). Правда,
в некоторых из этих исследований, насколько
можно судить по описаниям, модельные город-
ские территории уступали загородным, по мень-
шей мере, по количеству деревьев на единицу
площади, вероятно также по богатству нижних
ярусов растительности и т.п. Иными словами, за-
ведомо имелись основания предполагать, что за-
городные площадки, задействованные для срав-
нений, существенно превосходят городские по
количеству полноценных кормов в период раз-
множения, что в некоторых работах и было пока-
зано в отношении гусениц – основного корма си-
ниц во время выкармливания птенцов (Glądalski
et al., 2015; Pollock et al., 2017; Seress et al., 2018).

Кроме того, почти все работы, в которых обна-
ружены пониженные значения репродуктивных
показателей у синиц в урболандшафтах, проведе-
ны на парах, поселившихся в дуплянках, и не со-
держат указаний на то, что плотность гнездова-
ния синиц на пробных площадках в городе была
существенно повышена по сравнению с загород-
ными площадками. Эти работы свидетельствуют
о более низком качестве городских биотопов как
мест размножения, но не доказывают, что они
функционировали как экологические ловушки, в
которых продуктивность размножения была кри-
тически низкой. В некоторых случаях уменьше-
ние в городе средних размеров кладок и выводков
в успешных гнездах по сравнению с загородными
массивами леса было очень значительным, на-
пример, у большой синицы на 2.3 яйца и прибли-
зительно на 3 слетка по данным исследования в
Восточной Эстонии (Hõrak, 1993) и, в некоторые
годы, на 3.0–3.6 яйца и 4.8–5.4 слетка – в Вен-
грии (Seress et al., 2018). Все же, если говорить об
эстонском показателе различия в средней вели-
чине кладки, он сопоставим, например, с “гео-
графическими” различиями между лесными
биотопами загородных ландшафтов. В качестве
примера таких расхождений можно привести раз-
ницу в среднем на 1.5 яйца между районами Хель-
синки в Южной Финляндии и Тарту в Восточной
Эстонии и в среднем на 2.1–2.4 яйца между райо-
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ном Тарту и Оксфордширом в Южной Англии
(Hõrak, 1993). Не исключено, что даже макси-
мальные зафиксированные различия по этим па-
раметрам не настолько велики, чтобы их в итоге
не смогли бы компенсировать или перевесить,
скажем, уменьшение репродуктивных потерь
благодаря ослаблению прессинга хищников (см.
Куранов, 2009, 2009а) и/или более высокая вы-
живаемость взрослых особей в холодное время
года в городских условиях (см. Hõrak, Lebreton,
1998; Chamberlain et al., 2009). В Европе именно в
биотопах урболандшафтов у этих видов синиц
зафиксированы чрезвычайно высокие локальные
плотности гнездования. Например, в Южной
Финляндии и Юго-Восточной Швеции плот-
ность населения у большой синицы достигала
2.7 пар/га (Solonen, 2001; Hedblom, Söderström,
2012), в Москве на участках старых широколист-
венных лесов, где нет дуплянок, у лазоревки –
2.7–3.3 пар/га, у большой синицы – ≥3.5 пар/га
(Morozov, 2009 и неопубл. данные автора).

Отметим, что признаки превосходства лесных
ценозов над антропогенными биотопами в каче-
стве мест размножения синиц отмечены и внутри
городского ландшафта. В г. Упсала в юго-восточ-
ной части Швеции у больших синиц, гнездив-
шихся в дуплянках (с защищенными от хищни-
ков летками), не было обнаружено достоверных
различий в величине кладки, количестве птенцов
и слетков в выводке между лесными массивами
площадью от 40 до 152 га и окружающими их соб-
ственно городскими территориями, занятыми
малоэтажной жилой застройкой, высокой за-
стройкой и газонами/полями для гольфа. В пре-
делах последних, особенно в жилой застройке,
где плотность гнездования была самой высокой
(2.7 пары/га), вылупление птенцов происходило
несколько раньше, чем в городских лесах. Однако
в жилой застройке морфометрический показа-
тель, а именно отклонение от линии регрессии
“длина цевки–вес”, у птенцов в 15-суточном воз-
расте был в среднем хуже, чем в лесных массивах.
На городских территориях всех трех типов разли-
чия в весе между самым крупным и самым мел-
ким птенцами в выводке были больше, чем в ле-
сах (Hedblom, Söderström, 2012). Одно из возмож-
ных объяснений – менее благоприятные условия
выкармливания птенцов в собственно городских
биотопах по сравнению с лесными массивами.
Таким образом, зафиксирован определенный
диссонанс между плотностью, которая была наи-
большей в жилой застройке, и состоянием птен-
цов, которое в собственно урбоценозах оказалось
хуже, чем в городских лесах.

Шочат (Shochat, 2004), не проводя различий
между полными синантропами и синурбистами,
обосновал гипотезу, согласно которой увеличе-
ние плотности городских популяций у видов-
жертв происходит как бы “в кредит”, сопровож-

дается превышением фактической экологиче-
ской емкости городского ландшафта. Основной
вклад в воспроизводство вносит небольшая часть
“особей-победителей”, однако при этом предска-
зуемость кормовой базы и сравнительно слабый
прессинг хищников позволяют существовать од-
новременно большому количеству “лузеров”. Ги-
потеза предрекает снижение “качества” (в том
числе внутривидовой конкурентоспособности)
и/или продолжительности жизни большинства
особей в городе, а также уменьшение вклада та-
ких “лузеров” в будущие поколения. Эту ситуа-
цию можно рассматривать как особый случай
взаимоотношений “популяции”-источника и
стоковой “популяции”, а именно их сосущество-
вания внутри одного урболандшафта. Стоковая
популяция характеризуется более высоким обо-
ротом индивидуумов.

В другой статье Шочат с соавторами (Shochat
et al., 2006) акцентировали внимание на дополни-
тельных ресурсах, появляющихся в результате по-
вышения биологической продуктивности на го-
родских территориях благодаря их орошению,
озеленению и т.п. На их рассуждениях и доводах
явно сказался опыт работы в аридных регионах
субтропического пояса, где любой город, в случае
его озеленения и появления открытых источни-
ков воды, автоматически становится оазисом или
системой оазисов. Однако, как известно, высокие
плотности у птиц в городах формируются далеко
не только в условиях засушливого климата.

Гипотеза увеличения плотности “в кредит”
выглядит правдоподобной главным образом в от-
ношении полных синантропов, и то не всех.
Предположение о пониженном, в среднем, “ка-
честве” городских особей было выдвинуто по ре-
зультатам моделирования, проведенного на осно-
ве представлений о повышенной, более постоян-
ной обеспеченности пищевыми ресурсами и об
ослабленном прессинге хищников в городах
(Shochat, 2004; Anderies et al., 2007). Попытки
формального тестирования на разных видах этого
предположения, а именно сравнения размеров
тела, дают противоречивые результаты. Однако
неформальное сравнение конкурентоспособно-
сти индивидуумов из городских и сельских попу-
ляций домового воробья гипотезу не подтвердило
(Bókony et al., 2010), при том, что первые в сред-
нем действительно оказались мельче вторых
(Bókony et al., 2010, 2012; Meillère et al., 2015). Пока
имеются лишь основания считать, что особи дан-
ного вида, появляющиеся на свет в городских
условиях, могут, местами, испытывать нехватку
качественных кормов в раннем возрасте (Meillère
et al., 2015; но см. Węgrzynowicz, 2017).

Предположение о снижении “качества”, кон-
курентоспособности большинства особей у си-
нурбистов пока также не находит явного подтвер-
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ждения (см., например, Rodewald, Shustack, 2008;
Rodewald, Arcese, 2017). Для многих из них город-
ские природные/озелененные территории в гнез-
довой период вряд ли являются местами массового
“прозябания лузеров”, живущих “одним днем”,
как предполагает гипотеза (Shochat, 2004). Сверх-
высокие плотности на них достигаются не за счет
переизбытка неразмножающихся особей, имену-
емого популяционным резервом (floaters); напро-
тив, это зоны (очень) высокой или средней плот-
ности именно гнездования. Доля успешных
гнезд, а нередко и отношение числа слетков к
числу отложенных яиц у немалого числа синур-
бистов сопоставимы с таковыми в негородских
ландшафтах или повышены (Tomiałojć, 1980,
1994; Gehlbach, 1996; Rutz et al., 2006; Rodewald,
Shustack, 2008; Morozov, 2009; Lin et al., 2015; Мо-
розов, Худяков, 2016; Charmantier et al., 2017; Re-
bolo-Ifrán et al., 2017; Rodewald, Arcese, 2017 и др.),
хотя у некоторых наблюдается обратное, о чем
упоминалось выше на примере синиц. Некото-
рые синурбисты (например, дрозды) и другие
обитатели населенных пунктов (черный стриж)
вообще не потребляют собственно антропоген-
ные корма. Применительно к этим видам пока, за
отсутствием достаточных сведений, можно лишь
теоретизировать, с переменным успехом, на тему
улучшения кормовых условий в городских/при-
городных ландшафтах, например, предполагать
увеличение количества, разнообразия и/или до-
ступности естественных кормов благодаря изме-
нению мезоклимата, озеленению, в т.ч. посадке
экзотов, подсыпке богатых органикой грунтов
и т.п. Разумеется, сказанное не означает, что си-
нурбисты не испытывают на себе негативных по-
следствий загрязнения городской среды, в част-
ности, через пищевые цепи.

Как отмечалось в предыдущем разделе, пони-
женные репродуктивные показатели, на фоне вы-
сокой плотности, при обитании в урболандшаф-
тах зафиксированы и у некоторых хищных птиц:
соколообразных, совообразных, врановых. Одна-
ко примеров продолжительного сохранения по-
добного положения дел в их городских “популя-
циях” мало. На роль таких примеров, вероятно,
могли бы претендовать популяции обыкновен-
ной пустельги в Вене (Sumasgutner et al., 2014,
2014a), европейской черной вороны в Лозанне
(Richner, 1989) и американской вороны (Corvus
brachyrhynchos) в некоторых городах США (Mar-
zluff et al., 2001).

Так, пустельгу в центральную, плотно застро-
енную часть Вены привлекает, вероятно, боль-
шое количество удобных для гнездования мест,
особенно – пустот в исторических зданиях. Этот
сокол охотится преимущественно на мышевид-
ных грызунов в светлое время суток. В рационе
обычно преобладают серые полевки (Microtus
spp.), но их численность в центре города, по всей

видимости, ниже, чем в пригородах. Действи-
тельно, в добыче соколов, гнездящихся внутри
города, доля птиц, а также насекомых (в центре
города) и ящериц (ближе к периферии города) го-
раздо больше, а мышевидных грызунов – мень-
ше, чем на его окраинах, где в питании абсолютно
преобладают грызуны (Sumasgutner et al., 2013,
2014, 2014a). Плотность гнездования у пустельги
оказалась гораздо выше в глубине города, а
успешность гнездования – на его окраинах. Более
внушительные репродуктивные потери в глубине
города объясняются полным уничтожением хищ-
никами немалого числа гнезд, главным образом с
кладками, значительным числом бросаемых ро-
дителями кладок и частичными потерями в
успешных гнездах (Sumasgutner et al., 2014).

Неясно, как долго и за счет чего подобные
ситуации могут сохраняться, чем обычно закан-
чиваются. Очевидно, длительное поддержание
высокого уровня плотности в таких условиях тео-
ретически возможно, например, за счет значи-
тельного притока особей извне, увеличения чис-
ла циклов размножения в году, если речь идет о
полицикличном виде, повышения дальнейшей
продолжительности жизни у особей, доживаю-
щих до репродуктивного возраста. Марзлуф с со-
авторами (Marzluff et al., 2001) применительно к
американской вороне справедливо заметили, что
в этих случаях гипотетическая картина формиро-
вания и длительного существования сверхплот-
ных городских популяций с пониженной продук-
тивностью размножения за счет иммиграции из
пригородов/сельской местности лучше соответ-
ствует не классической модели “местообитаний-
источников” и “местообитаний-стоков” (source-
sink dynamics), а представлению о городских ме-
стообитаниях как о “впитывающей губке” (sponge
population). Модель увеличения плотности попу-
ляции “в кредит”, как отмечает и ее автор (Sho-
chat, 2004), похожа на модель “впитывающей
губки”, с той разницей, что последняя предпола-
гает формирование высокой плотности не за счет
сверхуспешного размножения небольшой части
особей внутри самого города, а за счет иммигра-
ции из пригородов.

Пониженная успешность размножения не яв-
ляется достаточным основанием для утвержде-
ний о том, что местообитание функционирует
как “сток”, требуется получить оценки еще ряда
демографических параметров (Runge et al., 2006;
Mannan et al., 2008). Можно предположить, что
все-таки у большинства синурбистов в городах до
поры до времени, во всяком случае, в период
формирования их городских популяций, сово-
купный “проигрыш” по одним составляющим
продуктивности размножения и выживаемости с
избытком компенсируются “выигрышем” по
другим. В урбоэкологии до сих пор недостаточно
внимания уделялось так называемым синэрги-
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стическим эффектам взаимодействия факторов,
существование которых показано эксперимен-
тально на примере отдельных видов млекопитаю-
щих и птиц (Krebs et al., 1995; Karels et al., 2000;
Zanette et al., 2003; Clinchy et al., 2004; Shang et al.,
2019). К этому вопросу автор вернется в заключи-
тельной части 4-го сообщения (Морозов, 2022а).
Именно мультипликативное, а не аддитивное
взаимодействие нескольких факторов, например
щадящих кормовых условий в более суровые пе-
риоды года и ослабления пресса хищничества,
может играть главную роль в быстром формиро-
вании специфических, сверхплотных городских
популяций. Ослабление прессинга хищников, а
для ряда видов и преследования человеком в те
или иные периоды годового цикла рассматрива-
ются некоторыми исследователями в качестве од-
ной из двух-трех главных причин, по которым в
урболандшафтах “приобретения” преобладают
над “потерями”.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Урбанизация привела к формированию не
только городского населения у человека, но и
своеобразных городских популяций у некоторых
диких видов наземных позвоночных, главным об-
разом у птиц и млекопитающих, внутри и за пре-
делами их природных ареалов. Особенностями
этих популяций являются антропотолерантность
особей, повышенные максимальные плотности в
период размножения и ряд других.

До начала прошлого века число видов-урбани-
стов повсеместно было небольшим, ограничива-
лось несколькими полными и частичными си-
нантропами, в том числе отдельными видами, на-
чавшими заселять города недавно, например в
19-м столетии, как вяхирь и черный дрозд в ряде
областей Западной и Центральной Европы. Од-
нако затем, особенно во 2-й половине 20-го века,
городские популяции стали довольно быстро, за
несколько десятилетий, формироваться и у цело-
го ряда других видов, которые прежде либо насе-
ляли сельскую местность, либо вообще не прояв-
ляли склонности к синантропии. Этот процесс
предложено называть синурбизацией, а синурби-
стами – местные и чужеродные, в том числе ин-
тродуцированные виды, которые начали осваи-
вать города сравнительно недавно, максимум
150–200 лет назад, и при этом продолжают оби-
тать в природных или сельских ландшафтах
(Luniak, 2004, 2009). В освоении урболандшафтов
достигли успеха птицы и млекопитающие из раз-
ных отрядов и семейств, представители многих
экологических групп, занимающие разное поло-
жение в пищевых цепях, виды с разными уровня-
ми высшей нервной деятельности, пластичности
поведения, социальности и т.п.

Однако общепринятых, четких критериев при-
менения понятия “синурбист” пока не выработа-
но. Главным индикатором состоявшейся синур-
бизации считается повышенная плотность насе-
ления вида в городских условиях, и в то же время
очевидна острая нехватка данных для сравнения
плотностей населения в городских и негородских
ландшафтах. Географические и временные прин-
ципы применения критерия повышенной плот-
ности пока произвольны. Решения о том, считать
ли вид синурбистом в том или ином регионе по-
чти везде, хотя и с разной степенью обоснованно-
сти, представляют собой экспертные суждения.

Изученность экологических механизмов фор-
мирования городских популяций, особенно зна-
чения межвидовых отношений в этом процессе, в
целом оставляет желать лучшего. Высокие ло-
кальные плотности населения у синурбистов, в
отличие от таковых у полных синантропов, вряд
ли можно интерпретировать как следствие пони-
женного видового богатства и заполнения от-
дельными видами-урбанистами “экологического
вакуума” в городах. В большинстве своем синур-
бисты многочисленны не на застроенных, а на
природных и озелененных городских территори-
ях (в биотопах, приблизительно аналогичных ис-
конным местообитаниям вида), которые характе-
ризуются внушительным набором видов, так что
нет оснований объснять повышенную плотность
конкурентным высвобождением. Остается не-
понятным, почему появлению и длительному
(со)существованию в период размножения сверх-
плотных поселений синурбистов, в том числе
близкородственных и экологически сходных ви-
дов, не препятствуют те ценотические факторы,
которые в природных ландшафтах удерживают
плотность населения этих же видов на более низ-
ких уровнях.

Отсутствие или низкую численность в городах
некоторых ключевых видов хищников часто на-
зывают одной из главных исходных причин фор-
мирования повышенных локальных плотностей
гнездования у птиц-урбанистов. Действительно,
в природе самая частая причина репродуктивных
потерь у большинства видов птиц – именно дея-
тельность хищников. Однако в городах высока
численность домашних и синантропных хищных
животных. Среди синурбистов немало неспециа-
лизированных и специализированных хищников.
Некоторые из них, в частности птицы-орнитофа-
ги, достигают в городах не только высокой плот-
ности населения, но и значительных показателей
успешности размножения. Поэтому, как будет
показано в следующем сообщении (Морозов,
2021), мнение об ослаблении в городах прессинга
хищников разделяют далеко не все специалисты.
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THE ROLE OF PREDATORS IN SHAPING URBAN BIRD POPULATIONS.
1. WHO SUCCEEDS IN URBAN LANDSCAPES?

N. S. Morozov*

Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: morozovn33@gmail.com

To date, urbanization resulted in the development of peculiar, often extremely dense, urban populations in
some wild bird and mammal species. However, until the beginning of the 20th century, the number of species
with such populations was very small. Some of the few fully synanthropic and the very few of partially synan-
thropic species were the only ones to achieve high breeding densities in urban areas at the time. But later
during the same century urban populations began to develop in an increasing number of species which for-
merly inhabited rural or natural areas and seemed to avoid urban landscapes at least in the breeding season.
The roles of different types of species interactions in this proccess known currently as synurbization are still
poorly understood. The present review is composed of four papers and it aims at summarizing information
regarding the role of predators in the emergence of peculiar bird populations in urban environments. The first
paper provides introductory information on the terminology used, it categorizes species based on their rela-
tionship to urbanization, and it points at some sources of uncertainty concerning criteria a species should
meet to be considered synurbic. Then it mentions some of the attempts in the literature at identifying species’
traits that can provide their success in colonizing urban landsapes. At last, ecological mechanisms by which
extra-high breeding densities could be achieved in synurbic bird species are discussed. Among birds and
mammals, morphologically and ecologically very different species from distant taxa occupying different po-
sitions in food webs succeed in urban environments. In particular, a number of predatory birds and mammals
have formed synurbic populations, especially so in the last 4–5 decades. Some of them, especially specialist
bird predators among birds of prey, show high breeding performance in urban/urbanizing landscapes. How-
ever, it does not mean that predation pressure on prey species has increased in cities. High densities in fully
synanthropic species in cities can probably be accounted for by the availability of anthropogenic resources,
combined with a competitive release in species-poor built-up patches that they prefer to inhabit. In contrast,
with regard to the majority of synurbic species this explanation is inconclusive. The highest local breeding
densities in synurbic populations are usually recorded in human-made, semi-natural, or natural green spaces
in urban landscapes, e.g. in preserved forest fragments. Such urban green areas not infrequently support high
species diversity and densities of breeding birds including many potential competitors. So there is no reason
to believe that a competitive release could play an important role in the rise of synurbic birds inside these ar-
eas. Moreover, at a local scale not infrequently some congeners and ecologically similar bird species became
synurbic during the same or widely overlapping periods of time. It remains unclear why the increase of their
breeding densities in urban green spaces was not limited at lower levels by the same factors, especially species
interactions, that seem to operate in similar habitats in more natural landscapes. A number of experts believe
that, at least initially, comparatively low predation pressure in cities was one of the major factors which pro-
vided the “excess” population growth in avian prey. However, this point of view is controversial.

Keywords: birds, urbanization, synurbization, synurbic species, species interactions, predation pressure, pre-
dation paradox, ecological release
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Сбор сведений о биологии морских птиц обычно происходит в локальных гнездовых поселениях в
течение относительно небольших промежутков времени. Однако меняющиеся условия среды или
текущее демографическое состояние конкретной популяции могут оказывать существенное влия-
ние на поведение особей тех или иных видов, что становится заметным при долговременных иссле-
дованиях. В настоящем исследовании мы оценили возврат взрослых особей в места размножения,
частоту смены партнера и гнездовых камер, а также встречаемость клубных пар у четырех видов чи-
стиковых – большой конюги (Aethia cristatella), белобрюшки (A. psittacula), ипатки (Fratercula cornic-
ulata) и топорка (F. cirrhata), гнездившихся на о-ве Талан (Охотское море) в 2008–2015 гг., и сравни-
ли результаты с аналогичными показателями для данной колонии, полученными в 1989–1991 гг.
Успех размножения в 1989-1991 гг. у всех видов был высоким, в период 2008–2015 гг. у большой ко-
нюги и белобрюшки – наоборот, крайне низким. Кроме того, за время между этими периодами чис-
ленность большой конюги и белобрюшки на острове снизилась в несколько раз, у топорка умень-
шилась не столь существенно, а численность ипатки, наоборот, возросла. В 2008–2015 гг. были ин-
дивидуально помечены цветными кольцами 339 больших конюг, 57 белобрюшек, 38 ипаток и
44 топорка. Средняя доля возврата в колонию на следующий год в этот период составила 77, 82, 66
и 85% для большой конюги, белобрюшки, ипатки и топорка соответственно. 62% пар больших ко-
нюг и 46% пар белобрюшек распадались на следующий сезон, при этом распад пар по причине ве-
роятной гибели одного из партнеров у обоих видов происходил лишь в половине случаев; в осталь-
ных 50% случаев распад пар происходил при жизни обоих партнеров – каждый из них продолжал
появляться в колонии и формировал новую пару. Гнездовую камеру меняли на следующий год 16%
больших конюг, 12% белобрюшек и 22% топорков. От 13 до 18% больших конюг, белобрюшек и ипа-
ток формировали клубные пары помимо основных (брачных) пар; клубные пары мы зафиксирова-
ли и у топорка. Для него, а также белобрюшки и ипатки клубные пары описаны впервые. Наша ра-
бота показала, что, несмотря на произошедшие за 20 лет падение численности трех видов и увели-
чение численности четвертого, доля возврата особей всех видов в колонию на следующий год
сохранилась примерно на прежнем уровне. Однако при низкой и продолжающей снижаться чис-
ленности и стабильно низком успехе размножения у большой конюги и белобрюшки несколько
увеличилась частота распада пар. С другой стороны, вероятность смены гнездовой камеры для боль-
шой конюги, наоборот, понизилась. Это может говорить о снижении конкуренции за места гнездо-
вания в результате падения численности, вследствие чего большинство птиц заняли теперь опти-
мальные для вида гнездовые камеры.

Ключевые слова: процент возврата, смена партнера, гнездовой консерватизм, продолжительность
жизни, морские колониальные птицы, чистиковые
DOI: 10.31857/S0044513421090129

Общепризнано, что морские колониальные
птицы служат хорошими индикаторами состоя-

ния морских экосистем (Frederiksen et al., 2007;
Piatt et al., 2007; Parsons et al., 2008; Durant et al.,
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2009 и др.), поскольку они на протяжении всего
года в значительной степени зависят от ресурсов
очень изменчивой морской среды. Размножение
на суше только усиливает эту зависимость, накла-
дывая существенные ограничения. Так, напри-
мер, предсказуемость расположения кормовых
объектов и расстояние, которое необходимо пре-
одолевать от мест кормежки до места гнездова-
ния, может во многом определять успех размно-
жения птиц в колонии (Weimerskirch, 2007; Hard-
ing et al., 2013 и др.). Зависимость морских птиц не
только от морских экосистем, но и от местополо-
жения удобных для размножения участков суши,
влияет на многие характеристики их биологии, не
только физиологические и анатомические, но и
экологические, поведенческие и демографиче-
ские (Ballance, 2007). Исследования разных попу-
ляций некоторых видов чайковых (Laridae, Char-
adriiformes) и трубконосых (Procellariiformes)
показали чрезвычайную пластичность демогра-
фических и этологических характеристик этих
видов под влиянием условий среды (Hatch et al.,
1993; Golet et al., 1998; Weimerskirch, 2001 и др.).
Однако в какой степени среда может влиять на
данные характеристики других групп морских
птиц, до сих пор до конца не ясно (Evans, Nettle-
ship, 1985; Cooch, Ricklefs, 1994).

Семейство чистиковые (Alcidae, Charadrii-
formes) – систематическая группа небольших и
средних по размеру морских птиц, большая часть
которых в сезон размножения ведет колониальный
образ жизни. Чистиковые считаются группой с не
слишком выраженной пластичностью демогра-
фических и этологических характеристик, по
сравнению, например, с чайковыми, известными
своими широкими адаптивными свойствами
(Weimerskirch, 2001). Однако данные по многим
важным характеристикам популяций чистиковых
попросту отсутствуют в литературе, что затрудня-
ет понимание истинной картины. Так, о продол-
жительности жизни, постоянстве пар и гнездовых
камер, уровню филопатрии и другим параметрам
для многих видов представлены только общие
сведения по той или иной колонии или же они от-
сутствуют вовсе. Изменчивость этих параметров
и зависимость от факторов среды тем более оста-
ются неизвестными (Ballance, 2007).

