
СОДЕРЖАНИЕ

Том 100, номер 1, 2021

Оценка приуроченности морфо-экологических групп дождевых червей 
(Oligochaeta, Lumbricidae) к основным типам леса бассейна реки Большая Лаба
(Северо-Западный Кавказ)

А. П. Гераськина, Н. Е. Шевченко 3
К вопросу о зараженности раков-отшельников Diogenes pugilator Rоuх 1828 
(Decapoda, Anomura, Diogenidae) корнеголовыми ракообразными Septosaccus cuenoti 
Duboscq 1912 (Rhizocephala, Peltogastridae) в Черном море у берегов Крыма

А. В. Кулиш, Л. В. Юшко 17
Популяционно-кариологический анализ фитофильного Endochironomus tendens F.
(Diptera, Chironomidae). 2. Хромосомный полиморфизм и цитогенетическая 
дифференциация в популяциях

А. А. Оглезнева, Н. А. Дурнова, М. Ю. Воронин 28
Морфология органа обоняния анабаса (Anabas testudineus, Anabantidae, Perciformes)

А. О. Касумян, Н. И. Пащенко, Л. Т. К. Оань 40
Влияние погодных условий на сроки прилета и репродуктивные показатели 
розовой чайки (Rhodostethia rosea) в дельте реки Лены (Якутия)

С. В. Волков, В. И. Поздняков 57
Питание лисицы (Vulpes vulpes) в Большехехцирском заповеднике и его окрестностях
(Южное Приамурье)

К. Н. Ткаченко 68
Восстановление популяции амурского тигра (Panthera tigris altaica) на северо-западе ареала

В. В. Рожнов, С. В. Найденко, Х. А. Эрнандес-Бланко, М. Д. Чистополова, П. А. Сорокин,
А. А. Ячменникова, Е. Ю. Блидченко, А. Ю. Калинин, В. А. Кастрикин 79

Внутривидовая изменчивость формы строения третьего нижнего предкоренного зуба 
северной пищухи (Ochotona hyperborea (Pallas 1811))

А. Е. Гусев, М. П. Тиунов 104
К экологии сибирского (Lemmus sibiricus) и истории распространения копытного
(Dicrostonyx torquatus) леммингов (Rodentia, Cricetidae) на Новосибирских островах

В. М. Сафронов 115



  

Contents

Volume 100, No 1, 2021

Assessment of the Restrictions of Morpho-Ecological Groups of Earthworms (Oligochaeta,
Lumbricidae) to the Basic Types of Forest in the Basin of Big Laba River. northwestern Caucasus)

А. P. Geraskina, N. Е. Shevchenko 3
To the Question on the Invasion Level of the Hermit Crab, Diogenes pugilator Rоuх 1828 
(Decapoda, Anomura, Diogenidae), by the Rhizocephalan Crustacean, Septosaccus cuenoti
Duboscq 1912 (Rhizocephala, Peltogastridae), in the Black Sea off the Coast of Crimea

A. V. Koulish, L. V. Yushko 17
Populational Karyological Analysis of the Phytophilous Endochironomus tendens F.
(Diptera, Chironomidae). 2. Chromosome Polymorphism and Cytogenetic Differentiation
in Populations

A. A. Oglezneva, N. A. Durnova, M. Yu. Voronin 28
Morphology of the Olfactory Organ in the Climbing Perch (Anabas testudineus,
Anabantidae, Perciformes)

A. O. Kasumyan, N. I. Pashchenko, L. T. K. Oanh 40
Effects of Environmental Conditions on Spring Arrival, the Timing of Nesting,
and the Reproductive Effort of Ross’s Gull, Rhodostethia rosea, in the Delta of Lena River, Yakutia

S. V. Volkov, V. I. Pozdnyakov 57
Nutrition of the Red Fox (Vulpes vulpes) in the Bolʼshekhekhtsirsky Nature Reserve
and its Environs, Southern Amur Region

K. N. Tkachenko 68
Restoration of the Amur tiger (Panthera tigris altaica) Population in the Northwest
of its Distribution Area