Объекты данного исследования – большая ко-
нюга (Aethia cristatella), белобрюшка (A. рsittacula),
ипатка (Fratercula corniculata) и топорок (F. сirrha-
ta) – относятся к двум близкородственным три-
бам: конюг Aethini и тупиков Fraterculini. Конюги –
мелкие планктоноядные птицы, тупики – сред-
ние по размеру и преимущественно рыбоядные.
И те, и другие размножаются в смешанных коло-
ниях на склонах островов и скалистых берегов се-
верной части Тихого океана. Гнездятся в норах,
расщелинах и нишах между камнями, социально
моногамны, откладывают единственное яйцо,

при этом родители вносят примерно равный
вклад в заботу о потомстве. На поверхности коло-
нии на камнях птицы формируют клубы, где от-
дыхают и проявляют социальную активность.
Эти виды практически не территориальны, охра-
няют только свою гнездовую камеру и, вероятно,
небольшой участок перед ней. Белобрюшки и
ипатки кормятся в море у берега, топорки – даль-
ше, на расстоянии до 20 км от колонии, тогда как
большие конюги могут кормиться на расстоянии
более 100 км от колонии (Харитонов, 1980, 1990,
1990а, 2011; Зубакин, 1990, 2007; Конюхов, 1990,
1990а; Jones, 1993; Gaston, Jones, 1998; Jones et al.,
2001; Piatt, Kitaysky, 2002, 2002a).

Остров Талан – хорошее место для изучения
изменчивости этологических и демографических
характеристик выбранных видов. В конце 1980-х–
начале 1990-х гг. на этом небольшом скалистом
останце площадью всего около 2.5 км2, располо-
женном в прибрежной части Охотского моря,
гнездились более 1.3 млн морских птиц 12 видов
(Кондратьев и др., 1992). Такое обилие объясня-
лось удачным сочетанием топографических и
гидрологических условий, благодаря которым
сформировались стационарные круговые тече-
ния и холодные фронты, обеспечивавшие изоби-
лие планктона (Андреев и др., 2010). Однако с тех
пор численность морских птиц о-ва Талан пре-
терпела колоссальные изменения. В частности, к
2017 г. численность большой конюги и бело-
брюшки сократилась в несколько раз, числен-
ность топорка также сократилась, но не столь
значительно, а численность ипатки, наоборот,
выросла. Особенно показательно изменение со-
стояния популяции большой конюги: если в на-
чале 1990-х гг. большая конюга была самым
многочисленным видом, насчитывающим более
1 млн особей, то к 2007–2008 гг. ее численность
сократилась более чем в три раза, а к 2017 г.
уменьшилась до всего лишь 35–37 тыс. особей
(Кондратьев и др., 1992; Андреев и др., 2010; Ан-
дреев, Голубова, 2019). У всех перечисленных ви-
дов в 2000-е гг. начал снижаться успех размноже-
ния, особенно сильно – у большой конюги, у ко-
торой на протяжении ряда лет этот показатель
держался на нулевой отметке (Голубова, 2010,
2015; Андреев, Голубова, 2019). Причина таких
изменений кроется, вероятно, в перестройке эко-
системы шельфовой зоны Тауйской губы Охот-
ского моря со сменой преобладания различных
групп планктона и мелких рыб, являющихся кор-
мом для чистиковых птиц (Андреев, Голубова,
2019). Все это делает популяции четырех видов
чистиковых на о-ве Талан уникальным объектом
для изучения изменения демографических и это-
логических характеристик морских птиц под вли-
янием ухудшающихся условий внешней среды.

В 1988–1991 гг. В.А. и Е.В. Зубакины с помо-
щью мечения индивидуальными наборами цвет-
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ных колец на о-ве Талан исследовали возврат
особей в колонию на следующий сезон, а также
частоту сохранения брачных пар и гнездовых ка-
мер у большой конюги, белобрюшки, ипатки и
топорка (Zubakin, Zubakina, 1993). В данной рабо-
те мы в течение семи полевых сезонов в период с
2008 по 2015 гг. в том же месте аналогичными ме-
тодами оценили те же характеристики, а также
частоту встречаемости у каждого из четырех ви-
дов чистиковых клубных пар (пар, формируемых
в клубах на камнях птицами, уже имеющими как
брачного партнера, так и, часто, гнездовую каме-
ру с яйцом) (Зубакин и др., 2010). В обсуждении
представлено подробное сравнение всех исследу-
емых характеристик четырех видов в периоды
1988–1991 гг. и 2008–2015 гг.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор материала проводили на о-ве Талан
(59°18′ с.ш., 149°04′ в.д.), расположенном в Тауй-
ской губе Охотского моря примерно в 100 км от
г. Магадан, в 2008–2011 гг. и в 2013–2015 гг. в пе-
риод с конца мая до середины августа. Отлов и на-
блюдения за мечеными птицами проводили на
двух экспериментальных участках. Один из них,
площадью 120 м2, располагался на склоне север-
ной экспозиции на высоте около 25 м над ур. м. В
годы наблюдений здесь гнездились около 80 пар
больших конюг, 10 пар белобрюшек, 10 пар ипа-
ток и 13 пар топорков. Второй участок (82 м2), был
расположен на склоне западной экспозиции на
высоте 15 м над ур. м. На этом участке находились
гнездовые камеры около 50 пар больших конюг,
8 пар белобрюшек, 6 пар ипаток и 4 пар топорков.
На обоих участках на поверхности камней распо-
лагались клубы, где в дневное время птицы иссле-
дуемых видов отдыхали и проявляли социальную
активность.

Для индивидуального мечения птиц отлавли-
вали 1 раз в 2–4 дня с помощью небольших сето-
чек с петлями из лески, которыe размещали на
поверхности “посадочных” и клубных камней, и
рыболовных сетей, закрывающих вход в гнездо-
вые камеры. Каждую пойманную птицу снабжали
металлическим кольцом с уникальным номером
и индивидуальным набором цветных пластико-
вых колец. У каждой птицы измеряли основные
линейные параметры, определяли вес, наличие
наседного пятна, а у части особей также брали по
5–7 контурных перьев для определения пола ме-
тодом ПЦР-амплификации ДНК (Griffiths et al.,
1998; Cerit, Avanus, 2007). Все отловленные птицы
были во взрослом наряде, т.е. не младше трех лет,
достигшие половозрелости (Jones, 1993а; Jones
et al., 2001; Piatt, Kitaysky, 2002, 2002a).

Наблюдения за мечеными птицами проводили
ежедневно из стационарных засидок, располо-

женных в нескольких метрах от границ участков.
В начале сезона наблюдения осуществляли при-
мерно с 5:00–7:00 до 11:00–13:00, по ходу сезона
размножения они постепенно были перенесены
на более позднее время в связи со сдвигом време-
ни активности исследуемых видов. С конца июля
наблюдения иногда проводили и днем, с 14:00 до
17:00, поскольку во второй половине сезона
ипатки и топорки массово присутствовали на
клубных камнях и в дневное время. Кроме фикса-
ции присутствия на участке окольцованных осо-
бей, по заходам и выходам птиц в свои гнездовые
камеры отмечали месторасположение последних,
регистрировали наличие или отсутствие у птиц
корма для птенца, а также отмечали партнеров
меченых особей во время исполнения брачных
демонстраций (биллингов или дуэтов, термино-
логия взята из Manuwal, Manuwal, 1979; Jones,
1993; Бахтурина, Клёнова, 2015; Водолазова, Клё-
нова, 2019). Всего в 2008–2011 гг. и 2013–2015 гг.
были помечены 339 больших конюг, 57 белобрю-
шек, 38 ипаток и 44 топорка. У 185, 41, 27 и 10 осо-
бей каждого вида соответственно определили пол
методом ПЦР-амплификации ДНК.

При оценке среднего уровня выживаемости
птиц от года к году мы исходили из предположе-
ния, что вероятность эмиграции у взрослых осо-
бей всех исследуемых видов пренебрежимо мала,
и частота встреч окольцованных птиц в следую-
щем году близка к реальной выживаемости осо-
бей данных видов. Действительно, высокий уро-
вень гнездового консерватизма был показан ра-
нее для многих видов чистиковых, в том числе и
для объектов исследования (Sealy, Bedard, 1973;
Конюхов, 1990; Zubakin, Zubakina, 1993; Jones,
1993; Piatt, Kitaysky, 2002, 2002a; Sandvik et al.,
2008; Helgason, 2012). Регулярные осмотры других
частей колонии о-ва Талан не выявили там мече-
ных птиц, которые одновременно не были встре-
чены в тот же год в районе места отлова.

При оценке уровня выживаемости мы брали в
расчет только предположительных особей-рези-
дентов, т.е. особей, хотя бы раз встреченных по-
сле того, как они были отловлены в год кольцева-
ния. Доля возврата между каждой парой лет, или
годовая выживаемость особей, была рассчитана
как доля особей-резидентов, встреченных на сле-
дующий год, из количества особей-резидентов,
окольцованных в предшествующий год. К приме-
ру, доля возврата между 2009 и 2010 гг. была рас-
считана как доля птиц, встреченных в 2010 г., от
окольцованных в 2009 г. особей-резидентов.

Для оценки постоянства гнездовых камер учи-
тывали только особей, для которых было точно
известно местоположение гнездовой камеры на
протяжении не менее двух лет. Если особь ис-
пользовала одну и ту же гнездовую камеру в тече-
ние двух лет, отмечали факт сохранения гнездо-
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вой камеры, если особь на второй год перемеща-
лась в другую, – отмечали факт смены гнездовой
камеры. При этом партнеров учитывали незави-
симо друг от друга, поскольку у данных видов ра-
нее были отмечены случаи распада пар на следу-
ющий сезон с сохранением гнездовой камеры за
тем или иным партнером (Jones, 1993; Zubakin,
Zubakina, 1993). Так, если пара сохраняла гнездо-
вую камеру на следующий год, такое событие от-
мечали как два факта сохранения гнездовой ка-
меры, если же один из партнеров менял гнездо-
вую камеру, а второй сохранял ее – отмечали
один факт сохранения и один факт смены. Если
особь использовала одну и ту же гнездовую каме-
ру три/четыре года подряд, отмечали два/три
факта сохранения гнездовой камеры. Т.е. в дан-
ном случае объем выборки включал в себя не ко-
личество особей, для которых камера была из-
вестна на протяжении того или иного периода, а
количество двухлетних промежутков для индиви-
дуально опознаваемых особей каждого вида, во
время которых было точно известно местораспо-
ложение гнездовой камеры данной особи. Для
оценки постоянства гнездовых камер рассчиты-
вали процент сохранения гнездовой камеры как
отношение количества отмеченных фактов со-
хранения гнездовой камеры к суммарному коли-
честву отмеченных фактов сохранения и смены
гнездовой камеры. Для больших конюг и бело-
брюшек подсчитывали как общий процент сохра-
нения гнездовой камеры для вида, так и отдельно
проценты сохранения гнездовой камеры у самцов
и самок.

Оценивая постоянство пар на протяжении
двух и более сезонов размножения, партнерами
мы считали особей, исполняющих брачную де-
монстрацию (биллинг) и/или регулярно заходя-
щих в одну и ту же гнездовую камеру. Если особь
на протяжении сезона размножения исполняла
брачную демонстрацию с единственным партне-
ром, его считали брачным партнером. Если парт-
неров по брачной демонстрации было два и бо-
лее, то брачным партнером считался тот, с кем
особь исполняла брачные демонстрации наибо-
лее часто и/или с которым регулярно заходила в
одну и ту же гнездовую камеру. Остальных парт-
неров, с которыми особь исполняла брачные де-
монстрации редко или однократно, считали
клубными партнерами. Для оценки постоянства
брачных пар использовали данные только о брач-
ных партнерах и только о парах, где оба партнера
были индивидуально опознаваемы. Если брачная
пара сохранялась на следующий сезон, отмечали
факт сохранения пары, если хотя бы одного парт-
нера отмечали на следующий сезон с другим
брачным партнером, – отмечали распад. Если па-
ра сохранялась на протяжении двух/трех сезонов
размножения, такое событие отмечали как
один/два факта сохранения пары. Таким обра-

зом, объем выборки в данном случае включал в
себя не количество особей, для которых партнер
был известен на протяжении того или иного пе-
риода, а количество двухлетних промежутков для
индивидуально опознаваемых пар, во время ко-
торых была точно известна судьба обоих партне-
ров. Также мы попытались оценить причины рас-
пада пар. Для этого в случае распада пары мы учи-
тывали судьбу каждого партнера. Если один из
партнеров не появлялся более в колонии, счита-
ли, что распад пары произошло по причине гибе-
ли одного из партнеров. Если же оба партнера
продолжали появляться в колонии, и хотя бы
один из них имел нового брачного партнера, счи-
тали, что имел место случай “развода” (divorce,
по: Jones, Montgomerie, 1991; Jones, 1993). Для
оценки постоянства брачных пар рассчитывали
процент сохранения брачных пар как отношение
количества отмеченных фактов сохранения пар к
суммарному количеству отмеченных фактов со-
хранения и распада пар.

Для оценки частоты встречаемости у всех че-
тырех видов клубных партнеров мы подсчитыва-
ли процент особей, имевших двух и более партне-
ров, от общего количества особей, чьи парт-
нер/партнеры были точно известны. При этом
если у особи были известны партнеры в течение
двух и более лет, мы учитывали эту особь для каж-
дого года независимо. В данном разделе исследо-
вания, кроме пар, в которых и брачные и клубные
партнеры были окольцованы, мы использовали
также пары, в которых у меченого партнера кроме
окольцованного брачного партнера присутство-
вал также немеченый клубный партнер. В таком
случае мы не могли точно сказать, сколько клуб-
ных партнеров было у такой птицы, но отмечали
факт наличия как минимум одного клубного
партнера помимо точно известного брачного. Для
большой конюги и белобрюшки подсчитывали
как общий показатель встречаемости клубных
партнеров для вида, так и отдельно этот показа-
тель для самцов и самок.

Статистическую обработку данных проводили
в программах OpenOffice 4.1.4.Calc (The Apache
Software Foundation) и Statistica 8.0 (StatSoft, Inc.).
Для оценки межвидовых и межполовых различий
в демографических и этологических показателях
использовали критерий χ2 с поправкой Йетса
(Yates corrected Chi-square).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Соотношение самцов и самок среди отловлен-

ных особей, у которых пол был определен генети-
чески, несколько различалось у разных видов.
Так, у трех видов из четырех незначительно пре-
обладали самки. У большой конюги они состав-
ляли 58%, у ипатки – 52%, у топорка – 60% от
окольцованных птиц, чей пол был определен ге-
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нетически (n = 185, 27 и 10 соответственно). У бе-
лобрюшки преобладали самцы – они составляли
63% (n = 41). Различия достоверны только между
соотношениями полов большой конюги и бело-
брюшки (χ2 с поправкой Йетса, p < 0.05).

Среди отловленных птиц большинство особей
(80% больших конюг, 75% белобрюшек, 73% ипа-
ток, 96% топорков) были определены нами как
размножающиеся, поскольку имели явно выра-
женное наседное пятно.

Окольцованные птицы в большинстве случаев
были резидентами и продолжали появляться в ко-
лонии после отлова на протяжении всего сезона
размножения: в среднем 71.7% (46.4–89.3%) боль-
ших конюг, 60.3% (33.3–91.7%) белобрюшек,
80.1% (50–100%) ипаток и 83.3% (58.8–100%) то-
порков встречались в колонии в год отлова по-
вторно.

Процент возврата на следующий год варьиро-
вал от 68.7 до 87.6% для большой конюги, от 55.6
до 100% для белобрюшки, от 0 до 100% для ипатки
и от 75 до 100% для топорка, составляя в среднем
за период исследования 77, 82, 66 и 85% соответ-
ственно (табл. 1). Из 75 больших конюг, 12 бело-
брюшек, 9 ипаток и 2 топорков, окольцованных
взрослыми и размножающимися (т.е. в возрасте

не менее 3 лет) в 2008 г. на участке западного
склона, 7 (9.3%) больших конюг, 3 (25%) бело-
брюшки, 2 (22.2%) ипатки и 2 (100%) топорка бы-
ли встречены повторно в 2015 г., т.е. в возрасте не
менее 10 лет. Из 104 больших конюг, 2 белобрю-
шек и 10 топорков, окольцованных взрослыми и
размножающимися (т.е. в возрасте не менее 3 лет)
в 2010 г. на участке северного склона, 40 (38.5%)
больших конюг, 1 (50%) белобрюшка и 5 (50%)
топорков были встречены повторно в 2015 г., т.е.
в возрасте не менее 8 лет.

Все исследованные виды чистиковых проде-
монстрировали высокий уровень сохранения
гнездовой камеры на следующий сезон размно-
жения: 86.2% больших конюг (86.4% самцов и
85.7% самок), 88.2% белобрюшек (86.4% самцов и
91.7% самок), 75% ипаток и 77.8% топорков про-
должали заселять ту же гнездовую камеру на сле-
дующий сезон (различия недостоверны, χ2 с по-
правкой Йетса, p > 0.05 для всех сравнений между
видами, табл. 2). Максимальная отмеченная нами
длительность сохранения гнездовой камеры для
топорков и ипаток составила два года, а для боль-
ших конюг и белобрюшек – шесть лет. Частота
сохранения гнездовых камер не различалась до-
стоверно между самцами и самками большой ко-

Таблица 1. Встречаемость окольцованных особей четырех видов чистиковых на двух участках наблюдения
на о-ве Талан в 2008–2015 гг.

Примечания. Выживаемость особей, окольцованных в 2011 г., не была рассчитана по причине отсутствия наблюдений в 2012 г.
Прочерк – нет данных.
* Средняя доля особей, встреченных на следующий год повторно, из окольцованных в прошлый год особей-резидентов.

Показатель 2008 2009 2010 2011 2013 2014 2015 Всего

Б
ол

ьш
ая

 
ко

ню
га

Окольцовано особей, 75 37 115 6 34 44 28 339
в том числе особей-резидентов 
из окольцованных в этот же год

67 26 97 5 22 28 13 258

Доля встреченных в этот год особей из окольцо-
ванных в предыдущий год особей-резидентов, %

– 68.7 80.8 87.6 – 77.3 71.4 77.2*

Б
ел

об
рю

ш
ка Окольцовано особей, 12 12 12 3 8 3 7 57

в том числе особей-резидентов
из окольцованных в этот же год

9 6 11 2 5 1 3 37

Доля встреченных в этот год особей из окольцо-
ванных в предыдущий год особей-резидентов, %

– 55.6 83.3 90.9 – 80.0 100 82.0*

И
па

тк
а

Окольцовано особей, 9 0 2 1 13 4 9 38
в том числе особей-резидентов 
из окольцованных в этот же год

8 0 2 1 8 2 9 30

Доля встреченных в этот год особей из окольцо-
ванных в предыдущий год особей-резидентов, %

– 100 – 0.0 – 62.5 100 65.6*

Т
оп

ор
ок

Окольцовано особей, 2 0 10 1 5 9 17 44
в том числе особей-резидентов 
из окольцованных в этот же год

2 0 10 0 4 7 10 33

Доля встреченных в этот год особей из окольцо-
ванных в предыдущий год особей-резидентов, %

– 100 – 80.0 – 75.0 85.7 85.2*
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нюги и белобрюшки (χ2 с поправкой Йетса, p > 0.05
для обоих видов). Самки этих видов, вместе с
гнездовой камерой, как правило, сохраняли и
партнера. Редко самки сохраняли за собой каме-
ру, меняя при этом партнера; обычно такое случа-
лось по причине вероятной гибели прежнего сам-
ца. Например, одна самка белобрюшки, на про-
тяжении четырех лет занимавшая гнездовую
камеру вместе с одним и тем же партнером, на пя-
тый год вновь поселилась в той же камере уже с
новым партнером. Ее прежний партнер в коло-
нии больше не появлялся. Однако были и исклю-
чения. Так, одна самка большой конюги занима-
ла одну и ту же камеру на протяжении пяти лет,
при этом в течение двух лет индивидуальность ее
брачных партнеров была неизвестна, в другие три
года она каждый раз меняла партнера, причем ее
прежние партнеры продолжали появляться на
участке, находившемся под наблюдением.

61.9% пар больших конюг и 46.2% пар бело-
брюшек распались на следующий сезон (табл. 3).
Для ипатки и топорка данных недостаточно: за
весь период наблюдений удалось отследить лишь
по одной паре каждого вида, в которой оба парт-
нера были окольцованы и появились на следую-
щий сезон на участках колонии. При этом пара
ипатки распалась, а пара топорка сохранилась на
следующий сезон, а далее – распалась после веро-
ятной гибели самки, с появлением у самца нового
партнера. Распад пар по причине гибели одного
из партнеров у больших конюг и белобрюшек
происходил лишь в половине случаев. Так, из
всех отслеженных пар, 33.3% пар больших конюг
и 23.1% пар белобрюшек распадались при нали-
чии в колонии обоих прежних партнеров, при
этом у одного или обоих из них на следующий год
фиксировали нового партнера (табл. 3). У не-
скольких особей (двух самцов и трех самок боль-
шой конюги и одного самца и одной самки бело-
брюшки) мы зафиксировали смену партнеров
каждый год на протяжении как минимум трех лет
подряд. Максимально зафиксированная нами

продолжительность существования пары у дан-
ных видов – 3 года для большой конюги и 4 года
для белобрюшки; причем позднее такие пары ве-
роятнее всего распадались по причине гибели
(исчезновения) одного из партнеров. Для одной
самки большой конюги, партнеров которой уда-
лось отследить на протяжении максимального
периода времени, было отмечено сначала три
факта смены брачного партнера на следующий
сезон, а затем – три факта сохранения брачной
связи с одним и тем же партнером. Данное на-
блюдение, возможно, свидетельствует о влиянии
возраста на формирование брачных связей: моло-
дые особи могут быть более пластичны и форми-
ровать год от года пару с разными партнерами, то-
гда как более взрослые склонны предпочитать
проверенного партнера.

Наличие клубных партнеров отмечено у 18%
больших конюг (у 11.6% самцов и 23.9% самок),
12.5% белобрюшек (у 6.3% самцов и 18.8% самок)
и 14.3% ипаток. Из этих цифр видно, что у самок
большой конюги и белобрюшки наблюдается
чуть более частое присутствие клубных партне-
ров, по сравнению с самцами (различия, однако,
недостоверны, χ2 с поправкой Йетса, p > 0.05;
табл. 4). Для ипатки мы отметили только одну
самку, у которой был как минимум один клубный
партнер. Нам не удалось зафиксировать меченых
топорков с клубными партнерами, но нам прихо-
дилось наблюдать брачные демонстрации неме-
ченой особи топорка с двумя партнерами, про-
изошедшие последовательно в течение несколь-
ких минут, что указывает на существование
клубных партнеров и у этого вида. Максимальное
количество зафиксированных клубных партне-
ров у большой конюги и белобрюшки оказалось
равно двум (т.е. особи этих видов на протяжении
одного сезона размножения могли исполнять
брачные демонстрации еще с двумя клубными
партнерами помимо брачного). Однако подобное
за весь период наблюдений достоверно было от-

Таблица 2. Частота сохранения гнездовых камер на следующий сезон особями четырех видов чистиковых

Примечания. Указанный объем выборки (n) включает в себя количество зафиксированных фактов сохранения или смены
гнездовой камеры на следующий сезон окольцованными особями каждого вида.

Показатель Большая конюга Белобрюшка Ипатка Топорок

Доля особей, сохранивших гнездовые 
камеры на следующий сезон, %

Всего 86.2
n = 65

88.2
n = 34

75.0
n = 4

77.8
n = 9

Самцы 86.4
n = 44

86.4
n = 22 – –

Самки 85.7
n = 21

91.7
n = 12 – –

Максимальная зафиксированная про-
должительность сохранения камеры, лет

Самцы 6 6 2 2

Самки 5 5 – 2
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ВОДОЛАЗОВА и др.

мечено лишь для одного самца большой конюги и
одного самца белобрюшки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты семилетних наблюдений за мече-
ными особями четырех видов чистиковых на о-ве
Талан в период 2008–2015 гг. показали, что в это
время в исследуемой колонии для всех видов бы-
ла характерна достаточно высокая (66–85%) вы-
живаемость особей от года к году, высокая доля
сохранения гнездовой камеры (75–88%), а также
частый распад пар у больших конюг и белобрю-
шек на следующий сезон (46–62%). Обнаружено
также, что все исследуемые виды обладают доста-
точно высокой продолжительностью жизни и мо-
гут формировать клубные пары, отмеченные ра-
нее только для большой конюги. При этом у дру-
гих видов частота формирования таких пар может
быть сравнимой с таковой у большой конюги (на-
пример, 18% у большой конюги и 13% у бело-
брюшки).

Из окольцованных за семь лет исследований
птиц большая часть была встречена повторно на
месте отлова в тот же год и/или последующие годы.
Т.е. отловленные птицы были не случайными по-
сетителями колонии, а в большинстве своем – ре-
зидентными размножающимися особями. Сред-
няя доля возврата особей-резидентов на колонию
на следующий год за этот семилетний промежу-
ток составила 66% для ипатки, 77% для большой
конюги, 82% для белобрюшки и 85% для топорка.
Если сравнить эти значения с полученными для
данных видов в период с 1988 по 1991 гг., можно
заметить, что у всех видов процент возврата в ко-
лонию на следующий год достоверно не изме-
нился (табл. 5). Полученный нами процент воз-
врата большой конюги не отличается суще-
ственно и от выявленного по той же методике в
результате учетов на о-ве Талан в 1993–1994 гг.
(75.7%; Леухина, Нос, 1999). Выживаемость осо-
бей большой конюги в 2008–2015 гг. по сравне-
нию с 1988–1991 гг. снизилась только на 3% (раз-
личия недостоверны, односторонний критерий

Таблица 3. Частота распада пар на следующий сезон у двух видов чистиковых

Примечания. Указанный объем выборки (n) включает в себя количество двухлетних промежутков для индивидуально
опознаваемых пар, во время которых была точно известна судьба обоих партнеров.

Показатель Большая конюга (n = 21) Белобрюшка (n = 13)

Доля пар, распавшихся 
в следующем сезоне, %

Всего 61.9
n = 13

46.2
n = 6

Распад при исчезновении 
из колонии одного из партнеров

28.6
n = 6

23.1
n = 3

Распад при наличии в колонии 
обоих партнеров (“развод”)

33.3
n = 7

23.1
n = 3

Максимальная зафиксированная продолжительность 
сохранения пары, лет 3 4

Таблица 4. Частота встречаемости клубных партнеров у окольцованных особей четырех видов чистиковых

Примечания. Указанный объем выборки (n) включает в себя количество особей с как минимум одним окольцованным
партнером.
* Нам не удалось зафиксировать меченых топорков с клубными партнерами, но нам приходилось наблюдать брачные демон-
страции немеченой особи топорка с двумя партнерами, произошедшие последовательно в течение нескольких минут,
что указывает на существование клубных партнеров и у этого вида.

Показатель Большая конюга Белобрюшка Ипатка Топорок

Доля особей, имеющих одного 
и более клубных партнеров, %

Всего 18
n = 89

12.5
n = 32

14.3
n = 7

0*
n = 7

Самцы 11.6
n = 43

6.3
n = 16 – –

Самки 23.9
n = 46

18.8
n = 16 – –

Максимально зафиксированное 
количество клубных партнеров 
(число особей) у одной особи

Самцы 2 2 0 0

Самки 1 1 1 0
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двух пропорций, p = = 0.220), несмотря на сниже-
ние численности вида на о-ве Талан более чем в 10
раз (табл. 5). Падение численности белобрюшки
на о-ве Талан в 6–10 раз хоть и сопровождалось
снижением выживаемости на 11%, однако обна-
руженные различия также оказались недостовер-
ны (односторонний критерий двух пропорций, p
= 0.115, табл. 5). Численность топорка сократи-
лась в колонии о-ва Талан на 30–40%, при этом
выживаемость уменьшилась на 15% (различия
вновь были недостоверны, односторонний крите-
рий двух пропорций, p = 0.045, табл. 5). Только
численность ипатки за 20 лет возросла в 1.5–2 ра-
за, при этом выживаемость увеличилась только
на 3% (различия недостоверны, односторонний
критерий двух пропорций, p = 0.428, табл. 5). В от-
личие от выживаемости взрослых птиц, успех
размножения у этих видов в целом имел негатив-
ную динамику. В 1987–2006 гг. средний успех
размножения большой конюги составлял 53%
(Андреев, Голубова, 2018, 2019), тогда как в 2007–
2013 гг. – лишь 17%, а с 2007 г. стали нередки се-
зоны с нулевым успехом размножения.
У белобрюшки средний успех размножения так-
же снизился, хотя и не столь значительно: с 47% в
1987–2006 гг. до 36% в 2007–2013 гг. (Голубова,
2015). Успех размножения ипатки и топорка был
подвержен значительным колебаниям по годам и
демонстрировал лишь слабую тенденцию к сни-
жению во второй период исследований по срав-
нению с первым (Голубова, 2010; Клёнова, Бахту-
рина, 2014). Кроме того, с 2008 г. заметно сни-
зилась встречаемость неполовозрелых особей
большой конюги (Андреев и др., 2010; наши на-

блюдения). Можно предположить поэтому, что
снижение численности большой конюги, бело-
брюшки и топорка в колонии о-ва Талан обуслов-
лено в основном низким успехом размножения и
недостаточным пополнением размножающейся
части популяции молодыми особями, а не умень-
шением количества взрослых птиц, возвращаю-
щихся весной в колонию.

Интересно отметить, что в других колониях
исследуемых видов, находящихся в более благо-
получном состоянии, т.е. с высокой численно-
стью и успехом размножения, средняя годовая
выживаемость стабильно достигала больших зна-
чений, чем на о-ве Талан – даже если сравнивать
с благополучными 1988–1991 гг. Так, на о-ве Бул-
дырь (Алеутские о-ва) в 1991–1995 гг. среди боль-
ших конюг, окольцованных в предыдущем году, в
среднем 89% были отмечены там же в следующем
году (Gaston, Jones, 1998). На о-ве Триангл (Бри-
танская Колумбия) средняя годовая выживае-
мость взрослых топорков составила 96% для са-
мок и 91% для самцов (Morrison et al., 2011). В на-
стоящий момент сложно сказать, что является
причиной несколько более низкой доли возвра-
тов в колонию на о-ве Талан у большой конюги и
топорка по сравнению с опубликованными дан-
ными по этим видам с других колоний. Это может
быть как несколько более высокая смертность
взрослых в зимний период, так и, все-таки, пере-
селение небольшого числа птиц в другие колонии;
возможно, действуют и обе причины одновре-
менно. Хотя, как уже упоминалось, традиционно
считается, что исследуемые виды чистиковых,
как и многие другие виды морских птиц, характе-

Таблица 5. Сравнение демографических и этологических характеристик закрытогнездящихся чистиковых птиц
на колонии о-ва Талан в различные периоды существования колонии

Примечания. Указанный объем выборки (n) включает в себя количество индивидуально опознаваемых особей (для первых
двух параметров) или пар (для третьего параметра).
1) данные взяты из Кондратьев и др., 1992; 2) данные взяты из Андреев и др., 2010; 3) данные взяты из Андреев, Голубова, 2019;
4) данные взяты из Zubakin, Zubakina, 1993; 5) результаты данной работы.
Знаками ↓ и ↑ показана динамика изменения параметров за промежуток между исследованиями 1988–1991 гг. и 2008–2015 гг.
* – Различия по данным одностороннего критерия двух пропорций (Difference test) достоверны.

Вид

Численность 
на колонии о-вa Талан, 

тыс. особей

Выживаемость 
на следующий год, %

Сохранение 
гнездовой камеры 

на следующий год, %

Сохранение партнера 
на следующий год, %

1988–1991 2008–2015 1988–19914) 2008–20155) 1988–19914) 2008–20155) 1988–19914) 2008–20155)

Большая 
конюга 10001) 3002) (2008), 

353) (2017) ↓
80

(n = 98)
77

(n = 258)
67

(n = 67)
86 ↑*

(n = 65)
46

(n = 44)
38

(n = 21)

Белобрюшка 24–301) 3–42) ↓
93

(n = 14)
82

(n = 37)
93

(n = 14)
88

(n = 34)
83

(n = 6)
54

(n = 13)

Ипатка 552) 75–1122) ↑
63

(n = 12)
66

(n = 30) – 75
(n = 4) – –

Топорок 1401) 1032) ↓
100

(n = 13)
85

(n = 33)
83

(n = 12)
78

(n = 9) – 50
(n = 2)
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ризуются большой степенью гнездового консер-
ватизма и продолжают возвращаться в выбран-
ную для размножения колонию в течение всей
последующей жизни. При этом результаты моле-
кулярных исследований (например, Pshenich-
nikova et al., 2015) свидетельствуют, что некото-
рый уровень обмена генами между колониями все
же возможен. Правда, определить, происходит ли
это за счет миграции взрослых или, что кажется
более вероятным, молодых птиц, генетическими
методами не представляется возможным. Наше
исследование свидетельствует скорее о том, что
миграция присуща именно молодым особям –
сохранение уровня возврата в колонию у большой
конюги, белобрюшки и топорка на о-ве Талан в
2008–2015 годах в сравнении с 1988–1991 годами,
несмотря на резкое снижение их численности в
колонии и успеха размножения, говорит об отсут-
ствии увеличения уровня миграции в этот пери-
од. Т.е. взрослые особи данных видов, однажды
выбравшие колонию о-ва Талан для размноже-
ния, продолжают прилетать сюда из года в год,
несмотря на регулярные неудачи в размножении.
В то же время, наши результаты свидетельствуют
и об отсутствии увеличения смертности взрослых
особей, размножающихся на о-ве Талан, в зим-
ний период. Т.е. снижение численности трех ис-
следуемых видов в колонии, вероятно, связано
именно с недостаточным ее пополнением за счет
молодых особей, происходящим вследствие регу-
лярно низкого успеха размножения этих видов.
При этом для ипатки такие показатели как сохра-
нение уровня выживаемости и рост численности
в 1.5–2 раза указывают на то, что популяция вида
на о-ве Талан находится в более благополучном
состоянии в сравнении с другими тремя видами.
Можно предположить, что кормовые и климати-
ческие условия на острове для этого вида улучша-
ются, за счет чего может происходить небольшой
приток особей из других мест.

В 2008–2015 гг. 62% пар больших конюг и 46%
пар белобрюшек распадались на следующий се-
зон, в то время как в 1988–1991 гг. у больших ко-
нюг распалось 54% прошлогодних пар, а у бело-
брюшек – 17% (табл. 5; Zubakin, Zubakina, 1993).
Таким образом, при снижении численности и
успеха размножения несколько увеличился про-
цент больших конюг и белобрюшек, сменивших
партнера на следующий сезон, однако различия
были недостоверны (односторонний критерий
двух пропорций).

В случае с белобрюшкой увеличение доли осо-
бей, образовавших пару с новым партнером, мож-
но отчасти объяснить бóльшим количеством пар,
находившихся под наблюдением в 2008–2015 гг.
(в 1988–1991 гг. выводы были сделаны на основа-
нии наблюдения лишь за шестью парами). Ос-
новной же причиной, объясняющей увеличение
частоты смен партнера у двух перечисленных ви-

дов, служит, по-видимому, увеличение воздей-
ствия негативных факторов внешней среды
(пресс хищников, погодные условия, доступ-
ность и количество пищи и др.), как это показано
для ряда прочих видов (Cuthbert, 1982; Bried, Jou-
ventin, 1999; Ludwig, Becker, 2008). У некоторых
видов морских птиц вероятность распада пар мо-
жет коррелировать с годовой смертностью взрос-
лых птиц (Moody et al., 2005). По-видимому, осо-
би могут менять партнера для увеличения своего
успеха размножения (Choudhury, 1995). Действи-
тельно, для ряда чистиковых, таких как конюга-
крошка (Aethia pusilla), алеутский пыжик (Ptychor-
amphus aleuticus) и тонкоклювая кайра (Uria aalge),
было показано, что пары, которым не удалось вы-
вести потомство, на следующий сезон распада-
лись с большей вероятностью, чем успешные па-
ры (Jones, Montgomerie, 1991; Sydeman et al., 1996;
Moody et al., 2005). Однако для большой конюги
зависимость вероятности распада пары от успеха
размножения не была подтверждена (Fraser et al.,
2004); правда, при этом судьба большей части пар
в этом исследовании была прослежена в течение
всего лишь двух лет, а само исследование прове-
дено в благополучной колонии с очень высоким
успехом размножения в целом. В связи с этим ин-
тересно сравнить наши данные по двум периодам
в отношении птиц, образовавших пару с новым
партнером в ситуации, когда оба партнера на сле-
дующий сезон присутствовали в колонии, но об-
разовывали новые пары. У большой конюги в
1988–1991 гг. в 11 случаев из 24 (45.8%), а в 2008–
2015 гг. в 7 случаях из 13 (53.8%) распад пары про-
исходил при жизни обоих партнеров; различия
недостоверны (односторонний критерий двух
пропорций). У белобрюшки в 1988–1991 гг. таких
случаев зафиксировано и вовсе не было (0 случаев
из одного факта распада пар), в то время как в
2008–2015 гг. в 3 случаях из 6 (50%) распад пары
происходил при жизни обоих партнеров. Таким
образом, процент “разводов” также несколько
увеличился у обоих видов.

У других изученных в этом отношении видов
чистиковых – атлантического тупика (Fratercula
arctica), обыкновенного чистика (Cepphus grylle) и
кайр Uria spp. – на следующий сезон отмечали
распад всего 5–8% пар либо пары не распадались
вовсе, за исключением ситуаций, связанных с ги-
белью партнера (Birkhead et al., 1985; Petersen,
1981; Gaston, Jones, 1998). Только у конюги-
крошки на о-ве Святого Павла (Аляска) в 1987–
1989 гг. распадались 54% пар, при этом в 49% слу-
чаев распад происходил при жизни обоих партне-
ров (Jones, Montgomerie, 1991). И если данные по
тупику, чистику и кайрам согласуются с обще-
принятыми представлениями о постоянстве пар
долгоживущих моногамных морских колониаль-
ных птиц, то столь высокий уровень распада пар у
изученных представителей трибы конюг выбива-
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ется из общих тенденций и вызывает удивление.
Стоит отметить, что успех размножения конюг-
крошек на о-ве Святого Павла в 80-е годы был до-
вольно низок (Jones, Montgomerie, 1991). Вероят-
но, столь высокий уровень распада пар в этой ко-
лонии объясняется причинами, перечисленными
выше, – птицы меняют партнера после неудачи в
размножении, рассчитывая найти партнера, об-
ладающего лучшими родительскими качествами,
и таким образом увеличить в будущем сезоне ве-
роятность успешного выведения птенца. Но при
этом частота распада пар, в том числе при живых
обоих партнерах, у больших конюг на о-ве Талан
в благополучные для вида 1988–1991 гг. практиче-
ски совпадает с таковой для конюг-крошек на о-
ве Святого Павла в годы с низким успехом раз-
множения. Т.е. можно предположить, что высо-
кий уровень распада пар при жизни обоих парт-
неров у больших конюг и конюг-крошек зависит
не только (и, может быть, даже не столько) от не-
удачи размножения в предшествующий сезон, но
и от иных причин. Возможно, высокий уровень
распада пар – специфический признак данных
видов конюг, связанный с их поселениями в
очень крупных колониях, с исключительно плот-
ным гнездованием и с явным холерическим тем-
пераментом этих птиц. Неудачи в размножении,
видимо, вносят свой вклад в повышение процен-
та распада пар, но этот вклад не очень велик. Под-
тверждение этому мы видим в незначительном
росте случаев распада пар при жизни обоих парт-
неров у больших конюг на о-ве Талан в 2008–2015 гг.
по сравнению с 1988–1991 гг. Однако для под-
тверждения или опровержения этой гипотезы не-
обходимы дополнительные сведения по сохране-
нию пар больших конюг, конюг-крошек и других
видов чистиковых в стабильных и деградирую-
щих колониях. Что касается белобрюшки, то этот
вид, с его относительно невысокой, по сравне-
нию с большой конюгой и конюгой-крошкой,
плотностью гнездования и численностью коло-
ний, по-видимому, в отношении частоты распада
пар в целом подчиняется закономерностям, вы-
явленным у большинства других видов чисти-
ковых.

Частота смены гнездовой камеры у больших
конюг показала динамику, обратную частоте сме-
ны партнера: если в 1988–1991 гг. 33% особей это-
го вида поселялись на следующий сезон в новой
гнездовой камере, то в 2008–2015 гг. новую гнез-
довую камеру выбирали уже только 14% больших
конюг (различия достоверны). Результат, на пер-
вый взгляд, неожиданный, поскольку известно,
что неудача в размножении нередко приводит к
смене не только партнера, но и места гнездования
(Schmidt, 2001, 2004). Однако это, видимо, при-
менимо только к колониям, находящимся в ста-
бильном состоянии. Можно предположить, что
при уменьшении численности вида в колонии

уменьшилась и конкуренция за места гнездова-
ния и большая часть птиц уже в первый свой се-
зон размножения заняла максимально удобные,
оптимальные для вида гнездовые камеры. У бело-
брюшки и топорка доля птиц, сохранивших гнез-
довую камеру, слегка уменьшилась по сравнению
с 1988–1991 гг., хотя различия и недостоверны
(табл. 5). По-видимому, несмотря на падение
численности за 20-летний период у этих видов,
конкуренция за гнездовые камеры снизилась не
столь значительно, и частота смены гнездовой ка-
меры осталась примерно на том же уровне. Часто-
та сохранения гнездовых камер у ипатки оказа-
лась примерно такой же, как у топорка (табл. 5).

Интересным результатом исследований стало
обнаружение примерно равной частоты сохране-
ния гнездовых камер у самцов и самок большой
конюги, а у белобрюшки самки сохраняли гнез-
довую камеру даже несколько чаще самцов – ра-
нее было показано, что самки данных видов ме-
няют гнездовые камеры чаще, и в случае распада
пары камера обычно остается за самцом (Jones,
1993; Zubakin, Zubakina, 1993). Согласно данным
наших исследований, самки больших конюг мо-
гут сохранять за собой гнездовую камеру даже в
случае распада пары без гибели прежнего партне-
ра, хотя это и происходит очень редко. Сведения
о максимальной длительности сохранения гнез-
довой камеры одной и той же птицей у изученных
нами видов в литературе не приводятся (Gaston,
Jones, 1998), в нашем случае этот показатель со-
ставил 6 лет и для большой конюги, и для бело-
брюшки, причем этот срок был ограничен дли-
тельностью исследования. Ранее было показано,
что постоянство в выборе гнезда и партнера для
размножения часто взаимосвязаны (Setiawan et al.,
2005; Naves et al., 2007), и наше исследование от-
части подтверждает этот факт: партнеры, сохра-
нявшие пару, всегда оставались в той же гнездо-
вой камере, а смена камеры обычно происходила
только вместе со сменой партнера, при этом об-
ратное не было обязательным.

В ходе исследования у белобрюшки, ипатки и,
по всей видимости, топорка впервые удалось вы-
явить наличие клубных партнеров, с которыми
особи исполняют брачные демонстрации (табл. 4).
Ранее наличие клубных партнеров описывали
только у большой конюги, и это трактовалось как
характерная особенность данного вида (Зубакин,
1990, 2007; Зубакин и др., 2010). Клубных партне-
ров у перечисленных видов, как и у большой ко-
нюги, наблюдали у особей, уже имеющих пару и
размножающихся в текущем сезоне. Вслед за
Я. Джонсом (Jones, 1993) мы предполагаем, что
исполнение половозрелой птицей брачных де-
монстраций с клубными партнерами может спо-
собствовать выбору альтернативного партнера на
следующий сезон. Возможно, даже при успеш-
ном размножении особь ищет более качественно-
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го партнера, чем ее текущий брачный партнер,
или присматривает возможную замену на случай
его гибели или проявления неподобающих роди-
тельских качеств.

В нашем исследовании мы уточнили также
естественную потенциальную продолжитель-
ность жизни (natural potential longevity, Farner,
1945) изученных видов – она составила 10 лет. Ра-
нее по трем из четырех видов существовали толь-
ко единичные работы по оценке выживаемости
или фиксации отдельных случаев долгоживущих
особей. Так, ожидаемая продолжительность жиз-
ни (estimated life span) для большой конюги была
оценена в 9.6 лет (Gaston, Jones, 1998), для топор-
ка – 10.6–29.5 лет (Morrison, 2009). При этом наи-
большая зафиксированная продолжительность
жизни топорка составляла только шесть лет (Bird
Banding…, 2019). В случае с ипаткой известен ре-
корд продолжительности жизни в 20 лет (Gaston,
Jones, 1998). Для большой конюги нам удалось за-
фиксировать наибольшую продолжительность
жизни как минимум в 20 лет. 16 июня 2008 г. на
западном склоне о-ве Талан на находящемся под
наблюдением участке была отловлена самка,
окольцованная здесь же 31 мая 1990 г. Как в 1990 г.,
так и в 2008 г. птица размножалась, у нее было хо-
рошо развито наседное пятно. В последующие го-
ды (2009–2015 гг.) эта птица встречена не была;
по-видимому, она погибла. 30 июня 2010 г. на
участке северного склона была поймана большая
конюга с остатками алюминиевого кольца на ле-
вой цевке. Кольцо было сильно стерто, и опреде-
лить его номер не представлялось возможным.
Такими кольцами на о-ве Талан метили больших
конюг в 1987–1991 гг., что предполагает возраст
пойманной птицы тоже не менее 20 лет. В ходе
дополнительных учетов меченых больших конюг
на о-ве Талан в 2019 г. удалось выявить несколько
особей, которые были окольцованы взрослыми в
2010 г. (5.1% от всех меченых в том году) и кото-
рые прожили не менее 12 лет (Е.Ю. Голубова, не-
опубликованные данные). Таким образом, особи
исследованных видов не только нередко дожива-
ют до 10-летнего возраста, но даже могут прожить
как минимум вдвое дольше, причем в условиях
неблагополучной популяции. Скорее всего, и эта
оценка ограничена продолжительностью иссле-
дования, и часть особей живет дольше. Это не
удивительно, поскольку среди хорошо изученных
представителей семейства чистиковых прослежи-
вается тенденция к высокой продолжительности
жизни. Так, среди трибы тупиков известны особи
тупиков-носорогов (Cerorhinca monocerata), до-
жившие до 31 года (Hipfner et al., 2019), и особи ат-
лантических тупиков, дожившие до 40 лет (Frans-
son et al., 2017). Среди еще более крупных кайр и
гагарок (Alca torda) также есть находки птиц, до-
живших до 42 лет (Fransson et al., 2017; Bird Band-
ing…, 2019). Для менее крупных чистиковых –

конюг и стариков – зафиксированная макси-
мальная продолжительность жизни несколько
меньше и составляет 9–22 года (для конюги-
крошки – 9 лет, малой конюги Aethia pygmaea –
15 лет, большой конюги – 18 лет, алеутского пы-
жика и обыкновенного старика (Synthlibormphus
antiquus) – 22 года (Shoji, Gaston, 2008; Johns et al.,
2018; Bird Banding…, 2019).

Результаты нашего исследования показывают,
что у изученных видов закрытогнездящихся чи-
стиковых птиц состояние колонии (оцененное,
например, через динамику численности, плот-
ность гнездования и успех размножения) может
оказывать принципиальное влияние на некото-
рые этологические характеристики гнездящихся
в ней особей, и колония, находящаяся в состоя-
нии депрессии, по ряду таких характеристик не
равнозначна колонии в благополучном состоя-
нии. В частности, с ухудшением успеха размно-
жения птицы стремятся чаще менять партнеров,
но при сопутствующем понижении плотности
гнездования могут реже менять гнездовые каме-
ры. У изученных видов эти тенденции проявля-
ются с разной степенью четкости, наиболее ярко
выражены они у большой конюги и белобрюшки
(что, впрочем, может быть следствием большего
количества меченых птиц этих видов, находив-
шихся под наблюдением). В то же время, большая
доля распада пар, не связанная с гибелью (исчез-
новением) брачного партнера, у большой конюги
по сравнению с другими видами, – по-видимому,
специфический видовой признак, возможно,
связанный с биологическими особенностями
этих птиц и их гнездованием в очень крупных
плотных колониях. Вопреки первоначальным
предположениям, депрессивное состояние коло-
нии, по крайней мере, у изученных видов чисти-
ковых, вероятно, не является следствием повы-
шенной гибели взрослых птиц, и может не приво-
дить к заметному оттоку размножающихся
особей в другие колонии.

Полученные данные важны не только для по-
нимания биологии данных видов в целом, но мо-
гут прояснить также степень экологической
пластичности видов и локальные процессы, про-
исходящие в популяциях данных видов под влия-
нием благоприятных или неблагоприятных усло-
вий для размножения.
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DEMOGRAPHIC AND ETHOLOGICAL CHARACTERISTICS OF CREVICE-
NESTING AUKS (ALCIDAE, CHARADRIIFORMES) IN THE COLONY
ON TALAN ISLAND, SEA OF OKHOTSK: CHANGES OVER 20 YEARS
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Studies on seabird biology are usually conducted using local nesting colonies over relatively short periods of
time. However, changes in environmental conditions or the current demographic state of a particular popu-
lation can have a significant impact on the behaviour of individuals of certain species, becoming noticeable
in long-term research. In the present study, we evaluated the return rate of adults to their breeding sites, the
frequency of mate and nesting chamber change, as well as the occurrence of club pairs in four auk species,
namely, the Crested Auklet (Aethia cristatella), the Parakeet Auklet (A. psittacula), the Horned Puffin (Fra-
tercula corniculata), and the Tufted Puffin (F. cirrhata), nesting on Talan Island, Sea of Okhotsk, in 2008–
2015. We compared our results to those obtained for the same colony in 1989–1991 using similar study meth-
ods. The breeding success in 1989–1991 was high in all species, while in 2008–2015 it was extremely low both
in Crested and Parakeet auklets. Moreover, between these periods, the abundance of Crested and Parakeet
auklets on the island decreased several times, in Tufted puffins it dropped not so significantly, whereas the
numbers of Horned puffins slightly increased. In 2008–2015, 339 Crested auklets, 57 Parakeet auklets, 38
Horned puffins and 44 Tufted puffins were marked individually with coloured rings. The average return rate
to the colony for the next year during this period were 77, 82, 66 and 85% for these species, respectively. 62%
pairs of the Crested Auklet and 46% pairs of the Parakeet Auklet broke up the next season, but only half of
those pairs of both species broke up probably because of the death of one of the mates. In other cases, both
mates continued to appear in the colony and formed new pairs. The nesting chamber was changed next year
in 16% Crested auklets, 12% Parakeet auklets, and 22% Tufted puffins. From 13 to 18% Crested auklets, Par-
akeet auklets and Horned puffins formed club pairs in addition to the main (breeding) pairs. We also recorded
club pairs in the Tufted Puffin, as well as those in the Parakeet Auklet and the Horned Puffin, describing
them for the first time. Our study showed that, despite the decline in the numbers of three species and the
increased numbers of the fourth one that occurred over 20 years, the percentage of individual returns of all
species to the colony next year remained approximately the same. However, with a low and progressively de-
clining abundance and a consistently low breeding success in Crested and Parakeet auklets, the frequency of
their pair breakup slightly increased. On the other hand, the probability of nesting chamber change for the
Crested Auklet decreased. This may indicate a decreased competition for nesting sites after the numbers de-
cline, resulting in the occupation of the most optimal nesting chambers by the majority of birds.

Keywords: return rate, pair-mate change, nest-site fidelity, longevity, colonial seabirds
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Взаимоотношения обыкновенной (Еmberiza citrinella) и белошапочной (Еmberiza leucocephalos) овся-
нок представляют собой достаточно редкий случай массовой гибридизации в широкой зоне сим-
патрии. С целью выявления возможных механизмов пре- и посткопуляционной изоляции у этих
видов с 2008 по 2019 гг. проводили мониторинг гибридной популяции на модельной территории в
горном Алтае. Популяция, выбранная в качестве модельной, – единственное место в обширной зо-
не вторичного контакта двух видов овсянок, где наблюдается максимальный уровень гибридизации
при сохранении высокой доли птиц с фенотипами обоих родительских видов в примерно равных
пропорциях. За период наблюдений доля фенотипических гибридов увеличилась с 32 до 58%. При
этом в популяции сохраняются механизмы прекопуляционной изоляции, что выражается в поло-
жительной ассортативности спаривания и частичной биотопической сегрегации. Гибриды наравне
с особями родительских фенотипов участвуют в размножении и успешно выводят птенцов: феноти-
пический состав птиц, встреченных с кормом, не отличается от фенотипического состава популя-
ции в целом. У гибридов снижена продолжительность жизни, причем это характерно также для
птиц с фенотипами родительских видов со слабовыраженными признаками, указывающими на их
гибридное происхождение.
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Гибридные зоны нередко называют ”природ-
ными лабораториями эволюции“ (Hewitt, 1988):
их исследование позволяет тестировать различ-
ные гипотезы, касающиеся путей и механизмов
образования новых видов. Ключевым моментом
процесса видообразования является отказ инди-
видуумов от гетероспецифического спаривания
(Coine, Orr, 2004). Поэтому изучение причин ги-
бридизации, будь то нарушение привычных ме-
стообитаний, сокращение численности или не-
верное запечатление облика полового партнера,
помогает понять природу репродуктивной изоля-
ции между близкими видами (Grant, Grant, 1997).

Одним из центральных постулатов биологиче-
ской концепции вида является утверждение о по-
ниженной жизнеспособности гибридов между
формами околовидового ранга. Утверждение это
неизбежно возникает вследствие того, что у ги-
бридов разрушаются коадаптированные генные

комплексы родительских форм (Майр, 1968).
В качестве логического обоснования тому приво-
дится модель Добржанского-Меллера, согласно
которой в изолированных популяциях накапли-
ваются аллели, не прошедшие тест на совмести-
мость друг с другом (более подробное описание
модели см.: Рубцов, 2015), и вероятность сниже-
ния приспособленности у потенциальных гибри-
дов растет пропорционально квадрату времени,
прошедшего с момента географической изоляции
популяций (Orr, 1995). Сама модель Добржанско-
го-Меллера проста и логична, и современные ис-
следователи нередко приводят ее в качестве дока-
зательства пониженной жизнеспособности ги-
бридов, несмотря на то, что сами создатели
модели говорили не более чем о гипотезе (Доб-
жанский, 2010), требующей, как и любая гипоте-
за, эмпирической проверки. Проверка утвержде-
ния о пониженной приспособленности гибридов,
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а также оценка эффективности прекопуляцион-
ных механизмов изоляции (биотопических и это-
логических) являются целями данного исследо-
вания.

Среди разнообразных случаев природной ги-
бридизации у птиц (обзоры см.: Панов, 1989; Мс-
Carthy, 2006; Price, 2008) наиболее часто встреча-
ются два крайних варианта: 1) случайная гибри-
дизация между существенно дивергировавшими
видами в широкой зоне симпатрии и 2) массовая
гибридизация между сестринскими формами в
узкой зоне вторичного контакта. Промежуточ-
ный тип – более или менее регулярная гибриди-
зация в широкой зоне контакта – встречается го-
раздо реже. Описываемый в данной работе случай
природной гибридизации относится как раз к
этому, редкому, типу. Вероятно, такие случаи яв-
ляют собой примеры молодых гибридных зон, си-
туация в которых нестабильна и динамично раз-
вивается в направлении одного из двух выше обо-
значенных вариантов, чем и объясняется их
относительная редкость (Price, 2008). Наши мно-
голетние исследования фенотипического состава
популяций в зоне вторичного контакта двух ви-
дов овсянок подтверждают эту точку зрения.

Зона вторичного контакта и гибридизации
обыкновенной (Еmberiza citrinella) и белошапоч-
ной (E. leucocephalos) овсянок простирается на
2.5 тысячи километров – от Уральских гор до
оз. Байкал и продолжает расширяться за счет экс-
пансии обыкновенной овсянки на восток, в За-
байкалье (Панов и др., 2003), а белошапочной ов-
сянки – на запад, в Прикамье (Рубцов, Тарасов,
2017). Анализ литературных источников позволя-
ет заключить, что взаимная экспансия двух видов
продолжалась на протяжении всего XX столетия.
В конце XIX века западная граница ареала бело-
шапочной овсянки проходила восточнее Омска, а
зона вторичного контакта двух видов была лока-
лизована, предположительно, между северо-за-
падными предгорьями Алтая и Кузнецким Алатау
(Рубцов, Тарасов, 2017). В Иркутской обл. обык-
новенная овсянка была впервые зарегистрирова-
на в 1920-х годах и стала обычным гнездящимся
видом в середине XX века (Панов и др., 2003).

В пределах современных границ зоны симпат-
рии можно выделить несколько частей, различа-
ющихся по характеру фенотипического состава
популяций. Близ западной (восточная часть Кур-
ганской обл.) и восточной (Иркутская обл., При-
байкалье) границ зоны симпатрии оба родитель-
ских вида обычны и образуют смешанные поселе-
ния, где представлены примерно в равных
пропорциях; доля фенотипических гибридов со-
ставляет 25–30% (Панов и др., 2003; Рубцов,
Тарасов, 2017). В центральной части (Новосибир-
ская и Кемеровская области, Алтайский край,
Хакасия) белошапочная овсянка редка или пол-

ностью отсутствует, а доля фенотипических ги-
бридов колеблется от 30 до 60% (Панов и др.,
2003; 2007). Вероятно, подобная ситуация сфор-
мировалась в этом регионе относительно недав-
но. В 1967 г. в смешанной популяции овсянок
Новосибирского академгородка преобладала бе-
лошапочная овсянка, а доля фенотипических ги-
бридов не превышала 10%. Через 30 лет, в 1997 г.,
белошапочная овсянка здесь полностью отсут-
ствовала, а доля фенотипических гибридов до-
стигла 60% (Панов и др., 2003). И, наконец, на
юге зоны симпатрии, в горных районах Алтая ло-
кализована “классическая” узкая гибридная зо-
на, шириной около 150 км. “Чистые” популяции
обыкновенной овсянки локализованы на северо-
западе, до Семинского перевала: хотя они и нахо-
дятся в пределах зоны симпатрии, доля феноти-
пических гибридов здесь не превышает 10–15%.
На юго-востоке (Тыва и Монголия) располагает-
ся аллопатрическая часть ареала белошапочной
овсянки, а ближайшая к алтайской гибридной зо-
не фенотипически чистая популяция находится в
Чуйской степи. В центральной части этой ги-
бридной зоны (Онгудайский р-н) оба родитель-
ских вида представлены в равных соотношениях,
а доля фенотипических гибридов составляет око-
ло 50% (Панов и др., 2007).

Даже в тех районах, где доля фенотипических
гибридов между двумя видами овсянок макси-
мальна, в популяциях сохраняется довольно вы-
сокий процент особей родительских видов, не
имеющих фенотипических признаков, которые
бы указывали на их гибридное происхождение.
Это говорит о существовании механизмов преко-
пуляционной изоляции, сдерживающих гибри-
дизацию. Одним из таких механизмов является
частичная биотопическая сегрегация. В горной
местности белошапочная овсянка более охотно
селится по разреженным лиственничникам на
склонах и вершинах холмов, а обыкновенная ов-
сянка – по пойменным лесам и террасам речных
долин (Панов и др., 2003). На равнине обыкно-
венная овсянка охотнее заселяет березово-осино-
вые колки и опушки леса, а белошапочная – за-
растающие вырубки и гари с обилием валежника
и слабым травянистым покровом (Рубцов, Тара-
сов, 2017).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
С целью оценки приспособленности гибридов

и эффективности механизмов прекопуляцион-
ной изоляции между обыкновенной и белоша-
почной овсянками мною была заложена модельная
территория, расположенная в Онгудайском р-не
Республики Алтай недалеко от села Хабаровка
(50.73° N, 86.32° E). Эта территория находится в
центре алтайской гибридной зоны, где, как уже
отмечалось выше, наблюдается максимальная до-
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ля фенотипических гибридов при сохранении до-
статочно высокой численности обоих родитель-
ских видов. Такая ситуация не наблюдается более
нигде на всей обширной территории зоны сим-
патрии двух видов овсянок. Наблюдения прово-
дили ежегодно в период с 20 мая по 20 июня с 2008
по 2019 год. В разные годы на модельной террито-
рии, общей площадью около 0.5 км2, регистриро-
вали от 40 до 60 поющих самцов овсянок (рис. 1).
Ежегодно на модельной территории при помощи
GPS картировали индивидуальные участки пою-
щих самцов, описывали их фенотип, записывали
песню при помощи направленного микрофона
Sennheizer K6/ME67 (“длинная пушка”) с ветро-
защитой “цеппелин” и цифрового рекордера Ma-
rantz PMD661 (параметры записи 16 бит, 44.1 кГц).
При помощи построения сонограмм ежегодно
для каждого самца на модельной территории
определяли его репертуар (совокупность индиви-
дуальных песенных вариантов; см. ниже). Для
построения сонограмм использовали программу
SpectraLAB V4.32 с разрешением по частоте
43.066 Гц и по времени 5.8 мс. Часть птиц отлав-
ливали паутинными сетями фирмы Ecotone вы-
сотой 2.5 м и длиной 3 м с размером ячеи 16 мм,
подманивая их на запись песни (метод звуковой
ловушки). Пойманных птиц метили стандартны-
ми алюминиевыми кольцами, фотографировали,
подробно описывали признаки окраски, прово-
дили стандартные морфометрические измере-
ния, брали кровь для генетического анализа.
За период наблюдений на модельной территории
было зарегистрировано 277 самцов, из них отлов-
лено 124. В анализ по продолжительности жизни
было включено 109 самцов: были отобраны толь-
ко те птицы, которые были пойманы, при этом
самцы, зарегистрированные на модельной терри-
тории лишь единожды в первый или последний
годы наблюдений, исключены из анализа. Этот
способ приводит к несколько завышенной оцен-
ке продолжительности жизни (часть птиц, кото-
рые реально прожили один год, намеренно ис-
ключались из анализа), но не должен сказываться
на оценке относительной продолжительности
жизни птиц разных фенотипов в гибридной по-
пуляции.

Обыкновенная и белошапочная овсянки сход-
ны по размерам и пропорциям тела, но имеют
резко выраженные различия в брачной окраске
самцов (Панов и др., 2003). Для самцов белоша-
почной овсянки характерно отсутствие желтых
тонов в оперении тела и наличие каштанового
цвета в оперении головы (горло и бровь), у обык-
новенной, наоборот, каштановый цвет отсутству-
ет, а желтый хорошо развит. У гибридов эти при-
знаки сочетаются независимо друг от друга, и
каждый из них имеет количественную изменчи-
вость. Для описания фенотипа у пойманных сам-
цов использовали 3 признака окраски, каждый из

которых ранжировали по 8-балльной шкале
(табл. 1), после чего каждого самца относили к
одной из 8 категорий (табл. 2). Фенотипические
классы “pure citrinella” и “semi-citrinella”, “pure
leucocephalos” и “semi-leucocephalos” можно было
различить только для пойманных птиц, поэтому
при наблюдении в бинокль они были объединены
в фенотипические классы citrinella и leucocephalos
соответственно. Для самок овсянок характерны
те же различия, что и для самцов, но выраженные
в меньшей степени. При этом наличие каштано-
вого цвета в оперении головы не является надеж-
ным признаком, поскольку не у всех самок бело-
шапочной овсянки он присутствует. Поэтому для
определения видовой принадлежности самок ис-
пользовали только один признак, степень разви-
тия желтого цвета в оперении: ярко-желтый –
обыкновенная овсянка, бледно-желтый – гибрид,
белый – белошапочная овсянка.

Песня обыкновенной и белошапочной овся-
нок представляет собой короткую трель продол-
жительностью 2–3 с, состоящую из серии гомо-
типических сигналов и одной-двух концевых нот.
Гомотопическую серию составляют от 6 до 15 сиг-
налов, состоящих, в свою очередь, из одной, двух
либо трех нот. В репертуаре одного самца обычно
присутствуют два-три варианта песни, различаю-
щихся по форме и взаимному расположению нот
в сигналах гомотипической серии. Разнообразие
песенных вариантов очень велико (рис. 2), но у
разных самцов нередко наблюдаются сходные, в
некоторых случаях практически идентичные ва-
рианты песни (Рубцов, 2007). При этом, как по-
казали наши исследования в модельной популя-
ции, песенный репертуар данного конкретного
самца не меняется на протяжении его жизни, а
вероятность совпадения у разных самцов сразу
двух и тем более трех песенных вариантов крайне
мала. Совокупность индивидуальных вариантов
песни в сочетании с фенотипом и наличием/от-
сутствием кольца позволяли безошибочно опре-
делять индивидуальную принадлежность каждо-
го самца на модельной территории в разные годы,
как для фенотипических гибридов, так и для птиц
с фенотипами родительских видов.

Статистическую обработку материала прово-
дили в программе “Statistica 10”, для сравнения
выборок использовали критерии χ2. При оценке
достоверности статистических гипотез принят
уровень значимости 5%.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Изменение фенотипического состава популяции

с 2010 по 2019 гг.

За 10 лет наблюдений фенотипический состав
птиц, гнездящихся на модельной территории, су-
щественным образом изменился (рис. 3): доля
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фенотипических гибридов увеличилась почти в
2 раза – с 32 до 58%, а доля родительских феноти-
пов, соответственно, сократилась; при этом соот-
ношение обыкновенных и белошапочных овся-
нок осталось примерно равным (сравнение выбо-
рок 2010, 2015 и 2019 гг., фенотипические классы
обыкновенная овсянка – гибриды – белошапоч-
ная овсянка: χ2 = 10.6, df = 4, p = 0.03). В феноти-
пическом составе самих гибридов тоже произо-
шли существенные изменения: доля белых ги-
бридов увеличилась с 4 до 30% (сравнение
выборок 2010, 2015 и 2019 гг., фенотипические
классы белые гибриды – остальные гибриды: χ2 =
= 6.6, df = 2, p = 0.04), в то время как соотношение
остальных трех фенотипических классов гибри-
дов существенно не изменилось. Таким образом,
увеличение доли фенотипических гибридов с 30
до 60% произошло исключительно за счет увели-
чения числа белых гибридов.

Оценка продолжительности жизни
фенотипически чистых особей и гибридов

Для выборки в целом распределение числа
встреч птиц в разные годы соответствует геомет-
рическому распределению (рис. 4). Для построе-
ния распределения из выборки были исключены
птицы, встреченные в первый и последний годы
наблюдений (непонятно, сколько они фактиче-
ски прожили). Геометрическое распределение
показывает количество совершенных попыток до
наступления определенного события, происходя-
щего с заданной вероятностью: число выстрелов
до первого попадания, число подбрасываний мо-
неты до первого выпадения “решки” и т.д. (Боро-
виков, Боровиков, 1998). В нашем случае “попыт-
кой” является поиск данного самца на модельной
территории в каждый последующий год наблюде-
ний, а “событием” – его исчезновение вследствие
гибели или выбора нового гнездового участка за
пределами модельной территории.

Рис. 1. Размещение поющих самцов овсянок на модельной территории в 2015 г.: 1 – обыкновенная овсянка, 2 – бело-
шапочная овсянка, 3 – белые гибриды (white hybrid + leucocephalos hybrid), 4 – желтые гибриды (yellow hybrid + citrinella
hybrid). Пунктиром обозначены зоны, выделенные для выявления биотопических предпочтений двух видов овсянок:
А – пойменные леса и терраса р. Урсул, Б – лиственничники на вершинах холмов.
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Для анализа относительной продолжительно-
сти жизни выборку по числу встреч меченых сам-
цов в разные годы разбили на 4 класса: 1, 2, 3 и 4 и
более лет. По фенотипам самцов выборка была
разбита на 5 классов: фенотипически чистые citri-
nella и leucocephalos, semi-citrinella, semi-leucoceph-
alos и гибриды. После проверки на отсутствие
значимых статистических различий выборки ci-
trinella и leucocephalos были объединены в одну –
“фенотипически чистые особи”, а semi-citrinella и
semi-leucocephalos – в выборку “почти чистые”.

При оценке статистической значимости для уве-
личения мощности критерия произвели умень-
шение количества степеней свободы путем объ-
единения выборок по числу встреч птиц в разные
годы. Обозначенные выше 4 класса объединены в
два: 1) птицы, встреченные 1 или 2 раза и 2) пти-
цы, встреченные 3 и более раз. Полученные ре-
зультаты представлены в табл. 3. Проверка стати-
стической значимости различий между выборками:
1) citrinella – leucocephalos: χ2 = 0.21 (df = 1), p = 0.89;

Таблица 1. Описание фенотипической изменчивости гибридов обыкновенной и белошапочной овсянок:
ранжирование признаков окраски (по: Рубцов, Тарасов, 2017)

Балл
Признак окраски

Бурый цвет на горле Бурый цвет на брови Желтый цвет в оперении

0 Отсутствует Отсутствует Ярко-желтый
1 Тонкие пятнистые усы 

или бурые пятна по бокам горла
Около половины перьев 
окологлазничного кольца бурые

Лимонно-желтый, отдельные 
участки (уши, лоб) светлее других

2 Тонкие, но четкие короткие усы Окологлазничное кольцо бурое, 
остальное оперение 
брови светлое

Светло-желтый, 
отдельные участки (уши, лоб) 
практически белые

3 Тонкие длинные 
или короткие широкие усы

Небольшой участок оперения 
вокруг глаза бурый

Желтый оттенок на значительной 
части оперения головы

4 Широкие бурые усы смыкаются 
тонкой полоской на подбородке

Примерно 30–40% оперения 
брови бурого цвета (обычно 
нижняя часть рядом с глазом)

Желтый оттенок на отдельных 
участках головы (горло, темя)

5 Широкие бурые усы и полоса 
на подбородке, горло светлое

Около половины оперения 
брови бурого цвета

Сгиб крыла и/или каемки маховых 
желтые, остальное оперение белое

6 Короткое бурое горло (бурый цвет 
не заходит за кроющие уха)

Незначительная часть оперения 
брови остается светлой 
(обычно около лба и темени)

Желтый оттенок на сгибе крыла 
или на каемках маховых

7 Как у белошапочной овсянки Бровь полностью бурая, 
как у белошапочной овсянки

Чисто белый, 
желтого цвета нигде нет

Таблица 2. Описание фенотипической изменчивости гибридов обыкновенной и белошапочной овсянок: фено-
типические классы (по: Рубцов, Тарасов, 2017)

Название (обозначение) 
фенотипического класса

Признак окраски (баллы)

Бурый цвет на горле Бурый цвет на брови Желтый цвет в оперении

Pure citrinella (CP) 0 0 0
Semi-citrinella (CS) 1–2 0–2 0–2
Citrinella (CT) 0–2 0–2 0–2

Citrinella-hybrid (CH) 3–4 0–3 0–2
Yellow hybrid (YH) 5–7 4–7 0–3
White hybrid (WH) 0–3 0–3 3–7
Leucocephalos-hybrid (LH) 4–5 4–5 4–7

Semi-leucocephalos (LS) 6–7 6–7 4–7
Pure leucocephalos (LP) 7 7 7
Leucocephalos (LC) 6–7 6–7 4–7
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2) “чистые” – гибриды: χ2 = 5.48 (df = 1), p = 0.02;
3) “чистые” – “почти чистые”: χ2 = 6.64 (df = 1),
p = 0.01; 4) “почти чистые” – гибриды: χ2 = 1.01
(df = 1), p = 0.32. Таким образом, доля птиц, реги-

стрировавшихся более двух лет подряд, достовер-
но выше у фенотипически чистых, чем у гибри-
дов, а продолжительность пребывания на модель-
ной территории “почти чистых” меньше, чем у

Рис. 2. Примеры индивидуальных вариантов песни из модельной гибридной популяции обыкновенной и белошапоч-
ной овсянок.
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Рис. 3. Изменение фенотипического состава гнездящихся овсянок на модельной территории по годам. Числа под гра-
фиками – годы, над графиками – объем выборки по годам. Название фенотипических классов (описание см. табл. 2):
CT – citrinella, CP – “pure citrinella” (обыкновенная овсянка без фенотипических признаков гибридизации), CS –
“semi-citrinella” (обыкновенная овсянка с признаками, указывающими на гибридное происхождение), CH – citrinella
hybrid, YH – yellow hybrid, WH – white hybrid, LH – leucocephalos hybrid, LC – leucocephalos, LP – “pure leucocephalos”
(белошапочная овсянка без фенотипических признаков гибридизации), LS – “semi-leucocephalos” (белошапочная ов-
сянка с признаками, указывающими на гибридное происхождение).
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чистых, и не отличается от гибридов. Для всех
трех выборок распределение соответствует гео-
метрическому, параметры распределений следу-
ющие: 1) “чистые”: s = 63%, x = 2.73, σ = 3.15;
2) “почти чистые”: s = 36%, x = 1.56, σ = 0.37;
3) гибриды: s = 45%, x = 1.83, σ = 1.60; где s – вы-
живаемость: вероятность возврата птицы на ме-
сто гнездования в следующем году, x – средняя
продолжительность жизни, σ – среднеквадратич-
ное отклонение.

Используемый метод оценки относительной
продолжительности жизни гибридов дает адек-
ватные результаты при условии стабильности фе-
нотипического состава популяции в разные годы.
В нашем же случае доля гибридов существенно

выросла в течение периода наблюдений (см. вы-
ше), и это может привести к искажению результа-
тов: значительная часть фенотипических гибри-
дов была зарегистрирована в конце периода на-
блюдений, и эти птицы не имели возможности
прожить долго. Проверим, не приводит ли изме-
нение фенотипического состава популяции к ис-
кажению оценки относительной продолжитель-
ности жизни птиц разных фенотипических классов,
воспользовавшись тем фактом, что увеличение
доли гибридов произошло исключительно за
счет фенотипического класса “белых гибридов”.
По числу встреч самцов на модельной террито-
рии выборки “белые гибриды” (n = 17) и “осталь-
ные гибриды” (n = 35) не различаются: χ2 = 0.09

Рис. 4. Геометрическое распределение числа встреч самцов овсянок в разные годы на модельной территории. Столбцы –
наблюдаемое распределение, черная линия – теоретическое распределение; параметр геометрического распределе-
ния: s (выживаемость: вероятность встречи самца на модельной территории в следующий год) = 0.534. Соответствие
наблюдаемого распределения теоретическому: χ2 = 0.809, df = 3, p = 0.847 (n = 96).
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Таблица 3. Продолжительность жизни на модельной территории самцов разных фенотипических классов

Фенотипический класс
Число встреч (годы)

Всего
1 2 3 больше 3

Чистые 10 (27.0%) 11 (29.7%) 7 (18.9%) 9 (24.3%) 37
citrinella 5 (27.8%) 5 (27.8%) 5 (27.8%) 3 (16.7%) 18
leucocephalos 5 (26.3%) 6 (31.6%) 2 (10.5%) 6 (31.6%) 19

Почти чистые 11 (55.0%) 7 (35.0%) 1 (5.0%) 1 (5.0%) 20
semi-сitrinella 6 (54.6%) 4 (36.4%) 1 (9.1%) 0 11
semi-leucocephalos 5 (55.4%) 3 (33.3%) 0 1 (11.1%) 9

Гибриды 23 (44.2%) 18 (34.6%) 6 (11.5%) 5 (9.6%) 52

Всего 44 36 14 15 109
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(df = 1), p = 0.77. Таким образом, изменение фе-
нотипического состава популяции по годам не
оказывает существенного влияния на оценку от-
носительной продолжительности жизни.

Исчезновение птицы с модельной территории
может быть вызвано не только ее гибелью, но и
сменой гнездового участка за пределами модель-
ной территории, что неизбежно приводит к зани-
женной оценке продолжительности жизни. Ло-
гично предположить, что птицы меняют свой
гнездовой участок после неудачного опыта гнез-
дования, и, вероятно, чаще это должны делать
молодые птицы, гнездящиеся впервые. Попробу-
ем оценить вероятность смены участка на основе
наших наблюдений на модельной территории.
Из 277 самцов, зарегистрированных за все годы
наблюдений, 111 птиц были встречены два или
более года подряд. Большинство из них возвра-
щались на свои прежние гнездовые участки;
только 8 птиц (7.2%) выбрали новый гнездовой
участок вдали от прошлогоднего, оставаясь при
этом в пределах модельной территории. Из этих
8 птиц 5 встречались более двух лет подряд, из
них 3 сменили свои гнездовые участки на 2-й год
после появления на модельной территории, а две
другие птицы меняли гнездовые участки несколь-
ко раз. Эти данные согласуются с нашим предпо-
ложением: во-первых, доля птиц, меняющих
свои гнездовые участки, относительно невелика
(менее 10%), во-вторых, те птицы, которые меня-
ли свои гнездовые участки, делали это либо после
первого опыта гнездования, либо несколько раз в
течение своей жизни.

Биотопическая сегрегация

Модельная территория расположена среди ле-
состепного ландшафта, на пологом холмистом
склоне горы северной экспозиции. Склоны хол-
мов южной экспозиции представляют собой
участки степи, покрытые низкорослой травянистой
растительностью суккулентного типа. На склонах
северной экспозиции произрастают светлые раз-
реженные леса, образованные лиственницей и

густым подлеском из кустарников караганы
(акации). У подножий холмов опушки листвен-
ничников образованы высокими (более 2.5 м) ку-
стами караганы, черемухой и густой травянистой
растительностью лугового типа. На вершинах
холмов кустарники ниже, до 1.5 м высотой, поми-
мо караганы встречаются спирея и кизильник.
В пойме р. Урсул произрастают береза, черемуха,
отдельные лиственницы, склоны террасы покры-
ты высокими кустами караганы и травянистой
растительностью лугового типа (преимуществен-
но злаки).

Для выявления биотопических предпочтений
овсянок в пределах модельной территории были
выбраны наиболее различающиеся местообита-
ния: пойма р. Урсул и вершины холмов (рис. 1).
Объединенные данные за все годы наблюдений
убедительно показывают, что обыкновенная ов-
сянка для гнездования выбирает более увлажнен-
ные участки с высокими кустарниками и густым
травянистым покровом, а белошапочная овсянка
более ксерофильна. Относительно же гибридов,
существенных различий между двумя биотопами,
как в их общей доле, так и в соотношении фено-
типических классов гибридов, не наблюдается
(рис. 5). Сравнение выборок: 1) все фенотипы:
χ2 = 19.6, df = 5, p = 0.0015; 2) родительские фено-
типы – гибриды: χ2 = 1.37, df = 1, p = 0.24.

Состав пар
За все годы наблюдений (2008–2019) удалось

определить фенотипический состав 68 пар (табл. 4).
Как уже отмечалось выше, самок обыкновенной
и белошапочной овсянок определяли по наличию
или отсутствию желтого цвета в оперении, этот
признак надежно диагностируется при наблюде-
ниях с помощью бинокля. Самки, у которых в
оперении присутствует лишь желтый оттенок,
считались гибридными. Согласно приведенным в
табл. 4 данным определение видовой принадлеж-
ности по фенотипу для самок менее надежно, чем
для самцов: доля птиц с гибридным фенотипом
среди самок гораздо меньше. Поэтому фенотипы
самок приведены в кавычках: “желтая”, “белая” и
“гибрид”. Тем не менее наблюдается четкая тен-
денция к положительной ассортативности спари-
вания: доля конспецифических пар и пар “гибрид–
гибрид” существенно больше значений, ожидае-
мых при случайном формировании пар (в скобках).
Различия статистически достоверны: χ2 = 16.8,
df = 4. p = 0.002.

Участие гибридов в размножении
Овсянки гнездятся на земле и очень осторож-

ны во время выкармливания птенцов. Большин-
ство гнезд, которые были обнаружены при спуги-
вании насиживающей самки, впоследствии были

Таблица 4. Состав пар в модельной гибридной попу-
ляции обыкновенной и белошапочной овсянок

Примечания. Данные 2008–2019 гг. В скобках – число
встреч, ожидаемых при случайном формировании пар.

Самец
Самка

Всего
Желтая Гибрид Белая

Citrinella 10 (5) 0 (2) 5 (8) 15
Гибрид 7 (9) 7 (3) 15 (16) 29
Leucocephalos 5 (8) 1 (3) 18 (13) 24

Всего 22 8 38 68
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разорены хищниками. Поэтому нам не удалось
собрать достаточно данных, чтобы оценить ре-
продуктивный успех гнездящихся пар. О том, что
гибриды фертильны и успешны в выборе полово-
го партнера и выведении птенцов, говорит тот
факт, что мы неоднократно встречали их с кор-
мом в клюве и со слетками. Чтобы оценить, влия-
ет ли фенотип самца на успешность выведения
им птенцов, мы сравнили фенотипический со-
став кормящих самцов с составом птиц в модель-
ной популяции за все годы наблюдений. Данные
приведены в табл. 5, различия недостоверны: χ2 =
= 4.1, df = 5, p = 0.53.

ОБСУЖДЕНИЕ И ВЫВОДЫ

Как уже отмечалось выше, выбор модельной
территории для изучения механизмов репродук-
тивной изоляции между двумя видами овсянок
был сделан не случайно: Онгудайский р-н рес-
публики Алтай – единственное место на обшир-
ной территории зоны симпатрии этих двух видов,
где доля фенотипических гибридов максимальна,
а родительские виды представлены в равных про-
порциях. Результаты данного исследования пока-
зали, что и здесь механизмы прекопуляционной
изоляции частично сохраняются, причем изоля-

Рис. 5. Фенотипический состав гнездящихся самцов овсянок в различных местообитаниях на модельной территории
в 2010–2019 гг. CT, LC, CH, YH, WH, LH – фенотипические классы (табл. 2).
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Таблица 5. Участие самцов различных фенотипических классов в размножении

Примечание. * Число ожидаемых встреч рассчитано исходя из доли данного фенотипического класса в популяции и общего
числа встреч птиц с кормом.

Фенотип самца
Всего в популяции С кормом

Число Доля встречены ожидаемо*)

Citrinella 78 0.28 12 17

Citrinella-hybrid 28 0.10 4 6

Yellow hybrid 28 0.10 8 6

White hybrid 45 0.16 10 10

Leucocephalos-hybrid 23 0.08 7 5

Leucocephalos 75 0.27 20 17

Всего 277 61
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ции как экологической (биотопическая сегрега-
ция), так и поведенческой (положительная ассор-
тативность спаривания). В то же время гибриды,
по всей видимости, полностью фертильны: фено-
типический состав птиц, успешно выведших
птенцов, не отличается от фенотипического со-
става популяции в целом. И это приводит к посте-
пенному нарастанию уровня гибридизации: за 10 лет
наблюдений доля фенотипических гибридов вы-
росла с 30 до 60%. К сожалению, на основе имею-
щихся данных мы не можем однозначно сказать,
имеем ли мы дело с направленными изменения-
ми или же со случайными флуктуациями феноти-
пического состава. Но, согласно нашим предыду-
щим исследованиям, в центральной части зоны
симпатрии уровень гибридизации постепенно
нарастал, что привело к снижению численности
белошапочной овсянки вплоть до ее полного
исчезновения в некоторых популяциях (Панов
и др., 2003). Поэтому логично сделать выбор в
пользу первого предположения.

Тем не менее посткопуляционные механизмы
репродуктивной изоляции тоже существуют, что
выражается в более низкой продолжительности
жизни гибридов по сравнению с особями роди-
тельских фенотипов. Этот вывод, однако, сталки-
вается с некоторыми сложностями методологи-
ческого характера, которые стоит подробно обсу-
дить. Как уже отмечалось, исчезновение птицы с
модельной территории может быть вызвано как
ее гибелью, так и сменой гнездового участка по-
сле неудачного опыта гнездования. Причем, ве-
роятно, чаще это должны делать молодые птицы,
гнездящиеся впервые. Но если таких случаев бы-
ло бы много, то наблюдаемое распределение от-
личалось бы от теоретически ожидаемого с пре-
обладанием особей, встреченных только в пер-
вый год наблюдений. Соответствие реального
распределения ожидаемому, говорит о том, что в
большинстве случаев птицы не появлялись на мо-
дельной территории в последующий год вслед-
ствие своей гибели, а не смены гнездового участ-
ка. Анализ литературы также подтверждает наше
предположение: на разных видах воробьиных по-
казано, что птицы чаще меняют гнездовой уча-
сток после неудачного опыта гнездования в
предыдущем году (Haas, 1998; Hoover, 2003; Shi-
tikov et al., 2012; Шитиков и др., 2017). Причем
верность птиц своей территории возрастает с уве-
личением количества успешных выводков, про-
изведенных на этой территории (Hoover, 2003).
Однако следует признать, что приведенные здесь
доводы весьма ненадежны и основаны на умозри-
тельных допущениях. Очевидно, что в нашей вы-
борке есть птицы, которые не умерли, но смени-
ли гнездовой участок за пределами модельной

территории, причем мы не можем оценить долю
таких особей даже приблизительно. Ситуацию
спасает тот факт, что в рамках данного исследова-
ния нам не важна продолжительность жизни
птиц как таковая: нам нужно оценить относи-
тельную продолжительность жизни гибридов в
сравнении с родительскими видами. Сравнитель-
ный анализ продолжительности жизни правоме-
рен только в том случае, если степень филопат-
рии птиц из разных фенотипических классов в
гибридной популяции одинакова. Рассмотрим
возможную причину, почему степень филопат-
рии гибридных самцов может быть ниже, чем у
птиц родительских видов.

Можно предположить, что гибридные самцы,
обладая “нормальной” по сравнению с особями
родительских видов жизнеспособностью, имеют
сложности с формированием брачных пар в силу
редкости и необычности своего фенотипа. Чаще
оставаясь холостыми, они могут иметь склон-
ность к более частой смене гнездового участка.
Но на основе полученных данных мы можем с
уверенностью отвергнуть это предположение, по-
скольку пониженной продолжительностью жизни
обладают также те особи родительских феноти-
пов, которые имеют слабо выраженные призна-
ки, указывающие на их гибридное происхожде-
ние (“почти чистые”). Речь идет о наличии жел-
того цвета на сгибе крыла у самцов белошапочной
овсянки и бурых пятнах или тонких “усиках” по
бокам горла у обыкновенной овсянки. Нет осно-
ваний полагать, что эти признаки существенно
снижали бы их привлекательность в гибридной
популяции, в результате чего они не могли сфор-
мировать пару и поменяли гнездовой участок.

Таким образом, полученные нами данные со-
гласуются с моделью Добржанского-Меллера: в
гибридной зоне аллели генов, по которым разли-
чаются особи родительских видов, смешиваются
и проходят проверку на совместимость; некото-
рые сочетания аллелей могут отрицательно ска-
зываться на приспособленности особей гибрид-
ного происхождения.

Попытка оценить уровень дивергенции меж-
ду обыкновенной и белошапочной овсянками
столкнулась с серьезными сложностями: по ми-
тохондриальной ДНК, которая часто использует-
ся для построения филогении, аллопатрические
популяции этих видов практически не различа-
ются. Это либо может означать их чрезвычайно
близкое эволюционной родство, либо может быть
следствием заимствования мтДНК вследствие
длительной гибридизации (Irwin et al., 2009). Ре-
конструкция филогении изучаемых видов по пес-
не и морфологическим признакам с помощью
кладистических методов (Павлинов, 2005) пока-
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зала, что они, возможно, не являются сестрин-
скими (Рубцов, Опаев, 2012): обыкновенная
овсянка эволюционно более близка к огородной
овсянке (Emberiza cirlus), а белошапочная – к ов-
сянке Стюарта (E. stewarti). Это позволяет сделать
выбор в пользу второй гипотезы, из чего неизбеж-
но следует вывод, что гибридизация между обык-
новенной и белошапочной овсянками имеет дав-
нюю историю, которая, по всей видимости,
включала несколько циклов с географической
изоляцией, установлением симпатрии и посте-
пенным нарастанием гибридизации (Рубцов,
2010). Однако при этом, несмотря на интенсив-
ную гибридизацию в широкой зоне симпатрии,
приведшую к значительному слиянию геномов
двух видов овсянок, они сохранили свою морфо-
логическую индивидуальность. Это предполагает
наличие некоего механизма, обеспечивающего
стабильность видоспецифичного фенотипа. По-
ниженная жизнеспособность гибридов, показан-
ная в данной работе, как раз может выступать в
роли такого механизма.
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PAIR COMPOSITION, HABITAT PREFERENCES AND COMPARATIVE
LIFE DURATIONS OF BIRDS IN A HYBRID POPULATION

OF THE YELLOWHAMMER (ЕMBERIZA CITRINELLA) 
AND THE PINE BUNTING (E. LEUCOCEPHALOS)

(PASSERIFORMES, EMBERIZIDAE) IN THE ALTAIS
A. S. Rubtsov*

State Darwin Museum, Moscow, 117292 Russia
*e-mail: alexrub@darwinmuseum.ru

The relationship between the Yellowhammer and the Pine Bunting represents quite a rare case of mass hy-
bridization in a broad zone of sympatry. In order to detect the possible pre- and post-isolation mechanisms
between these species, we conducted observations of a hybrid population within a model territory in the Altai
Mountains, Russia from 2008 to 2019. The model population is unique across the vast territory of their sec-
ondary contact zone, with the maximum level of hybridization and equal proportions of birds showing paren-
tal species phenotypes. During the period of investigation, the proportion of phenotypic hybrids rose from 32
to 58%. At the same time, precopulation isolation mechanisms still existed, as there were both positive assor-
tative mating and partial habitat segregation between the species. Hybrids along with individuals of the paren-
tal species participated in breeding and successfully reared their nestlings: the phenotypic composition of
feeding birds did not differ from that of the population as a whole. At the same time, hybrids had shorter life
durations, this also being true for birds with parental phenotypes showing slightly expressed hybrid characters.

Keywords: hybrid zone, isolating mechanisms, hybrid fitness, Siberia
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ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ КОЖИ И ЕЕ ДЕРИВАТОВ У НЕКОТОРЫХ 
ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ ПОДСЕМЕЙСТВА CRICETINAE (CRICETIDAE, 
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Подсемейство Cricetinae включает широкий спектр видов, различающихся по размеру, социальной
организации, экологии. Морфофункциональные адаптации в значительной степени определяются
особенностями кожных покровов. Исследовали кожно-волосяной покров и специфические кож-
ные железы четырех представителей подсемейства, относящихся к двум родам, – Аllocricetulus curta-
tus, A. еversmanni, Cricetulus griseus и С. sokolovi. Показано, что у всех исследованных видов
шерсть довольно однородная, не имеет длинного ворса, слабо разделяется на ярусы, пуховые воло-
сы не обнаружены. Вибриссы имеют специализированную архитектонику. Выявлены три морфоти-
па среднебрюшной железы: железа-сумка без специализированных волос (у Allocricetulus), железа-
сумка со специализированными волосами (у Phodopus) и железа-поле со специализированными во-
лосами (у Cricetulus). Впервые у взрослых особей A. curtatus и A. eversmanni описаны специфические
боковые сальные железы, располагающиеся билатерально в виде железистых полей на уровне ко-
сто-вертебрального угла. Обсуждается необходимость исследования морфологии специфических
желез Cricetinae для адекватной оценки их роли в ольфакторной коммуникации.

Ключевые слова: хомячки, Allocricetulus, Cricetulus, кожа, волосы, железы, морфология, гистология,
маркировочное поведение
DOI: 10.31857/S0044513421110039

Несмотря на многолетние планомерные ис-
следования, накопленный большой фактический
материал и разработку целого ряда теоретических
обобщений (Wyatt, 2014) химическая коммуни-
кация млекопитающих остается актуальным на-
правлением исследований. Тем не менее многие
виды млекопитающих не охвачены такими иссле-
дованиями, и зачастую получение этологических
данных опережает морфологическое описание
органов-источников обонятельных сигналов, что
иногда приводит к парадоксальной ситуации –
тестируется, описывается и обсуждается поведе-
ние реципиентов в ответ на запах секрета отсут-
ствующих у них желез. Вот почему важно, чтобы
этологические заключения опирались на морфо-
логические и гистологические исследования ис-
точников пахучих сигналов. В этологических экс-
периментах по ольфакторной коммуникации и

комфортному поведению хомячков подсемейства
Cricetinae при интерпретации полученных дан-
ных мы столкнулись с проблемой слабой изучен-
ности их кожно-волосяного покрова и специ-
фических кожных желез (СКЖ) – источников
пахучих сигналов. Эта проблема и определила не-
обходимость проведения данного исследования.

Рецентные хомяки подсемейства Cricetinae
представляют собой отдельную филетическую
линию. Это в основном обитатели открытых про-
странств, от уровня моря до высокогорий (4500 м)
палеарктической части Евразии. Наибольшая длина
тела (240–320 мм) характерна для обыкновенного
хомяка (Cricetus сricetus), наименьшая (75–92 мм) –
для хомячка Роборовского (Phodopus roborovskii)
(Павлинов, 2006).

По последним молекулярно-генетическим и
морфологическим данным подсемейство Criceti-

УДК 591.477+591.478+599.322.2
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nae включает 18 видов, относящихся к девяти ро-
дам: Cricetus, Cricetulus, Allocricetulus, Mesocricetus,
Tscherskia, Cansumys, Phodopus, Urocricetus и
Nothocricetulus (Lebedev et al., 2018). Род хомяки
обыкновенные (Cricetus Leske 1779) монотипич-
ный, состоит из одного вида – обыкновенного
хомяка (C. сricetus Linnaeus 1758). Род хомячки
серые (Cricetulus Milne-Edwards 1867) включает,
по современным понятиям, видовой комплекс
C. barabensis sensu lato (= C. barabensis Pallas 1973) c
тремя хромосомными формами – “barabensis”
(2n = 20), “griseus” (2n = 22) и “pseudogriseus”
(2n = 24), различающимися одной или двумя “ро-
бертсоновскими перестройками” (Kral et al.,
1984; Romanenko et al., 2007; Малыгин и др., 1992),
и два хорошо обособленных вида – хомячка Со-
колова (C. sokolovi Orlov et Malygin 1988) и длин-
нохвостого хомячка (C. longicaudatus Milne-Ed-
wards 1867) (Lebedev et al., 2018). Род эверсманновы
хомячки (Allocricetulus Argyropulo 1932) объединя-
ет два вида – хомячка Эверсманна (A. eversmanni
Brandt 1859) и монгольского хомячка (A. curtatus
Allen 1925). Род средние хомяки (Mesocricetus Neh-
ring1898) в классических системах включает четы-
ре вида: золотистого (или сирийского, или перед-
неазиатского) хомяка (M. auratus Waterhouse
1839), хомяка Брандта (M. brandti Nehring 1898),
хомяка Радде (M. raddei Nehring 1894) и хомяка
Ньютона (M. newtoni Nehring 1898). Род хомячки
крысовидные (Tscherskia Ognev 1914) монотипич-
ный, представлен крысовидным хомячком (T. tri-
ton Winton 1899). Род хомяки канские (Cansumys
Allen 1928) включает один вид – хомяка канского
(C. canus Allen 1928) (Павлинов, 2006). Род
Nothocricetulus (не имеет русского названия) – мо-
нотипичный, ранее был представлен одним ви-
дом – Cricetulus migratorius Pallas 1773 (в настоящее
время Nothocricetulus migratorius Pallas 1773), воз-
можно с несколькими полувидами или подвида-
ми (Lebedev et al., 2018). Род Urocricetus Satunin
1902 (также не имеет русского названия) объеди-
няет два вида: короткохвостого хомячка (U. аltico-
la Thomas 1917) и тибетского хомячка (U. kamensis
Satunin 1903). Систематика Urocricetus пока оста-
ется дискуссионной (Lebedev et al., 2018). Относи-
тельно близки к этому роду мохноногие хомячки
(Phodopus Miller 1910), с тремя видами: хомячком
Роборовского (P. roborovskii Satunin 1903), хомяч-
ком Кэмпбелла (P. campbelli Thomas 1905) и джун-
гарским (P. sungorus Pallas 1771).

По цвету шерсти палеарктические хомяки раз-
деляются на две группы – с “предупреждающим”
и криптическим окрасом (Воронцов, 1982). К пер-
вой относят представителей Cricetus и Mesocriсetus –
с ярко окрашенной шерстью спины и черным
брюхом (либо черным горловым пятном), кото-
рое они демонстрируют при оборонительном по-
ведении. Ко второй – более мелкие виды других
родов. Особенно выражен криптический окрас у

обитателя пустынь – P. roborovskii. Для всех пред-
ставителей Cricetinae характерен мягкий, пуши-
стый волосяной покров.

Достаточно детально кожно-волосяной по-
кров исследован лишь у C. (N.) migratorius (Соко-
лов, 1973) и Phodopus (Феоктистова, 2008; Феок-
тистова и др., 2012). Что касается других предста-
вителей подсемейства, то сведения о строении их
кожно-волосяного покрова весьма ограничены.

Известно, что у многих видов млекопитающих
хорошо развиты СКЖ, секрет которых зверьки
оставляют на субстрате в качестве пахучих меток,
играющих важную роль в ориентации как самих
хозяев, так и при передаче информации другим
особям, например, о занятости территории и нор
(Рожнов, 2011). Очевидно, что маркирование осо-
бенно важно для территориальных и агрессивных
видов. Для СКЖ характерен половой диморфизм,
сезонность функционирования и возрастная из-
менчивость (см. Соколов, Чернова, 2001). У пред-
ставителей Cricetinae имеются СКЖ разных ти-
пов, но описано лишь небольшое их число.

О функционировании СКЖ хомяков мы судим,
как правило, только по косвенным данным (мар-
кировочному поведению), так как специальных
исследований, включающих, например, гландэк-
томию, гормонотерапию и т.д., проводилось не-
много. Лучше других исследованы функции СКЖ
у Phodopus (Феоктистова, 2008). Показано, на-
пример, что запах секрета среднебрюшной желе-
зы (СБЖ) участвует в распознавание пола как у
самцов (Васильева, 1990; Lai et al., 1996), так и у
самок (Кропоткина и др., 2012), причем роль за-
паха этого секрета меняется в зависимости от се-
зона года. По нему самцы могут распознавать
физиологическое состояние самок и индивиду-
альные особенности особей. У P. campbelli и P. sun-
gorus в распознавании пола участвует также запах
секрета желез, расположенных в углах рта. Из-
вестна уникальная роль этого секрета в регуляции
пищеварения, поддержании иммунитета детены-
шей и скорости их развития (Феоктистова и др.,
2004; Хрущова, 2007). Известно, что секрет СБЖ
самок C. griseus влияет на изменение уровня те-
стостерона у самцов, повышая его в зимне-весен-
ний период (Поташникова, Феоктистова, 2014).

Общее для 12 видов Cricetinae описание топо-
графии, конфигурации (на примере P. sungorus) и
микроструктуры СБЖ (на примере A. eversmanni)
выполнено Воронцовым и Гуртовым (1959). Ав-
торы указывают, что СБЖ присутствует у всех па-
леарктических видов хомяков, объединяемых в
подтрибу Cricetini1. Эта железа расположена на
осевой линии тела впереди гениталий и имеет вид
небольшого щелевидного углубления, окружен-

1 Наши данные не подтверждают этого – ни у одного пред-
ставителя Mesocricetus СБЖ не была найдена.
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ного подковообразным валиком. Густой жиропо-
добный секрет может почти полностью заполнять
щель. Латеральные стороны валика покрыты
шерстью, неотличимой от волосяного покрова
тела. Медиальные стороны и дно щели покрыва-
ют особые короткие волоски. СБЖ состоит из
большого числа полиальвеолярных голокрино-
вых желез. Секрет выводится через протоки, от-
крывающиеся в волосяные луковицы (на дне меш-
ка) или непосредственно в волосяную сумку). Вся
железа окружена крупным слоем соединительной
ткани с мускульными волокнами. Авторы пред-
полагают, что СБЖ настоящих хомяков произо-
шла путем развития сальных желез на данном
участке тела. Активизация функционирования
СБЖ происходит в период размножения. С окон-
чанием этого периода она уменьшается в разме-
рах в 2–4 раза и становится практически незамет-
ной при наружном осмотре. Из чего делается вы-
вод о том, что СБЖ каким-то образом связана с
размножением, а ее секрет может быть важен для
маркирования границ индивидуального участка.
Развитие СБЖ идет быстрее у детенышей из ве-
сенних выводков, приступающих к размножению
в том же году, нежели у перезимовавших зверь-
ков, у которых развитие СБЖ задерживается до
периода весеннего размножения. Несмотря на
довольно детальное описание “типичной” мик-
роструктуры СБЖ, проведенное на отдельных
примерах, авторы не обсуждают возможную ви-
до- или родоспецифичность этого органа, прояв-
ление полового диморфизма. Они указывают
лишь на тот факт, что наличие СБЖ, наряду с ря-
дом других морфологических особенностей, поз-
воляет четко очертить границы палеарктической
трибы Cricetini (Воронцов, Гуртовой, 1959).

Описаны строение Гардеровых желез млеко-
питающих (Бодяк, 1994) и их роль в стимулирова-
нии полового поведения самцов и процептивного
поведения самок Mesocricetus auratus (Соколов
и др., 1994).

На наличие боковых желез (БЖ) у C. cricetus
обратил внимание еще Паллас (Pallas, 1778), а Вр-
тиш описал их гистологию (Vrtiš, 1930). БЖ фор-
мируют крупные железистые плакоды, располо-
женные по бокам тела. У M. auratus они представ-
ляют собой отдельные ароматические железки,
происходящие от сальных желез волосяных лу-
ковиц с голокриновым типом секреции. Для этих
желез характерен половой диморфизм, и они
участвуют в маркировке территории (Lipkow,
1954). У самок T. triton экспериментально доказа-
но ингибирующее влияние эстрадиола на разме-
ры, секреторную активность и химический состав
секрета БЖ (Zhang et al., 1999). Скирроу и Ризан
(Skirrow, Rysan, 1976), наблюдая за поведением
C. griseus, отметили, что при социальных контак-
тах хомячки расчесывают бока задними лапами, а
затем проволакивают ано-генитальную область

по субстрату. Они предположили, что таким об-
разом секрет БЖ наносится на поверхность лап, а
затем распространяется при движении. Однако
никаких сведений даже о наличии этого типа же-
лез у китайского хомячка, а также о возможной
роли СБЖ, секрет которой также мог перено-
ситься на субстрат при проволакивании брюш-
ной поверхности тела, они не приводят. По на-
шим собственным наблюдениям, A. curtatus и
A. eversmanni демонстрируют сходные паттерны
маркировочного поведения, что предполагает на-
личие и у них не только СБЖ, но и БЖ. Однако
эти предположения основаны лишь на поведен-
ческих наблюдениях и не могут служить доказа-
тельством участия тех или иных желез в маркиро-
вочном поведении. Необходимы комплексные
исследования, включающие как макро-морфоло-
гическое, так и гистологическое описание кож-
но-волосяного покрова, топографии и строения
СКЖ у различных видов подсемейства Cricetinae.

Цель настоящего исследования – восполнить
пробел в знаниях о коже и ее производных, про-
вести сравнительно-морфологический анализ,
детально изучив кожно-волосяной покров и СКЖ
четырех видов, принадлежащих к двум родам
подсемейства – Cricetulus (С. griseus, C. sokolovi) и
Allocricetulus (A. curtatus и A. eversmanni).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Все исследованные виды включены в Центр

коллективного пользования “Живая коллекция
диких видов млекопитающих” Института про-
блем экологии и эволюции им А.Н. Северцова
Российской академии наук (ИПЭЭ РАН). Кроме
китайского хомячка они принадлежат ко второ-
му–четвертому поколениям лабораторного раз-
ведения от пар, отловленных в природе (Саратов-
ская обл., Тыва и Монголия). Китайский хомячок
относится к лабораторной линии и получен из
зоопитомника г. Халле (Германия).

Морфологические исследования проводили в
Центре коллективного пользования “Инстру-
ментальные методы в экологии” ИПЭЭ РАН с
применением морфометрии, световой и сканиру-
ющей электронной микроскопии (СЭМ) и гисто-
логии. Измерения массы тела и СКЖ проводили
на отдельных выборках живых особей (табл. 1).
Часть животных была подвергнута эвтаназии на
аппарате Плинаркон-5 (ООО “ПрофМТ”, Санкт-
Петербург), у них взяты пробы кожного покрова с
холки, крестца, бока, брюха, углов рта и подошв
задних лап для исследования микроструктуры ко-
жи, волос, вибрисс и СКЖ. Материал получен
от половозрелых животных: хомячка Эверсманна
(3 самца и 2 самки), монгольского хомячка
(2 самца и 2 самки), хомячка Соколова (2 самца)
и китайского хомячка (3 самца и 6 самок). Образ-
цы фиксировали в 10% нейтральном формалине.
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Подготовку гистологических препаратов осу-
ществляли по стандартным методикам (Соколов
и др., 1988) с использованием полуавтоматиче-
ского специализированного гистологического
оборудования фирмы “Medite” (Германия) – ги-
стопроцессора TPC-15, заливочной станции
TES-99, микротома Meditome M530. Срезы тол-
щиной 6–8 мкм последовательно окрашивали
гематоксилином Эрлиха и эозином, заливали
жидким стеклом LEICA CV MOUNT. Микрофо-
тографии препаратов изготовляли с помощью
моторизованного микроскопа Keyence Biorevo
BZ-9000 (“Keyence”, Япония). Образцы волос
разбирали на категории и порядки под биноку-
лярной лупой. Остевые волосы первого порядка
(ость I), вибриссы и волосы из области СБЖ ис-
следовали с использованием СЭМ JSM 840А
(“Jeol”, Япония) и TESCAN (Чехия). Для этого
волосы очищали в шампуне, промывали в воде,
проводили через спирты возрастающей концен-
трации и ацетон, высушивали в критической точ-
ке на установке Hitachi Critical Point Dryer HCP-1
(“Hitachi”, Япония), наклеивали на предметные
столики. Для обеспечения электропроводимости
исследуемых образцов их напыляли золотом на
оборудовании S150A Sputter Coater (“Edwards”,
Великобритания). Электронограммы получали с
поверхности волос и с трансверсальных и сагит-
тальных срезов стержня. Все рисунки были мас-
штабированы, скомпонованы и отредактированы
в программе Adobe Photoshop 11 (“Adobe”, США),
но изменения касались лишь масштаба, кон-
трастности и резкости изображений.

Морфологическое описание волос и их струк-
тур соответствует общепринятой терминологии
(Соколов, 1973; Соколов и др., 1988, рис. 83; Чер-
нова, Целикова, 2004). Выделенные категории
волос включают направляющие (самые длинные
и толстые, цилиндрические, образующие ворс
шерсти), остевые (как правило, имеющие расши-

рение стержня – “гранну” в верхней половине
или трети стержня) и пуховые волосы нескольких
размерных порядков в зависимости от размеров и
конфигурации стержня. Термин “дифференциа-
ция волосяного покрова” обозначает подразделе-
ние массы шерсти на несколько ярусов и наличие
в ней волос разных категорий и порядков. Коль-
цевидная кутикула — одна чешуйка полностью
оборачивает стержень. Лентовидная кутикула ле-
жит поперек стержня в виде узкой ленты.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Строение кожи. Кожа холки и крестца изучен-

ных представителей Allocricetulus и Cricetulus
устроена сходно — непигментированная, тонкая
(не более 226 ± 23 мкм) складчатая с тонким эпи-
дермисом (до 23 ± 1 мкм), больше половины тол-
щины которого составляет роговой слой (рис. 1А).
Слои эпидермиса выражены слабо. Клетки рост-
кового слоя крупные и светлые, с крупными свет-
лыми овальными ядрами, лежащими на разных
уровнях и не образующими сплошного базально-
го ряда. Слой шиповатых клеток однорядный,
клетки отличаются уплощенным ядром. Зерни-
стый слой прерывистый, ядра его клеток темные,
сморщенные, продолговатые. Дермальный слой,
образующий основу кожи, состоит из сосочково-
го слоя, в котором залегают волосяные фоллику-
лы и продольно вытянутые сильно извитые тон-
кие пучки коллагеновых волокон. Сетчатый слой
не развит, сосочковый слой подстилается утол-
щенной (до 113 ± 45 мкм) подкожной клетчаткой.
Граница между этими слоями нечеткая. Клетки
подкожной клетчатки крупные — до 23 ± 1 × 34 ±
± 2 мкм. Под слоем подкожной клетчатки распо-
лагается мощный мышечный пласт толщиной до
339 ± 56 мкм. Луковицы крупных волос залегают
в подкожной жировой клетчатке. Волосы распо-
лагаются пучками, а пучки собраны в группы по
три–четыре в каждой. Фолликулы волос тянутся

Таблица 1. Средние значения массы тела и размеров специфических кожных желез (по внешним измерениям)
исследованных хомячков (по 5 особей каждого вида и пола)

Примечание. * На живом объекте железа визуально не идентифицируется, но выражена со стороны мездры.

Вид, пол Масса тела (X ± Sx) Длина среднебрюшной 
железы (X ± Sx)

Длина боковой 
железы (X ± Sx)

A. curtatus Самка 67.6 ± 2.14 12.2 ± 0.76 3.8 ± 0.59
Самка 53.0 ± 4.59 6.7 ± 0.17 2.25 ± 0.18

A. eversmanni Самец 74.7 ± 1.11 10.7 ± 0.92 *
Самка 56.0 ± 3.39 6.5 ± 1.02 *

C. sokolovi Самец 39.4 ± 2.01 7.8 ± 1.07 3.6 ± 0.22
Самка 32.9 ± 2.15 4.0 ± 0.25 *

C. griseus Самец 37.7 ± 1.38 6.33 ± 0.21 *
Самка 33.4 ± 1.3 2.75 ± 0.19 *
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в подкожной жировой клетчатке и дермальном
слое разрозненно, но в верхней трети они объеди-
няются в одной расширенной (до 91 ± 9 мкм) во-
лосяной сумке и выходят на поверхность кожи
пучком (рис. 1А). На холке в состав пучка входят
до четырех–пяти некрупных непигментирован-
ных волосков сходной толщины (11–13 мкм), с
хорошо различимой пигментированной одноряд-
ной лестничной сердцевиной. Сердцевина зани-
мает до 80% толщины стержня. На крестце в од-
ном пучке собраны два–три крупных пигменти-
рованных волоса (диаметром до 17 ± 3 мкм) и до
восьми мелких непигментированных волосков
(до 11 мкм). Сальные железы развиты умеренно,
они почти полностью окружают волосяной фол-
ликул. Например, вдоль крупного волосяного
фолликула длиной 113 мкм лежат две продольно
вытянутые лишенные пигмента сальные железы
размером 56 × 23; 56 × 34 мкм. Причем сальные
железы залегают довольно глубоко от поверхно-
сти кожи (до 79 мкм).

Строение кожи имеет особенности в топогра-
фически различных отделах туловища и конечно-
стей, особенно в области залегания СКЖ. Так,
у A. curtatus и C. sokolovi в углах рта присутствует
утолщенная полоска кожи с растущими редкими
белыми волосками. Эпидермис этой кожи (тол-
щиной до 79 ± 6 мкм) на отдельных участках
имеет упорядоченные утолщения-столбики и ко-
роткие врастания в дерму, что характерно для
утолщенной кожи, постоянно подвергающейся
механической нагрузке. Его основу составляет
трех–четырехрядный слой шиповатых клеток, а
роговой слой тонкий (не более 6 мкм). Имеется
прерывистый однорядный слой зернистых кле-
ток. Волосы растут поодиночке, а не пучками как
на туловище. Каждый волос снабжен многодоль-
чатыми увеличенными (до 350 × 245 мкм, у взрос-
лой самки A. сurtatus) типичными сальными же-
лезами, которые отличаются длинными посте-
пенно сужающимися или сильно расширенными
протоками. Сальные железы плотно сомкнуты и
образуют железистое поле (рис. 1B), размеры ко-
торого на трансверсальном срезе у взрослой сам-
ки A. curtatus достигают 1.9 ± 0.1 × 1.4 ± 0.5 мм.
У C. griseus это утолщение имеет треугольную
форму, на нем растут очень короткие светлые во-
лоски, сальные железы которых незначительно
увеличены (124 × 79; 214 × 23 мкм).

На мозолях подошв стоп эпидермис в несколь-
ко раз толще (до 169 ± 23 мкм у A. curtatus), чем на
других участках тела, в основном за счет интен-
сивно отслаивающегося рогового слоя (до 115 ±
± 23 мкм). Сосочки или ячеи на внутренней по-
верхности эпидермиса не выражены. Имеются
трех–четырехрядный слой шиповатых клеток,
сплошной однорядный зернистый слой и узкий
(не толще 6 мкм) блестящий слой. Мозоль обра-
зована сетчатым слоем дермы, представляющим

собой плотную вязь утолщенных пучков коллаге-
новых волокон. В центральной части мозоли при-
сутствуют жировые клетки, вязь пучков волокон
становится рыхлой. Здесь залегают извитые и
закрученные в рыхлые клубки эккриновые желе-
зы, но у зимних зверьков их секреторные отделы
спавшиеся и функционируют слабо.

Волосяной покров кожи туловища всех изучен-
ных видов относительно невысокий, не имеет
длинного ворса и пуховых волос, слабо разделен
на ярусы.

У A. curtatus и A. eversmanni высота волосяного
покрова холки одинаковая (10.0 ± 0.5 мм). У обо-
их видов хорошо различимы редкие черные кон-
чики направляющих волос, на 0.5–1.0 мм высту-
пающие над общим уровнем шерсти. Большая
часть волос двуцветная: у A. curtatus нижние
2/3 стержней темно-серые, верхняя треть –
от светло-серой до белой; у A. eversmanni нижние
3/4 стержней темно-серые, а верхняя четверть
светло-желтая. Направляющие волосы (толщи-
ной 34.0 ± 0.5 мкм) отличаются не только толщи-
ной, но и двух–трехрядной пигментированной
сердцевиной и черной заостренной вершиной.
Имеются остевые волосы трех размерных поряд-
ков, различающиеся только толщиной стержня,
соответственно 23.0 ± 0.5; 17.0 ± 0.2 и 11.0 ± 0.1
мкм. У всех волос стержень прямой без изгибов и
четко выраженной гранны. Он имеет тонкую про-
зрачную ножку, плавно расширяется в верхней
части стержня, а заканчивается тонкой и длинной
вершиной, не содержащей пигмента, за исключе-
нием направляющих волос. Самое основание во-
лос, а также их вершины лишены сердцевины и
пигмента.

Волосяной покров брюшка у A. curtatus по вы-
соте такой же, как на холке, но окрас распределен
иначе: нижняя половина волос светло-серая, а
верхняя – светло-желтая. У A. eversmanni высота
шерсти здесь не превышает 8 ± 1 мм, а окрас во-
лос также двуцветный: на нижней половине
стержня он темно-серый, а на верхней – белый.
У обоих видов на брюшке отсутствуют длинные
направляющие с черными вершинами. Размер-
ные порядки такие же, как на загривке. У A. evers-
manni встречаются прямые направляющие тол-
щиной до 45 ± 1 мкм. Стержень некоторых остей II
и III в нижней части волнообразно изогнут (две-
три мелкие волны).

По данным СЭМ, у Allocricetulus на холке на-
правляющие волосы имеют правильное цилин-
дрическое основание, но выше по стержню волос
становится незначительно уплощенным, и его
поперечник приобретает неправильную округ-
лую форму (рис. 2А), а в зоне расширения стерж-
ня вентральная сторона волоса еще сильнее
уплощается и поперечник становится овальным
(рис. 2B). На брюшке направляющие волосы
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снабжены неглубокой продольной бороздкой на
вентральной (направленной к поверхности тела)
стороне стержня. Бороздка тянется от основания
до гранны (рис. 3А). У всех направляющих волос
сердцевина хорошо развита, изменяется от одно-
рядной лестничной в основании стержня до
двух–трехрядной (рис. 2C; 3B). Сердцевина в на-
правляющих волосах загривка занимает от 57.0 ±

± 5.5% (максимум 67%) в основании стержня до
58.3 ± 16.7% (до 86%) толщины в расширенной
части стержня. В направляющих волосах брюшка —
соответственно 48.5 ± 6.2% и 70.5 ± 10.3%. У более
тонких волос сердцевина только однорядная.
В сердцевинной полости ороговевшие “клетки” −
диски лежат упорядоченно, они разделены воз-
душными полостями такой же толщины, как и

Рис. 1. Микроструктура кожи и желез взрослой самки Allocricetulus curtatus. A, C, D – сагиттальные срезы; B, E, F, G –
трансверсальные срезы. A – холка; B – угол рта; C – бок с утолщенной зоной линьки (слева) и железистым полем
(справа); D – боковая железа; E, F, G – фрагменты брюшной железы. 1 – эпидермис, 2 – дерма, 3 – подкожная жировая
клетчатка, 4 – волос, 5 – альвеола сальной железы, 6 – проток железы, 7 – подкожная мускулатура. Микрофото.
Окраска – гематоксилин Эрлиха-эозин. Масштаб 100 мкм.
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диск, лежат в один ряд или чередуясь в зависимо-
сти от толщины стержня (рис. 2С; 3B). Сам диск
заполнен многочисленными овальными пиг-
ментными гранулами, что хорошо различимо на
трансверсальных срезах (рис. 2A). Орнамент ку-
тикулы неодинаков по стержню: наиболее круп-
ные продольно вытянутые узкие чешуйки покры-
вают основание стержня, но к середине стержня
они незначительно уплощаются и вытягиваются
поперек волоса (рис. 2D; 3C).

У C. sokolovi высота волосяного покрова дости-
гает 13.0 ± 0.5 мм. Соотношение цветовых зон на
ости первого порядка равно 4/5 (темно-серая) и
1/5 (светло-желтая). Имеются немногочислен-
ные направляющие c черными кончиками, не-
значительно выступающими над остальной шер-
стью. Размерные порядки и конфигурация волос
такие же, как у представителей Allocricetulus, од-
нако продольная бороздка имеется у волос не
только брюшка, но и загривка. Волосяной покров
брюшка отличается от такового на холке как по
высоте (8.0 ± 0.5 мм), так и по окрасу. Направля-
ющие c черными кончиками отсутствуют. Окрас
стержня двуцветный: нижняя половина темно-
серая, верхняя половина – белая.

У C. griseus высота шерсти на холке составляет
11.0 ± 0.5 мм. Имеются редкие направляющие c
черной вершиной. Размерные порядки такие же,
как у других видов. Окраска волос двуцветная:
нижние 2/3 волоса темно-серые, а верхняя треть –
светло-желтая. На брюшке высота основной мас-
сы волос равна 7.0 ± 1.0 мм. Белые направляющие
немного выступают над уровнем шерсти. Черные
вершины у них отсутствуют. Окраска волос дву-
цветная: нижняя половина темно-серая, верхняя
половина волоса – белая. Размерные порядки не
отличаются от таковых на загривке. Продольная
бороздка на стержне волос загривка и брюшка
имеется.

У обоих видов сердцевина остей развита так же
хорошо, как у волос Allocricetulus: в основании
стержня она однорядная лестничная и занимает
до половины толщины стержня, а в расширенной
части волоса – двух-трехрядная, составляет до
90% толщины стержня.

Вибриссы у Allocricetulus имеют правильную
цилиндрическую или немного уплощенную кон-
фигурацию, снабжены слабо развитой сердцеви-
ной, занимающей до 20% стержня. Граница меж-
ду сердцевинным каналом и корой неровная.
Строение сердцевины вибрисс отличается от та-
ковой у обычных волос. У A. curtatus она имеет ха-
отично разбросанные неперфорированные пере-
городки (рис. 4А). Кутикула однородная вдоль
стержня, уплощенная лентовидная (тянется по-
перек стержня в виде узкой ленты) и кольцевид-
ная (одна чешуйка полностью оборачивает стер-
жень). Ее орнамент изменяется лишь на вершине

вибриссы, где чешуйки крупнее и сильно повре-
ждены.

У C. griseus вибриссы со слабо развитой сердце-
виной (21% толщины стержня), строение которой
отличается от таковой обычных волос. В нижних
отделах стержня внутренние перегородки сердце-
винного канала располагаются достаточно хао-
тично (рис. 4B), а выше по стержню они вообще
отсутствуют (рис. 4C). Кутикула такая же, как у
волос Allocricetulus.

Среднебрюшная железа (СБЖ) имеется у всех
исследованных в данной работе видов, ее локали-
зацию легко определить по более темному цвету
шерсти и желтовато-буроватому секрету на брюш-
ной части тела. На живой особи можно оценить
длину СБЖ (табл. 1) и ее активность по относи-
тельному количеству секрета. Однако на препара-
те или со стороны мездры измерения и описания
можно выполнить более точно.

У обоих видов Allocricetulus СБЖ вытянута
вдоль срединной медиальной части брюшка и
оформлена в виде органа. Имеет форму груши с
центральной щелевидной полостью; полость
окружена валиками, которые толще на каудаль-
ном конце органа (рис. 6). Дно щели заполнено
коричневатым секретом. На валиках растут ред-
кие и короткие бесцветные волоски толщиной не
более 17 ± 1 мкм. Они имеют однорядную непиг-
ментированную сердцевину, их стержни подвер-
гаются лизису, а остатки входят в состав секрета
СБЖ. В области СБЖ кожа утолщена до 904 мкм
за счет дольчатой железистой ткани, но примыка-
ющая к железе кожа гораздо тоньше (до 113 ±
± 45 мкм), и здесь луковицы волос с мелкими
сальными железками не проникают в нижележа-
щие слои. Эпидермис над железой утолщен
(до 68.0 ± 0.6 мкм). Его сильно отслаивающийся
роговой слой заполняет глубокие складки кожи, в
которые выходят многочисленные крупные про-
токи сальных желез. В центральной складчатой
щели толщина отслаивающегося рогового слоя
достигает 110 ± 11 мкм. Слой шиповатых клеток
состоит из двух–трех рядов. Имеется прерыви-
стый зернистый слой. Волосы редкие, залегают
глубоко в железистой ткани. Жировая клетчатка
не развита, и донная часть железы непосред-
ственно примыкает к продольным подкожным
мышечным тяжам. Многочисленные кровенос-
ные капилляры окружают и пронизывают железу.
Строение отдельных желез – сложное альвеоляр-
ное с разветвленной системой депонирования и
выведения секрета (рис. 1E, 1G; 5A). Форма до-
лей, вытянутых на всю толщину железистой па-
ренхимы, меняется от округлой до многодольча-
той цилиндрической. Железистая паренхима
вплоть до донной части пронизана крупными
расширенными (диаметром до 125 ± 11 мкм) вы-
водными протоками, выстланными одно–дву-
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слойным ороговевающим эпителием (рис. 1C; 5A).
У A. eversmanni расширенные протоки сливаются
в центральный резервуар (шириной до 565 ± 17 мкм),
который содержит отслоившийся эпидермис,

фрагменты волос и слоистый эозинофильный
секрет (рис. 5A). Секреторный эпителий в боль-
шинстве альвеол демонстрирует типичную голо-
криновую секрецию, однако в дистальных отделах

Рис. 2. Строение направляющего волоса холки взрослой самки Allocricetulus curtatus: A, B – трансверсальные срезы со-
ответственно в основании и середине стержня; C – сагиттальные срезы стержня в основании и выше (слева-направо);
D – кутикула от основания к середине стержня (слева-направо). СЭМ. Масштаб 10 мкм.

A B

C D
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некоторых альвеол процесс жирового перерожде-
ния опережает дегенерацию ядер. В цитоплазме
таких альвеол присутствуют многочисленные жи-
ровые вакуоли и крупные светлые и округлые яд-
ра без признаков деградации, что придает железе
“ажурный” вид (рис. 1D).

У С. griseus и С. sokolovi СБЖ не оформлена в
орган (рис. 7A, 7B). Она не выступает над поверх-
ностью кожи и представляет собой железистое
поле, на котором растут короткие черные волос-
ки, резко отличающиеся по цвету, размерам и
конфигурации стержня от серовато-белых волос-

Рис. 3. Строение направляющего волоса брюшка взрослой самки Allocricetulus curtatus: A, B – трансверсальные срезы в
основании и середине стержня (слева-направо), С – сагиттальный срез середины стержня, D – кутикула от основания
к середине стержня (слева-направо). СЭМ. Масштаб 10 мкм.
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Рис. 4. Строение вибрисс-усов на сагиттальных срезах (A–C) и кутикулы (D–F) волос брюшной железы: А – взрослая
самка Allocricetulus curtatus; B – основание вибриссы взрослого самца Cricetulus griseus; C – то же в середине стержня
вибриссы; D, F – взрослый самец C. griseus; E – разрушенный стержень волос СБЖ взрослого самца C. sokolovi. СЭМ.
Масштаб 10 мкм.
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ков брюшка. Эти черные волоски многочислен-
ные и длинные (до 8 мм). Они образуют густую,
обильно покрытую прозрачным секретом “щет-
ку”. Их цилиндрический слабоизогнутый стер-
жень ломкий и имеет многочисленные поврежде-
ния. Вдоль всего стержня проходит бороздка
(рис. 4F). Волоски выходят пучком из расширен-
ных волосяных воронок вместе с протоками же-
лез (рис. 5B). Конфигурация стрежня этих волос-
ков своеобразная: стержень длиной до 3.0 ± 0.5 мм
и толщиной 79–113 мкм имеет длинные непиг-
ментированные основание и шиловидную вер-
шину, заканчивающуюся крючочком. Сам стер-
жень сильно пигментированный, четковидный –
неравномерной толщины, во многих местах он
сильно разрушен, имеет признаки лизиса, и его
структуры – сердцевинные перегородки и пиг-
ментные гранулы – высыпаются из стержня
(рис. 4E).

У обоих видов рода Cricetulus строение волос
СБЖ не отличается от таковой обычных волос,
продольная бороздка имеется, но кутикула свое-
образна (рис. 4D, 4F). Она образована крупными
грубыми, толстыми и изломанными высокими
чешуйками, на поверхности которых присутству-
ет секрет железы. У С. griseus толщина железисто-
го слоя на сагиттальных срезах органа достигает

1.3 ± 0.2 мм. В его состав включены многочислен-
ные сильно пигментированные и дифференциро-
ванные луковицы волос (рис. 5B). Причем многие
из них искривлены и подвергаются лизису. Диа-
метр фолликулов ости I достигает 134 ± 11 мкм.
Сами сальные альвеолы имеют многогранную
форму, вытянуты вглубь на всю толщину кожи,
полиморфны, разделены толстыми соединитель-
нотканными прослойками. Донная часть железы
подстилается узким слоем жировой подкожной
клетчатки, лежащей на мощных продольных мы-
шечных тяжах. Во многих альвеолах секреторный
процесс проходит типично, но не столь интен-
сивно, как в СБЖ A. curtatus. Здесь также отсут-
ствуют клетки с крупными вакуолями. Имеются
расширенные протоки в нижних отделах железы.
В глубоко залегающих альвеолах хорошо разли-
чимы межклеточные канальцы с непрозрачной
частично базофильной цитоплазмой, округлыми
ядрами, что предполагает присутствие в донной
части железы гепатоидных альвеол.

Боковые железы (БЖ) внешне хорошо разли-
чимы у светлоокрашенного монгольского хомяч-
ка (рис. 8А) и несколько хуже у темного хомячка
Эверсманна (табл. 1). Но со стороны мездры об-
ласти желез хорошо видны в виде бурых пятен у
обоих видов Allocricetulus. В этом месте выявлено

Рис. 5. Микроструктура среднебрюшной железы взрослых самцов Allocricetulus eversmanni (A) и Cricetulus griseus
(B, D хомячков): A – трансверсальный срез донной части железы, B–D – сагиттальные срезы. Условные обозначения
и окраска как на рис. 1. Микрофото. Масштаб 100 мкм.
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присутствие железистой ткани и окружающего ее
толстого ободка из крупных пигментированных
волос, искривленные луковицы которых погру-
жены в сильно развитую жировую клетчатку
(рис. 1C). В области ободка толщина кожи дости-
гает 1.4 ± 0.2 мм за счет жировой клетчатки и лу-
ковиц растущих волос, в то время как в области
железистого поля она вдвое меньше – 0.7 ± 0.1 мм.
У самки на сагиттальном срезе кожи размеры же-
лезистого поля составляют: толщина 0.7 ± 0.5 мм;
длина 1.4 ± 0.2 мм. В области БЖ кожа сильно-
складчатая с неравномерно утолщенным (до 34.0 ±
± 0.6 мкм) непигментированным эпидермисом,
а жировая подкожная клетчатка не развита. Же-
лезы типичные сальные, многодольчатые; от-
дельные альвеолы удлиненные пирамидальные с
широким основанием (226 ± 34 × 113 ± 23 мкм)
(рис. 1C). Система выводных протоков не разви-
та, крупные протоки и резервуары отсутствуют.
Секреторная активность железы низкая. Узкий
выводной проток каждой сальной железы выхо-
дит в широкую волосяную воронку пучка тонких
волос (рис. 1D).

У C. sokolovi БЖ хорошо различимы как внеш-
не (рис. 9A), так и со стороны мездры (рис. 9B).

У самцов C. griseus БЖ снаружи малозаметны из-
за густой и однотипной шерсти. Но со стороны
мездры здесь также с обеих сторон симметрично
расположены округлые железы диаметром 5.0 ±
± 0.5 мм. У самца каждая железа окружена чер-
ным ободком из сильно пигментированных ин-
тенсивно растущих крупных луковиц волос, глу-
боко залегающих в хорошо развитой подкожной
жировой клетчатке (рис. 5D). Сетчатый слой дер-
мы также сильно пигментирован в центральной
части органа. Толщина железистого слоя состав-
ляет 0.80–1.75 мм, он занимает всю толщу дермы
до жировой клетчатки. Крупные волосяные луко-
вицы пронизывают всю железистую паренхиму.
Доли сальных желез вытянутые цилиндрические
или округлые, почти не ветвящиеся (рис. 5C, 5D).
Их размеры достигают 700 ± 45 × 210 ± 11 мкм.
Протоки желез не расширенные, впадают в верх-
ние отделы волосяных луковиц. Секреторная ак-
тивность желез низкая. На сагиттальных срезах
толщина кожи здесь достигает 770 ± 35 мкм, а же-
лезистый слой занимает лишь половину толщины
кожи. Имеются утолщенные участки непигмен-
тированного складчатого эпидермиса, в основ-
ном за счет рогового слоя и слоя шиповатых кле-
ток. Зернистый слой отсутствует. Подкожная
клетчатка развита слабо, подстилается мощным
тяжом подкожной мускулатуры.

ОБСУЖДЕНИЕ

Морфология кожи исследованных нами видов
хомячков вполне характерна для других предста-
вителей подсемейства Cricetinae. Опушенная ко-
жа туловища имеет все признаки тонкого интегу-
мента: складчатая, непигментированная, со слабо
выраженными слоями эпидермиса и дермы,
с хорошо развитой подкожной клетчаткой, в ко-
торую проникают луковицы волос, растущих
“ложными пучками.” Луковицы волос заклады-
ваются обособленно, но их стержни выходят из
общей волосяной сумки. Отличительной чертой
кожи хомячков служит глубокое проникновение
жировой подкожной клетчатки в дермальный
слой, а также залегание луковиц крупных волос в
жировом слое, благодаря чему четкая граница
между дермой и подкожной жировой клетчаткой
не формируется, как у большинства наземных
млекопитающих (Соколов, 1973). Шерсть изу-
ченных видов хомячков слабо подразделяется на
ярусы и категории, а сравнение с другими пред-
ставителями трибы Cricetini показывает, что
она устроена все же сложнее, чем у Phodopus, у ко-
торого не обнаружены направляющие волосы
(Феоктистова, 2008). Волосяной покров хомяч-
ков в целом более однороден, чем у многих других
млекопитающих, например у Mus musculus, у ко-
торой имеются четыре типа волос, в том числе
зигзагообразные и “awl/auchene” (см., например,

Рис. 6. Расположение и внешний вид среднебрюш-
ной железы (указана стрелкой) взрослого самца Al-
locricetulus curtatus. Фото.
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Рис. 7. Расположение и внешний вид среднебрюшной железы (указана стрелками) взрослой самки (A) и самца (B)
Cricetullus sokolovi. Фото.

A B

Рис. 8. Расположение и внешний вид правосторонней боковой железы (указана стрелкой) у взрослого самца Allocricet-
ulus curtatus. Фото.

Duverger, Morasso, 2009). Это может свидетель-
ствовать об их более древнем происхождении и
норном образе жизни, при котором длинный

ворс мешал бы их перемещению по туннелям.
В то же время сильное развитие сердцевины
волос всех категорий предполагает хорошие теп-
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лозащитные свойства шерсти хомячков, что поз-
воляет им адаптироваться к существованию в
широком диапазоне климатических условий Па-
леарктики.

Вибриссы хомячков родов Allocricetulus и Cricet-
ulus специализированы, в отличие от Phodopus, у
которого по архитектонике они не отличаются от
обычных остевых волос (одно- или двурядная
лестничная сердцевина). Вероятно, в подсемей-
стве Cricetinae процесс дивергенции сопровож-
дался и процессом специализации структуры
вибрисс, по-видимому, в связи с особенностями
образа жизни и эволюционной историей. Более
упрощенный внутренний дизайн вибрисс Phodo-
pus, по сравнению с Allocricetulus и Cricetulus, со-
гласуется с молекулярно-генетическими данны-
ми о том, что род Phodopus — наиболее древний из
рецентных родов Cricetinae (Lebedev et al., 2018).

Железы в углах рта увеличены умеренно, име-
ют типичное для большинства грызунов располо-
жение в виде железистого поля на полоске слабо-
опушенной кожи, вдающейся в слизистую углов
рта (Quay, 1965; Соколов, 1973; Соколов, Черно-
ва, 2001). Однако у исследованных видов они не
достигают такого сильного развития с формиро-
ванием мешотчатого органа, как у P. sungorus и
P. campbelli (Соколов и др., 1993; Феоктистова,
2008). Утолщенный эпидермис этих желез харак-
теризуется наличием упорядоченных столбчатых
выростов, внедряющихся в дерму (сосочковид-
ный эпидермис), что характерно для кожи, посто-
янно подвергающейся механической нагрузке
при жевании и наполнении защечных мешков.

Подошвенные железы также типичные, но сла-
бо функционирующие. Голая кожа подошв лап
характерна для утолщенного интегумента, но
здесь, в отличие от подошвенной кожи многих
других видов грызунов, сосочковидное или ячеи-
стое сочленение эпидермиса и дермы не развито
(Соколов, 1973).

Среднебрюшная железа у всех исследованных
видов родов Allocricetulus и Cricetulus СБЖ актив-
но функционирует, и ее строение специфично
для рода. У Allocricetulus СБЖ сходна с таковой
Phodopus – кожный орган мешковидной конфи-
гурации, выступающий над поверхностью кожи и
имеющий центральную полость и утолщенные
стенки. Однако у Phodopus боковые валики и дно
железы покрыты специализированными волоса-
ми, возможно, принимающими участие в марки-
ровочном поведении. СБЖ Allocricetulus лишена
специализированных волос. У Phodopus и Al-
locricetulus она состоит из сложных полиальвео-
лярных сальных желез с разветвленной системой
депонирования и выведения секрета при участии
хорошо развитой подкожной брюшной мышеч-
ной системы, подстилающей дно железы. Такое
строение предполагает периодичность выделения
сложного экскрета: смеси секрета сальных желез,
растворенных остатков волос и их пигмента, а
также отслаивающихся клеток эпидермиса, кото-
рые могут составлять существенную часть его
объема. Мечение СБЖ описано для Phodopus и Al-
locricetulus и представляет собой проволакивание
брюшной области по субстрату, объектам среды
(камни, ветки) или по телу других особей (Суров,
2006; Феоктистова, 2008). У Cricetulus СБЖ пред-

Рис. 9. Расположение и внешний вид боковых желез (указаны стрелками) с поверхности кожи (А) и со стороны мездры
(B) у взрослого самца Cricetulus sokolovi. Фото.

A B
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ставляет собой лишь небольшое железистое поле,
покрытое “щеткой” специализированных волос.
СБЖ у видов этого рода отличается отсутствием
специализированных сильно пигментированных
крупных волос и слабо развитой депонирующей и
транспортной системой, в том числе мышечной
подстилкой. По-видимому, у представителей это-
го рода выделение секрета железы или отделение
его от специализированных волос железистого
поля происходит лишь при трении волосяной
щетки о субстрат или сородичей.

Специализированные волосы СБЖ Phodopus и
Cricetulus также различаются. У Phodopus боковые
стенки-валики сумки покрыты обычными воло-
сами, но на дне сумки растут особенные короткие
(не более 2–5 мм), непигментированные или
слабопигментированные копьевидные волоски,
обильно покрытые желтоватым секретом. Корот-
кая тонкая ножка волоса переходит в утолщен-
ный ланцетовидный стержень (толщиной 34–58,
иногда до 170 мкм), постепенно вытягивающийся
в длинный, узкий, шиловидно заостренный кон-
чик. Вдоль по стержню проходит желобок, что
способствует выводу секрета СБЖ. Сердцевина и
кутикула такие же, как у обычных волос (Феокти-
стова, 2008). У Allocricetulus и Cricetulus волосы
СБЖ специализированы в большей степени, по-
мимо бороздки для сбора секрета, они имеют спе-
цифичную кутикулу, а также характеризуются
способностью к лизису и высвобождению струк-
тур сердцевины в секрет.

Таким образом, экскрет СБЖ представляет со-
бой комплексное образование, в котором масса
сального вещества смешивается с фрагментами
волос (в большей степени характерно для Cricetu-
lus), подвергшихся лизису и механическому исти-
ранию, и c многочисленными гранулами пигмен-
та, высвобождающегося в результате этого лизи-
са, а также с отшелушившимся роговым слоем
эпидермиса. Вкупе эти ингредиенты значительно
увеличивают объем экскрета и придают ему
окраску и, вероятно, специфический запах, воз-
можно, в результате действия симбиотических
бактерий. Неудивительно, что фолликулы этих
волос постоянно интенсивно растут, что приво-
дит к их деформации.

Выявленные различия в морфологии СБЖ у
представителей разных родов Cricetinae ставят
под сомнение принятое в литературе клише для
описания СБЖ. Обычно указывают на присут-
ствие железы и на ее “типичное” строение, хотя
теперь ясно, что как раз строение может разли-
чаться у представителей разных родов. По-види-
мому, назрела необходимость ревизии строения
СБЖ. У многих видов остаются также невыяс-
ненными внутривидовой полиморфизм этой же-
лезы и сезонность ее функционирования.

Боковые железы представляют собой симмет-
ричные железистые поля значительной толщины,
покрытые сильноскладчатым эпидермисом с ак-
тивно растущими и сильно пигментированными
волосами. Железистое поле состоит из плотно со-
мкнутых цилиндрических, практически не раз-
ветвленных желез, не имеющих сложной системы
транспортировки и депонирования секрета. Ис-
следователи, которые наблюдали маркировочное
поведение C. griseus, предполагали социальную
значимость секрета этих желез (Skirrow, Rysan,
1976). Однако описанное ими поведение мечения
скорее можно интерпретировать как оставление
на субстрате секрета не БЖ, а именно СБЖ, кото-
рая, как показано нами, развита у этого вида даже
лучше БЖ.

Строение и степень развития БЖ у представи-
телей родов Allocricetulus и Cricetulus несколько
различаются. У первого каждая из желез пред-
ставляет собой железистое поле небольших раз-
меров, которое не содержит крупных пигменти-
рованных волос (хотя в примыкающей коже они
имеются); доли желез имеют не цилиндрическую,
а пирамидальную форму; система протоков не
развита; пигментация кожи здесь отсутствует.
Как и у СБЖ, мышечная подстилка железистой
паренхимы хорошо выражена.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

При проведении исследования и сравнитель-
ного анализа строения СБЖ у разных представи-
телей подсемейства Cricetinae выявлено три мор-
фотипа – железа-сумка без специализированных
волос (у Allocricetulus), железа-сумка со специали-
зированными волосами (у Phodopus) и железа-по-
ле со специализированными волосами (у Cricetu-
lus). У Phodopus и Allocricetulus мечение железой
проходит по типу оставления пахучей ”метки-пе-
чати” − оттиска с безволосой кожи на субстрате
или сородичах, что обеспечивается сумчатым
строением СБЖ с дозированным исторжением
секрета. У Cricetulus – посредством кисти-помаз-
ка из покрытых секретом специализированных,
чрезвычайно ломких волос. Все это позволяет го-
ворить о разнообразии строения СБЖ у Cricetinae
и необходимости ревизии сведений о ее морфо-
логии.

Впервые у представителей Allocricetulus описа-
ны БЖ, располагающиеся билатерально на боко-
вой поверхности тела ближе к задней конечности
(косто-вертебральный угол). Полученные мор-
фологические данные дают более полное пред-
ставление о кожно-волосяном покрове и степени
развития СКЖ у представителей подсемейства
Cricetinae. Они послужат основой для анализа
экспериментальных этологических и физиологи-
ческих исследований, удобными объектами кото-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 11  2021

ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ КОЖИ И ЕЕ ДЕРИВАТОВ 1303

рых являются некрупные и простые в содержании
виды хомяков.

Не исключено, что детальное изучение морфо-
логии кожных покровов и СКЖ у Cricetinae
позволит, с одной стороны, подтвердить (или
опровергнуть) данные о филогенетических от-
ношениях родов, с другой, – выстроить картину
эволюционных изменений кожно-волосяного
покрова и его дериватов внутри этой таксономи-
ческой группы.
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MORPHOLOGICAL FEATURES OF THE SKIN AND ITS DERIVATIVES
IN SOME CRICETINAE SPECIES (CRICETIDAE, RODENTIA):

WHY ARE THEY IMPORTANT TO KNOW
O. F. Chernova1, *, V. P. Kupriyanov1, **, N. Yu. Feoktistova1, ***, A. V. Surov1, ****

1A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
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The subfamily Cricetinae includes many species that differ in size, social organization, and ecology. Even
though morpho-functional adaptations are largely determined by the characteristics of the skin, the skin and
its appendages in Cricetinae are still poorly studied. The skin and specific skin glands of Allocricetulus curta-
tus, A. eversmanni, Cricetulus griseus and C. sokolovi are investigated here. We show that the hair pelage is
poorly differentiated, having no down hairs and being poorly divided into tiers. Vibrissae have specialized in-
ner structures. Three morphotypes of the ventral gland have been revealed: a naked gland-sac (Allocricetulus),
a gland-sac covered with specialized hairs (Phodopus), and a gland-field covered with specialized hairs
(Cricetulus). Specific f lank sebaceous glands are desсribed for the first time in adult A. curtatus and A. evers-
manni. They form bilaterally located glandular fields at the level of the costovertebral angle. The need for fur-
ther specific research in skin gland morphology is discussed for a better understanding of their roles in olfac-
tory communication.

Keywords: hamsters, Allocricetulus, Cricetulus, hair, glands, histology, marking behavior
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Из равнинных частей Узбекистана в начале ХХ века были описаны два подвида восточной слепу-
шонки (Ellobius tancrei): из Самарканда E. t. fusciceps и из Бухары E. t. ognevi. Однако позже их пере-
стали признавать. Вместе с тем наши исследования подтверждают, что эти два подвида имеют до-
стоверные различия по морфометрии черепа, т.е. по тем признакам, по которым эти подвиды были
описаны ранее. Наряду с изучением черепа, мы провели анализы морфометрических показателей
плечевых костей по методике, разработанной нами. Согласно данным комплексного анализа чере-
пов и плечевых костей, описанные ранее подвиды восточной слепушонки с равнинного Узбекиста-
на заслуживают быть признанными.

Ключевые слова: плечевая кость, череп, морфометрические параметры, восточная слепушонка (Ello-
bius tancrei), подвиды, Узбекистан
DOI: 10.31857/S004451342109004X

Состав подвидовой систематики рода Ellobius
Fischer 1814 продолжает обсуждаться. До выделе-
ния Топачевским (1965) восточной слепушонки в
отдельный вид Ellobius tancrei Blasius 1884, внут-
ривидовая систематика Ellobius talpinus Pallas 1770
подвергалась критике (Огнев, 1950; Corbert, 1978).
Относительно внутривидового деления восточ-
ной слепушонки (Ellobius tancrei), даже с приме-
нением кариологических исследований и после-
довавшими за ними широкими комплексными
морфологическими исследованиями (Воронцов
и др., 1969; Воронцов, Якименко, 1984; Громов,
Ербаева, 1995), все еще остается ряд вопросов.
Среди них объединение подвидов E. t. ognevi и
E. t. fusciceps, а также расширение ареала E. t. fus-
ciceps на Приташкентские равнины без сравнения
морфологических признаков с горным подвидом
E. t. caenosus, с которым у экземпляров с Приташ-
кентских равнин большие сходства по морфомет-
рическим параметрам.

Таким образом, в начале ХХ столетия для тер-
ритории равнинного Узбекистана было описано
два подвида – E. t. fusciceps Thomas 1909 из окрест-
ностей Самарканда и E. t. ognevi Dukelsky 1926 из
окрестностей Бухары. В это же время Угаров
(1928), изучая систематическое положение слепу-

шонки, отнес сборы из Ташкента и его окрестно-
стей к E. t. ognevi.

В работе мы попытались сопоставить получен-
ные нами данные морфометрических показате-
лей плечевых костей с морфометрическими при-
знаками черепов, описанных в литературе и со-
бранных авторами с территории Узбекистана, для
более углубленного изучения равнинных форм
восточной слепушонки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для анализа были использованы черепа и пле-

чевые кости восточной слепушонки, собранные в
погадках ушастых сов в зимний период (декабрь–
апрель) из г. Бухара (парк областной больницы),
из г. Самарканд (Центральный бульвар) и из
г. Ташкент (Ботанический сад).

Определение видового состава жертв из пога-
док производилось по костям краниального и
посткраниального скелетов с использованием
сравнительной коллекции О. и М. Митрополь-
ских (2009).

Объемы выборок составили: по 25 черепов и
нижних челюстей разной степени целостности из
сборов из Самарканда и Ташкента и 11 черепов

УДК 599.323.5:591.471.42:591.471.372
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разной степени целостности и 9 нижних челю-
стей из сборов с территории Бухары.

Краниологические выборки не были разделе-
ны по полу и возрасту, однако анализ-костей
посткраниального скелета показал, что доли
взрослых особей в выборках из разных городов
были примерно сопоставимы между собой: Са-
марканд – 72.8%, Ташкент – 73.8% и Бухара –
79.8%.

Так как черепа в погадках имеют разную сте-
пень сохранности, то основные измерения про-
изводили на наименее поврежденных частях че-
репа. Такие промеры, как длина и высота черепа
приведены лишь для нескольких экземпляров.
Использовали схему промеров черепа по Огневу
(1940) и Потапову (1990). Полученные нами ре-
зультаты морфометрии черепов были сопоставле-
ны с имеющимися в литературе описаниями.

Для стандартизации и сравнения выборок по
плечевым костям использованы кости с полно-
стью приращенными головками на проксималь-
ном эпифизе (взрослые особи) без разделения по
полу, собранные в объеме по 50 костей из Самар-
канда, Бухары и Ташкента.

Основные промеры плечевой кости выполне-
ны по схеме Митропольского (2005): 1.0 – общая

длинна кости, 2.0 – максимальная ширина прок-
симального эпифиза, 3.0 – максимальная шири-
на дистального эпифиза, 4.а–4.в – ширина и тол-
щина диафиза у середины длины кости (рис. 1).
Далее для обработки данных мы используем два
индекса: Σ 1–4.а – сумму основных промеров
(1.0 + 2.0 + 3.0 + 4.а) и Σ 4.а–4.в – сумму промеров
диафиза (4.а + 4.в).

Полученные морфометрические показатели
плечевых костей из каждой группы восточной
слепушонки были проанализированы с помощью
компьютерной программы “STATISTICA (data
analysis software system), version 10”, с использова-
нием дискриминантного анализа для независи-
мых выборок (Гашев и др., 2014).

Дискриминантный анализ проведен с целью
составления уравнений дискриминации на осно-
ве “обучающих” модельных групп.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ морфометрии черепа. В работе Thomas
(1909) приводит данные только по одному черепу
из восьми экземпляров впервые описываемого
подвида E. t. fusciceps из окрестностей Самарканда
(сборы в апреле 1908 г.), но и они показывают
крупные размеры этого черепа (табл. 1), в том
числе относительно черепов из нашей выборки
(табл. 2).

В работе Дукельской (1926) даны описания
еще одного подвида E. t. ognevi из окрестностей
Бухары по сборам из 11 экз. в мае–июле 1925 г.
Сравнение данных промеров с нашим материа-
лом по морфометрическим признакам черепа по-
казывает большое сходство и общую закономер-
ность: черепа зверьков, описанные с равнинных
территорий Узбекистана, являются наиболее ко-
роткими и узкими (табл. 1 и 2).

Угаров (1928) отмечает морфометрическое сход-
ство сборов из Бухары с образцами из Ташкента,
что подтверждается и нашими данными. Также
имеется сходство с выборкой из Ферганской до-
лины (Павленко, Аллабергенов, 1974), отнесен-
ной авторами к подвиду E. t. fusciceps. Отметим,
что Thomas (1909) приводит более крупные раз-
меры черепа слепушонок. В работе Воронцова и
Якименко (1984) представлены промеры черепа
для обобщенной группы E. tancrei по материалам
с территории всего Южного Узбекистана, что не
позволяет сравнить данные с рассматриваемыми
нами локальными выборками.

Якименко (2003) обнаружила различия во-
сточной слепушонки из Самарканда и Бухары по
длине нижней челюсти, общей и кондилобазаль-
ной длине черепа, межглазничной ширине, ши-
рине мозговой капсулы, альвеолярной длине
верхнего ряда коренных зубов. В то же время от-

Рис. 1. Схема промеров плечевой кости.

1.0 4.a

3.0

2.0
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мечается сходство промеров черепов из Бухары и
Ташкента.

Сопоставив морфометрические показатели
черепа восточной слепушонки из разных мест
ареала вида в равнинном Узбекистане, как по ли-
тературным материалам, так и по собственным
сборам, мы обнаружили четкие различия у опи-
санных в начале ХХ столетия двух форм этого ви-
да из окрестностей Самарканда и Бухары: по ши-
рине скул, общей длине нижней челюсти, длине
нижней челюсти без резцов и альвеолярной дли-
не нижнего ряда зубов. Животные из Ташкента
достоверно отличаются от самаркандских по ме-
жглазничной ширине, ширине скул, общей длине
нижней челюсти, длине нижней челюсти без рез-
цов и альвеолярной длине нижнего ряда зубов
(табл. 2).

Изменчивость плечевой кости. Нами применен
метод анализа подвидовой систематики на основе
морфометрических характеристик плечевой ко-
сти, который ранее показал свою эффективность
(Митропольский, Митропольский, 2016).

Морфологические и морфометрические при-
знаки костей посткраниального скелета практи-
чески не используется в таксономии. Мы соглас-
ны с замечанием Громова (1983: с. 6), который
указывал на целесообразность использования в
систематике грызунов не только характеристик
зубной системы.

Построение систем с использованием связан-
ных с плечевой костью признаков, с нашей точки
зрения, перспективны. Проксимальный отдел

передней конечности, связывающий ее с тулови-
щем, видимо, не только крайне специфичен для
всех групп, но и наиболее стабилен в эволюции.
Его практически не затрагивают частные адапта-
ции, широко представленные в черепе, зубах и
задних конечностях (Митропольский, 2005).

Из видов, обитающих на территории Узбеки-
стана, в диапазон морфологических признаков и
морфометрических показателей плечевых костей
восточной слепушонки попадают илийская по-
левка (Microtus ilaeus) Thomas 1912, краснохвостая
песчанка (Meriones libycus) Lichtenstein 1823, серая
крыса (Rattus norvegicus) Berkenhout 1769 и не-
сколько видов тушканчиков семейства Dipodidae
Fischer 1817.

Морфологическое описание плечевой кости.
Первое короткое описание плечевой кости рода
Ellobius приводит Громов (1963) в монографии
“Млекопитающие фауны СССР” (с. 554). “Пле-
чевая кость сравнительно короткая с коротким и
высоким гребнем дельтовидной бугристости и
слабо развитым внутренним надмыщелком”.

Ниже приведено собственное описание плече-
вой кости восточной слепушонки.

Общая длина кости от 15 до 17 мм, с относи-
тельно широкими проксимальным (3–4 мм) и ди-
стальным (3–4 мм) эпифизами. Отличительная
особенность – отсутствие надмыщелкового от-
верстия foramen supracondyloideus, которое при-
сутствует у крыс, песчанок и полевок (Фомин,
Лобачев, 2000). Также гребень большого бугорка
crista tuberculi majoris расположен на диафизе ни-

Таблица 1. Морфометрические характеристики черепов восточной слепушонки (Ellobius tancrei) по данным
литературы

Прочерк – нет данных.

Признак
Дукельская, 1926

(Бухара)
Thomas, 1909
(Самарканд)

Угаров, 1928
(Ташкент)

Павленко 
и др., 1974
(Фергана)

∆n Среднее min–max Один экз. ∆n Среднее min–max Среднее

Общая длина 9 29.6 27.7–31 32.8 8 29.7 28.9–31.1 29.9 ± 0.18
Кондилобазальная длина 10 26.2 25.0–27.3 31.0 10 25.8 21.8–27.5 25.8 ± 0.21
Межглазничная ширина 10 5.9 5.4–6.3 5.4 11 5.5 4.9–5.8 5.4 ± 0.15
Ширина черепной капсулы 9 13.6 12.8–14.2 – – – 13.9 ± 0.17
Ширина скул 9 20.5 19.3–21.4 22.3 10 21.1 20.4–22.0 19.9 ± 0.21
Длина носовых костей 11 7.7 6.7–8.1 8.0 9 7.6 6.9–8.0 7.5 ± 0.11
Ширина их спереди 3.4 10 2.9 2.8–3.3
Диастема 11 9.7 9.3–10.1 11.0 11 9.7 9.2–10.6 10.1 ± 0.30
Альвеолярная длина 
верхнего ряда зубов

11 7.4 7.0–7.9 7.3 11 6.8 6.7–7.2 7.2 ± 0.11

Длина нижней челюсти 11 18.4 17.1–19.3 – 10 19.4 19.0–20.6 –
Альвеолярная длина 
нижнего ряда зубов

11 7.6 7.1–7.9 – 11 6.9 6.7–7.2 7.3 ± 0.10
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же блока проксимального эпифиза и имеет округ-
лые формы. У тех же песчанок и крыс он спуска-
ется сразу из-под суставной головки кости caput
humeri и имеет вид прямоугольного треугольника.
У тушканчиков кончик гребня заметно вздернут.

Морфометрия плечевых костей. Нам удалось
выделить два типа плечевых костей, которые от-
ражают закономерности географического рас-
пределения восточной слепушонки.

Удлиненность костей характерна для особей
из популяций, совершающих активные переме-
щения. Такие перемещения на значительные
расстояния могут быть обусловлены общим уве-
личением численности в отдельных местах либо
неблагоприятными изменениями условий суще-
ствования (Шубин, 1978). Для популяций из Са-
марканда это возможность осваивать большие
пригодные для обитания территории – напри-
мер, долину р. Зеравшан в Центральном Узбеки-
стане (Мекленбурцев, 1935).

Укороченные и массивные кости характерны
для популяций, которые живут в изолированных
водными, песчаными и горными преградами оа-
зисах Бухары и Ташкента.

Морфометрическое сходство частей крани-
ального и посткраниального скелета восточной

слепушонки из Бухары и Ташкента мы объясняем
не принадлежностью зверьков к одному подвиду,
а особенностями приспособления вида к услови-
ям среды обитания.

Наиболее вариабельными признаками явля-
ются: общая длина кости и размеры диафиза.
Самые крупные и длинные кости описаны для
слепушонок из Самарканда; самые короткие ко-
сти – для животных из Ташкента и Бухары. Мас-
сивность диафиза слабо, но коррелирует с длиной
кости (коэффициент корреляции составляет в
Самарканде 0.36 в Ташкенте 0.44). Так, кости эк-
земпляров из окрестностей Бухары имеют не-
большую длину и самый утолщенный диафиз.
Самая неизменная часть плечевой кости – прок-
симальный эпифиз.

Диапазоны промеров плечевых костей приве-
дены в табл. 3 для сборов из Самарканда, Бухары
и Ташкента. Видно, что по всем промерам вариа-
бельность не превышает 10%, но наибольшей яв-
ляется для промеров 4а и 4в, особенно в Ташкенте.

Для дискриминантного анализа использова-
лись все 7 параметров плечевой кости (табл. 3),
однако в дискриминантное уравнение в качестве
переменных включены лишь те параметры, вес
которых в уравнении (по значению коэффициента

Таблица 2. Морфометрические характеристики черепов восточной слепушонки (Ellobius tancrei) из крупных
городов Узбекистана по нашим сборам

Примечания. 1 Различия достоверны с максимальным значением при р < 0.05; 2 – при р < 0.01; 3 – при р < 0.001. Например,
в строке “ширина скул” достоверность различий значений других групп указана относительно самаркандской группы
(где показатель максимальный), а в строке “ширина носовых костей спереди” – относительно ташкентской и т.д. Прочерк –
нет данных.

Признак
Самарканд Ташкент Бухара

∆n Среднее min–max ∆n Среднее min–max ∆n Среднее min–max

Общая длина 3 30.0 ± 0.51 29.3–31.0 3 30.2 ± 0.56 29.1–30.9 – –
Кондилобазальная длина 5 27.8 ± 0.39 26.6–28.6 6 27.5 ± 0.53 25.8–29.6 – –
Межглазничная ширина 25 5.8 ± 0.06 5.2–6.4 24 5.5 ± 0.082 4.6–6.1 11 5.7 ± 0.09 5.2–6.2
Ширина черепной капсулы 25 14.1 ± 0.06 13.6–14.9 15 13.8 ± 0.02 12.3–14.2 2 13.6 ± 0.25 13.4–13.9
Ширина скул 25 21.3 ± 0.13 19.4–22.6 24 20.7 ± 0.152 19.1–21.8 5 20.5 ± 0.212 20.0–21.3
Длина носовых костей 25 7.8 ± 0.08 6.9–8.6 24 7.6 ± 0.11 6.6–8.5 10 7.8 ± 0.06 7.5–8.1
Ширина носовых 
костей спереди

25 2.4 ± 0.053 2.4–3.4 24 2.9 ± 0.05 2.4–3.2 10 2.8 ± 0.07 2.5–3.2

Диастема 25 9.3 ± 0.113 9.3–11.6 25 10.1 ± 0.12 9.1–10.9 11 9.9 ± 0.15 9.2–10.8
Альвеолярная длина 
верхнего ряда зубов

25 6.2 ± 0.073 6.2–7.5 25 6.9 ± 0.06 6.2–7.4 9 6.9 ± 0.07 6.6–7.2

Высота черепа 5 9.4 ± 0.292 8.4–10.0 5 10.5 ± 0.09 10.2–10.7 – –
Длина foramen palatinum 25 2.3 ± 0.103 1.2–3.6 25 2.8 ± 0.06 2.1–3.4 11 2.4 ± 0.093 1.9–3.1
Общая длина нижней челюсти 25 23.9 ± 0.19 22.4–26.1 25 22.0 ± 0.223 19.7–23.9 9 22.9 ± 0.242 21.7–24.0
Длина нижней челюсти 
без резцов

25 20.6 ± 0.14 19.2–21.8 25 19.3 ± 0.153 17.9–20.3 9 19.7 ± 0.193 18.9–21.0

Альвеолярная длина 
нижнего ряда зубов

25 7.2 ± 0.08 6.4–8.2 25 6.7 ± 0.063 6–7.2 9 6.9 ± 0.091 6.6–7.5
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вариации) был наибольшим: это переменные х6 –
сумма промеров диафиза 4.а и 4.в, х7 – сумма про-
меров 1.0-4.а, х3 – ширина дистального эпифиза и
х2 – ширина проксимального эпифиза (табл. 4).
Таким образом, для “обучающей выборки” пле-
чевых костей восточной слепушонки из Бухары и
Самарканда были составлены дискриминантные
функции:

Значение дискриминирующих функций для
экземпляров из Бухары – DF (Б) = 792.09, для об-
разцов из Самарканда – DF(С) = 545.40.

6

7 3 2

6

7 3 2

DF(Б) 93.929 52.794
9.177 82.377 0.259

DF(С) 546.785 55.453
14.086 86.897 2.65

,

.2

х
х х х

х
х х х

= − + +
+ − −

= − + +
+ − −

Таблица 3. Морфометрические характеристики плечевой кости восточной слепушонки (Ellobius tancrei) из крупных
городов Узбекистана

Промеры Переменная Среднее min–max Коэффициент вариации

Самарканд
1.0 х1 16.1 ± 0.06 14.9–17.0 2.534766
2.0 х2 3.9 ± 0.03 3.3–4.4 6.103496
3.0 х3 4.3 ± 0.05 3.0–4.7 8.404725
4.а х4 1.5 ± 0.02 1.1–1.8 8.599683
4.в х5 1.5 ± 0.02 1.3–1.7 7.907782

∑ 1.0-4.а х6 25.9 ± 0.12 22.7–27.1 3.336754
∑ 4.а-4.в х7 2.9 ± 0.03 2.4–3.5 6.861932

Бухара
1.0 х1 15.4 ± 0.08 13.7–16.4 3.736198
2.0 х2 3.8 ± 0.02 3.5–4.2 4.430291
3.0 х3 4.1 ± 0.03 3.6–4.5 5.174419
4.а х4 1.2 ± 0.01 1.1–1.6 8.978960
4.в х5 1.4 ± 0.01 1.3–1.8 6.874117

∑ 1.0-4.а х6 24.6 ± 0.13 21.9–26.0 3.669799
∑ 4.а-4.в х7 2.7 ± 0.03 2.4–3.3 6.797188

Ташкент
1.0 х1 15.4 ± 0.07 14.0–16.6 3.397377
2.0 х2 3.9 ± 0.02 3.6–4.4 4.549153
3.0 х3 4.2 ± 0.03 3.6–4.6 4.931609
4.а х4 1.4 ± 0.02 1.1–1.8 9.772689
4.в х5 1.4 ± 0.02 1.2–1.7 9.663935

∑ 1.0-4.а х6 24.9 ± 0.12 23.1–27.1 3.412259
∑ 4.а-4.в х7 2.8 ± 0.03 2.4–3.3 7.829045

Таблица 4. Статистическая характеристика основных промеров плечевых костей восточной слепушонки (Ellobius
tancrei) из Самарканда и Бухары, включенных в дискриминантные уравнения в качестве переменных

Переменная Лямбда
Уилкса

Частная
лямбда F-исключения (1.93) Уровень 

значимости
Толерантность 

значений
Квадрат 

толерантности

х6 0.684385 0.793161 24.77384 0.000003 0.270620 0.729380
х7 0.600372 0.904152 10.07087 0.002030 0.748697 0.251303
х3 0.594819 0.912593 9.09899 0.003281 0.352169 0.647832
х2 0.553948 0.979926 1.94612 0.166258 0.574914 0.425086
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Приведенные уравнения позволяют уверенно
дифференцировать особей “бухарской” (76% из
смешанной выборки) и “самаркандской” (84%)
группировок из смешанной “обучающей выбор-
ки”, что предполагает диагностическую ценность
использованных промеров. Общая успешность
дискриминации составляет 80%. В будущем эф-
фективность дискриминации будет проверена на
независимой выборке.

Статистическая достоверность различий меж-
ду двумя подвидами по морфометрическим ха-
рактеристикам плечевой кости подтверждается
значениями Р-уровня значимости (табл. 4), где
такие признаки, как ширина проксимального
эпифиза и промеры диафиза являются слабо ва-
рьирующими.

Таким образом, по нашим данным, два подви-
да восточной слепушонки E. t. ognevi из Бухары и
E. t. fusciceps из Самарканда, описанные ранее,
имеют достоверные различия как по промерам
черепа, в соответствии с их описаниями, так и по
характеристикам плечевой кости.

Морфометрические данные необходимо до-
полнить данными о локализации хромосомных
наборов, а также данными по метагеномной и
ядерной ДНК для дальнейшего обоснования так-
сономической ценности тех или иных морфоло-
гических показателей.
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MORPHOMETRIC CHARACTERISTICS OF THE SKULL AND HUMERUS
OF THE EASTERN MOLE VOLE (ELLOBIUS TANCREI, RODENTIA, 
CRICETIDAE) FROM SAMARKAND AND BUKHARA, UZBEKISTAN

L. B. Mardonova1, *, S. N. Gashev1, M. G. Mitropolskiy1

1Tyumen State University, Institute of Biology, Tyumen, 625043 Russia
*e-mail: mardonova.luiza@mail.ru

At the beginning of the 20th century, two subspecies of the Eastern Mole Vole, Ellobius tancrei, were de-
scribed from the lowland parts of Uzbekistan: E. t. fusciceps from Samarkand and E. t. ognevi from Bukhara.
However, neither subspecies has since been recognized. At the same time, according to our studies, these two
subspecies show significant differences in the morphometrics of the skull, the characters based on which both
were described. Along with the study of the skull, using our original method, our studies are supplemented by
an analysis of the morphometric parameters of the humerus. Based on the comprehensive analysis, we believe
that the previously described subspecies of the Eastern Mole Vole from the lowlands of Uzbekistan deserve
to being recognized.

Keywords: Ellobius tancrei fusciceps, E. t. ognevi, subspecies, Central Asia
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В весенний период (третья декада апреля–вторая декада мая) оценивали динамику массы тела, упи-
танности и клеточного состава вагинального содержимого у перезимовавших самок из природной
популяции водяных полевок, обитающей в подтаежной зоне Барабинской низменности. Проана-
лизирована зависимость наступления эструса от даты отлова, массы тела и физической кондиции у
отловленных животных. Результаты множественного регрессионного анализа показали, что на-
ступление физиологической готовности самок к спариванию достоверно коррелирует с их упитан-
ностью. Половозрелые особи имеют более высокие значения массы тела и упитанности, чем непо-
ловозрелые.

Ключевые слова: водяная полевка, сезонность размножения, половое созревание, упитанность
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Возникновение сезонности размножения у
млекопитающих связано с регулярно повторяю-
щимися внутригодовыми колебаниями темпера-
турного режима, обеспеченности кормом и с вы-
сокими энергетическими затратами на размно-
жение. С сезонной динамикой абиотических и
биотических параметров среды сопряжены изме-
нения гормонального статуса и величины жиро-
вых запасов в организме животных (Штайнлех-
нер, Пухальский, 1999; Bartness et al., 2002; Bron-
son, 2009).

У грызунов умеренного пояса северного полу-
шария период размножения приходится на пери-
од, когда состояние кормовой базы и защитные
условия среды наиболее благоприятны для рож-
дения и выращивания потомства. Такие условия
складываются в весеннее-летний сезон года, хотя
в теплые и мягкие зимы отмечается и подснежное
размножение (Жигальский, 2012). Внешним сиг-
налом, вовлеченным в регуляцию репродуктивной
активности, выступает изменение длительности
светового периода. Гормон эпифиза мелатонин
выполняет центральную роль в осуществлении
сезонных ритмов физиологических функций.
Секреция мелатонина происходит в темное время
суток, повышается осенью-зимой и снижается
весной-летом. Мелатонин тормозит частоту и ве-
личину пульсирующей секреции гонадотропных

гормонов гипоталамуса, подавляя высвобожде-
ние гормонов гипофиза, необходимых для ини-
циации и поддержания репродуктивной активно-
сти (Weems et al., 2015; Vasantha, 2016; Guh et al.,
2019).

Информацию о состоянии внутренней мета-
болической среды к центрам гипоталамуса, от-
ветственным за комплексную регуляцию аппети-
та, метаболизма, репродуктивной и других функ-
ций, передает гормон жировой ткани лептин
(Gueorguiev et al., 2001). В последние десятилетия
выяснено, что в регуляции репродуктивной ак-
тивности в зависимости от сезона года и энерге-
тического баланса организма участвует гормон
кисспептин, опосредующий действие многочис-
ленных внешних и внутренних сигналов (Simon-
neaux et al., 2013; Bohlen et al., 2018).

Половое созревание – ключевая и наиболее
пластичная характеристика жизненного цикла
(Boonstra, 1989; Rivest, 1991). С плотностно-зави-
симой регуляцией возраста полового созревания
связаны циклические колебания численности
(Evsikov et al., 1997; Oli, Dobson, 1999). Выяснение
связи между физическим состоянием организма
и половым созреванием важно для понимания
механизмов контроля численности популяций и
путей адаптации животных к климатическим и
антропогенным воздействиям.

УДК 591.363:591.133.3
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Водяная полевка (Arvicola amphibius (Linnaeus
1758)) – подходящий модельный объект для вы-
яснения эколого-физиологических механизмов
реализации репродуктивного потенциала сезон-
но размножающихся млекопитающих. Водяная
полевка занимает обширный ареал с характерны-
ми для разных природных регионов особенностями
хода размножения. В подтаежной полосе Бара-
бинской низменности, где численность водяной
полевки подвержена тысячекратным колебани-
ям, сезон размножения продолжается с середины
апреля до середины сентября, сокращаясь в годы
спада. Половая зрелость у перезимовавших самок
наступает на 2–4 недели позже, чем у самцов (Во-
дяная полевка …, 2001). В комплексных эколого-
физиологических исследованиях выяснено, что
кормовая обеспеченность в зимовочных стациях
резко ухудшается после прохождения пика чис-
ленности, при этом индивидуальная изменчи-
вость по эффективности переваривания и асси-
миляции корма коррелирует с поведенческими и
репродуктивными характеристиками особей (Ев-
сиков и др., 2001).

Ранее экспериментально показано, что рост и
наступление половой зрелости у водяной полевки
контролируются фотопериодическими сигнала-
ми (Евсиков и др., 1989). Половое созревание мо-
лодых особей зависит от календарных сроков
рождения и физиологического состояния матери
в период беременности (Nazarova, Evsikov, 2007,
2010). До настоящего времени остается не выяс-
ненной связь между динамикой физического со-
стояния самок в весенний период и сроками их
полового созревания.

Цель работы – установить, зависит ли половое
созревание перезимовавших самок от даты их от-
лова, массы тела и упитанности в весенний пери-
од. Для выяснения этого вопроса с третьей дека-
ды апреля по вторую декаду мая были оценены
размерные характеристики самок из природной
популяции и их связь с наступлением физиологи-
ческой готовности к спариванию, оцениваемой
по клеточному составу вагинальных мазков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследование выполнено в подтаежной зоне

Барабинской низменности в окрестностях стаци-
онара, расположенного в д. Лисьи Норки Ново-
сибирской обл. (55°50′ с.ш., 80°00′ в.д.) с 24 апре-
ля по 12 мая 1982 г. В период сезона размножения
наблюдался резкий спад численности, начав-
шийся в 1981 г. (Водяная полевка …, 2001). Отлов
водяных полевок проводили с помощью живоло-
вушек в стациях размножения, по берегам рек
Омь и Ангут. Всего было добыто 77 перезимовав-
ших самок. В день отлова у самок исследовали ва-
гинальный мазок, измеряли массу и длину тела
(от ануса до кончика носа).

Упитанность определяли по отклонению мас-
сы тела от теоретически ожидаемой для наблюда-
емой длины. Теоретически ожидаемую находили,
используя уравнение регрессии, полученное для
всей выборки (Jakob et al., 1996). Данный показа-
тель имеет несколько преимуществ по сравнению
с другими морфометрическими характеристика-
ми и индексами (масса тела, отношение массы к
длине и др.): 1) исключено влияние линейных
размеров; 2) легко интерпретируется: положи-
тельный знак указывает на высокую упитанность,
отрицательный знак – на низкую; 3) распределе-
ние признака соответствует нормальному. На-
дежность используемого индекса подтверждают
результаты прямых измерений содержания жира
в организме. У мышей коэффициент корреляции
между индексом физического состояния и абсо-
лютным содержанием жира равен 0.76 (Reed et al.,
2003). У водяных полевок 0.63 (Назарова, 2008).

Эстральную стадию самок оценивали в баллах,
отражающих приблизительную пропорцию оро-
говевших чешуй в вагинальном мазке (0, 25, 75, 100),
поскольку у водяных полевок, как и других видов
полевок с индуцированным типом овуляции
(Sawrey, Dewsbury, 1985), нет регулярной смены
цитологической картины мазка. К половозре-
лым, т.е. физиологически готовым к спариванию,
относили особей, у которых ороговевшие чешуи
численно доминировали над другими типами
клеток (баллы 75 и 100) (Назарова и др., 2007).

Статистическую обработку результатов прово-
дили с помощью пакета программ “Statistica 6.1”.
Использовали однофакторный дисперсионный
анализ, корреляционный и множественный ре-
грессионный анализ. Уровень статистической
значимости принят p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В последней декаде апреля 50% самок, судя по

преобладанию ороговевших чешуй над другими
клетками вагинального содержимого, были фи-
зиологически готовы к спариванию. Во второй
декаде мая половой зрелости достигли все пере-
зимовавшие самки (рис. 1). За весь период у четы-
рех самок в мазках обнаружены сперматозоиды.
Масса тела самок имела тенденцию к увеличению
в течение периода исследования (рис. 2). Повы-
шение упитанности было статистически значи-
мым (рис. 3).

Эстральная стадия связана с физическими
кондициями самок, о чем свидетельствуют досто-
верные корреляции процента ороговевших че-
шуй в вагинальном мазке с массой тела (r = 0.33,
p < 0.01) и упитанностью (r = 0.39, p < 0.001),
рис. 4.

Согласно результатам однофакторного дис-
персионного анализа, половозрелые и неполо-
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Рис. 1. Доля (%) половозрелых самок в зависимости от сроков отлова.
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Рис. 2. Корреляция массы тела с датой отлова.
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Рис. 3. Корреляция упитанности с датой отлова.
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возрелые самки различались по массе тела (F1,75 =
= 8.08, p < 0.01) и упитанности (F1,75 = 11.43, p =
= 0.001) (табл. 1).

Результаты множественного регрессионного
анализа с пошаговым включением влияющих пе-
ременных – дата отлова, масса, длина тела и ин-
декс физического состояния – показали, что про-
цент ороговевших чешуй в вагинальном мазке за-
висит только от упитанности самок (F1,75 = 13.34,
p < 0.001). Уравнение регрессии имеет вид:

Y = 58.8 + 1.2 * “упитанность”.

ОБСУЖДЕНИЕ
Таким образом, результаты выполненного ис-

следования показали, что физические кондиции
и состояние репродуктивной функции самок на-
ходятся под общим контролем сезонных факто-
ров. Продолжительность светового периода и
направление его изменения – достаточно на-
дежный сигнал о происходящей внутригодовой
трансформации климатических условий, трофи-
ческой базы и, следовательно, наличия потенци-
альной возможности произвести жизнеспособ-
ное потомство (Штайнлехнер, Пухальский, 1999).

Половое созревание перезимовавших самок
завершается к окончанию первой декады мая и
связано с повышением их упитанности. В целом,
половозрелые особи имеют более высокие значе-
ния массы тела и упитанности, чем неполовозре-

лые. Тесную взаимосвязь полового созревания и
роста животных подтверждают результаты мно-
гих генетико-селекционных и популяционных
исследований (Шварц, 1980; Bronson, 1984). От-
бор мышей по скорости роста в первые 10 дней
жизни приводит к однонаправленному измене-
нию темпов полового созревания самок, причем
обнаруживается пороговый эффект массы тела
(Ernst et al., 1999).

Масса тела, величина жировых запасов отра-
жают энергетический статус особей и являются
показателями, скоррелированными со скоростью
полового развития (Rivest, 1991). Связь между фи-
зическим состоянием и репродуктивными пара-
метрами наиболее отчетливо прослеживается у
зимоспящих видов. У сусликов Белдинга, напри-
мер, низкая масса тела при выходе из спячки не-
гативно влияет на активацию репродуктивной
функции, вследствие чего многие особи не всту-
пают в размножение (Bushberg, Holmes, 1985).

Полевые эксперименты на мелких млекопита-
ющих, имитирующие улучшение состояния кор-
мовой базы в зимний период, показали, что коли-
чество и качество пищи играют важную роль в
инициации процессов воспроизводства и регуля-
ции численности (McAdam, Millar, 1999; Banks,
Dickman, 2000). С межпопуляционными разли-
чиями кормовой обеспеченности связана вариа-
бельность скорости роста и полового созревания
у водяной полевки (Moorhouse et al., 2008).

Рис. 4. Корреляция доли (%) ороговевших эпителиальных чешуй в вагинальном мазке (эстральной стадии) с массой
тела и упитанностью.
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Таблица 1. Размерные характеристики и упитанность самок разного репродуктивного статуса

Репродуктивный статус Число животных Масса тела, г Длина тела, мм Упитанность

Неполовозрелые 29 90.9 ± 2.8 147.5 ± 1.8 –6.6 ± 2.4
Половозрелые 48 101.0 ± 2.1 146.9 ± 1.3 4.0 ± 1.9
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НАЗАРОВА и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты популяционного исследования,

выполненного на водяной полевке, подтвержда-
ют, что для инициации полового созревания пе-
резимовавших самок необходим определенный
запас жировых резервов в организме, который
может быть создан при наличии достаточного ко-
личества трофических ресурсов во внешней сре-
де. Половозрелые особи имеют более высокие
значения массы тела и упитанности, чем неполо-
возрелые. Факторы, контролирующие динамику
упитанности особей в весенний период, могут
оказывать влияние на сроки начала размножения
и его интенсивность у водяной полевки.
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RELATIONS BETWEEN SEXUAL MATURATION OF OVERWINTERED 
ARVICOLA AMPHIBIUS (RODENTIA, ARVICOLINAE) FEMALES

AND THEIR PHYSICAL CONDITION
G. G. Nazarova1, *, M. A. Potapov1, O. F. Potapova1, E. A. Novikov1

1Institute of Animal Systematics and Ecology, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630091 Russia
*e-mail: galinanazarova@mail.ru

In the spring period, between the last 10 days of April and the second 10 days of May, the dynamics of body
weight, fatness, and cellular composition of vaginal contents in overwintered females from the natural popu-
lation of water voles inhabiting the subtaiga belt of the Baraba Lowland were assessed. The onset of the estrus
in relation to the date of capture, as well as body weight and physical condition of the captured animals were
analyzed. The results of multiple regression analysis showed that the onset of the physiological readiness of
females for mating significantly correlated with their body condition. Sexually mature individuals had both
body weight and fatness greater than immature ones.

Keywords: water vole, seasonal reproduction, puberty, body condition
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В журнале Parasites & Vectors не так давно была
опубликована интересная статья группы авторов
под названием “Nematode eel parasite found inside
acanthocephalan cysts – a “Trojan horse” strategy?”
(Emde et al., 2014). Суть статьи заключается в ис-
пользовании нематодой Anguillicoloides crassus
“цист” скребня Pomphorhynchus sp. с целью, по
мнению авторов, уклонения от иммунного ответа
хозяина – бычка (round goby) Neogobius melanosto-
mus. Для обоих паразитов эта рыба является пара-
теническим хозяином, при этом, по сведениям
авторов, нематоды всегда были обнаружены в
“цистах” скребня и никогда – в свободном состо-
янии, также никогда они не были “инцистирова-
ны” отдельно от скребней. Авторы приходят к
выводу о целенаправленной миграции нематод в
“цисты” скребней и рассматривают этот факт как
свидетельство предполагаемой своеобразной
жизненной стратегии. Ни в коей степени не под-
вергая сомнению результаты исследования и вы-
воды авторов, тем не менее, должен отметить не-
которую путаницу в терминологии, используе-
мой в этой статье.

Для обозначения скребней, которые паразити-
руют в паратеническом хозяине в окружении его
клеток, авторы используют два термина: subadult
stage и the acanthocephalan larvae. Однако, извест-
но, что метаморфоз у скребней происходит в пе-
риод их жизни в промежуточном хозяине, по
окончании метаморфоза скребень достигает ста-
дии цистаканта и уже никак не может именовать-
ся личинкой (Van Cleave, 1947). Само название
“цистакант” говорит о том, что эта стадия пред-
ставляет собой организм, окруженный цистой.

Эта циста состоит из неклеточного материала и
формируется самим скребнем (Nikishin, 1992;
Никишин, 2004). Попадая из промежуточного
хозяина в паратенического, скребень освобожда-
ется от цисты и должен называться уже не циста-
кантом, а ювенильной особью (Van Cleave, 1947).
Таким образом, для обозначения скребней, пара-
зитирующих в паратенических хозяевах, ошибоч-
ному термину “личинка” следует предпочесть
или название “subadult stage”, используемое авто-
рами упомянутой статьи, или термин “ювениль-
ная особь”, использованный Ван Кливом.

Следующее замечание относится к терминам
“циста” и “капсула”. В рассматриваемой статье
для обозначения одной и той же структуры, окру-
жающей червей, используются оба названия.
Возможно, в медицине или ветеринарии они обо-
значают одни и те же структуры, но в отечествен-
ной паразитологии по содержанию различаются
кардинально. Соответственно различаются стро-
ение и механизмы образования обозначаемых ими
структур. Если говорить о скребнях, то настоящая
циста, повторим, формируется ими только в про-
межуточном хозяине. Однако до конца XX века
такая циста часто именовалась либо капсулой
(Crompton, 1967; Mercer, Nicholas, 1967; Butter-
worth, 1969; Nikishin, 1992; и др.), либо оболочкой
(Crompton, 1975; и др.), либо цистой (Gupta, 1950;
Петроченко, 1956; и др.), что приводило к терми-
нологической путанице. Как уже говорилось вы-
ше, эта оболочка формируется самим скребнем в
процессе развития в промежуточном хозяине, и в
ее формировании участвует материал, секретиру-
емый тегументом червя. Во избежание путаницы
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такую оболочку стали именовать цистой. А капсу-
лой многие паразитологи называют оболочку,
формируемую вокруг паразита клетками хозяина.
Именно такие капсулы образуются вокруг скреб-
ней в паратенических хозяевах (Székely et al., 1996;
Skorobrechova, Nikishin, 2011; Skorobrechova et al.,
2012; Скоробрехова Никишин, 2013; и др.). В не-
которых случаях инкапсуляция скребней может
происходить и в промежуточном хозяине, напри-
мер, цистаканты некоторых видов иногда инкап-
сулируются в рачках-гаммарусах, но в этих случа-
ях капсула формируется поверх цисты (Skoro-
brechova, Nikishin, 2019).

Таким образом, в обсуждаемой статье описаны
факты использования нематодами именно кап-
сул, формируемых паратеническим хозяином
вокруг скребней. Однако известны случаи ис-
пользования гельминтами и настоящих цист,
формируемых другими червями. Например, в
эксперименте цистицеркоиды цестоды Hymenole-
pis diminuta могли использовать цисту, формируе-
мую скребнем Moniliformis moniliformis в таракане
Periplaneta americana (Holt, 1989). В то же время и
капсулы, окружающие гельминтов в паратениче-
ских хозяевах, могут использоваться либо гель-
минтами других видов, как это описано в обсуж-
даемой статье, либо другими особями этого же
вида. Например, в толстощеке (eelpout) Hadropa-
reia middendorffii, естественном паратеническом
хозяине скребня Corynosoma strumosum, в одной
капсуле могут обнаруживаться до шести корино-
зом (Скоробрехова, Никишин, 2021).
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Inconsistency of some parasitological terms in analyzing the relationship between the parasite and host is dis-
cussed, with some options for their correct usage being proposed.
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