V. V. Rozhnov, S. V. Naidenko, J. A. Hernandez-Blanco, M. D. Chistopolova, P. A. Sorokin,
A. A. Yachmennikova, E. Yu. Blidchenko, A. Yu. Kalinin, V. A. Kastrikin 79

Intraspecific Variability of the Shape of the Lower Third Premolar in Ochotona hyperborea
(Pallas 1811)

A. E. Gusev, M. P. Tiunov 104
To the Ecology of the Siberian (Lemmus sibiricus) and the Distribution History of the Collared
(Dicrostonyx torquatus) Lemming (Rodentia, Cricetidae) on the New Siberian Islands

V. M. Safronov 115



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2021, том 100, № 1, с. 3–16

3

ОЦЕНКА ПРИУРОЧЕННОСТИ МОРФО-ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ГРУПП 
ДОЖДЕВЫХ ЧЕРВЕЙ (OLIGOCHAETA, LUMBRICIDAE)

К ОСНОВНЫМ ТИПАМ ЛЕСА БАССЕЙНА РЕКИ БОЛЬШАЯ ЛАБА 
(СЕВЕРО-ЗАПАДНЫЙ КАВКАЗ)

© 2021 г.   А. П. Гераськинаa, *, Н. Е. Шевченкоa

aЦентр по проблемам экологии и продуктивности лесов РАН, 
Москва, 117997 Россия

*e-mail: angersgma@gmail.com
Поступила в редакцию 28.04.2019 г.

После доработки 22.04.2020 г.
Принята к публикации 28.04.2020 г.

Представлены результаты исследования населения дождевых червей в лесах бассейна р. Большая
Лаба. Дана оценка приуроченности морфо-экологических групп дождевых червей к типам леса,
растительным сообществам и основным местообитаниям: подстилка, почва, мертвая древесина.
Найдено 15 видов Lumbricidae, два из которых отмечены впервые на рассматриваемой территории.
Установлено, что население дождевых червей во всех типах леса представлено в основном подсти-
лочными, собственно почвенными и норными видами. Почвенно-подстилочные виды встречаются
редко. Наибольшее видовое разнообразие и биомасса дождевых червей выявлены в широколист-
венных лесах с буком, наименьшие показатели в темнохвойных лесах; смешанные и буковые леса
занимают промежуточное положение. Среди растительных сообществ всех типов леса более заселе-
ны дождевыми червями мелкотравные, щитовниково-мелкотравные, разнотравные и лещиново-
разнотравные сообщества, менее заселены – мертвопокровные, зеленомошные и рододенровые.
Подстилочные виды обитают преимущественно в валеже во всех типах леса и растительных сооб-
ществах, где их биомасса в мертвой древесине значимо выше, чем в горизонте подстилки. Собствен-
но почвенные виды – самая многочисленная группа люмбрицид горно-лесного пояса – обитают в
почве во всех типах леса, реже встречаются в мертвой древесине. Норные виды в пробах встречают-
ся реже, но следы их жизнедеятельности (копролиты) и ходы в почве представлены практически во
всех типах леса и растительных сообществах.

Ключевые слова: люмбрициды, валеж, подстилка, почва, сообщество, древостой, напочвенный покров
DOI: 10.31857/S0044513421010013

Исследование структурно-функциональной ор-
ганизации сообществ и ключевых видов в них
возможно только в наиболее сохранившихся
природных экосистемах. Леса Северо-Западного
Кавказа представляют большой интерес как для
изучения флоры и фауны, так и для изучения эко-
логических и экосистемных вопросов, поскольку
к настоящему времени на этой территории сохра-
нились массивы наименее нарушенных старых
лесов. Один из таких уникальных больших лес-
ных массивов занимает бассейн реки Большая
Лаба. Разнообразие типов леса, растительных со-
обществ, их разновозрастной состав, а также
многообразие микросайтов и микростаций, не-
обходимых для жизнедеятельности почвенных
беспозвоночных, предоставляет большие воз-
можности для решения ряда научных вопросов,
касающихся экологии разных групп педобион-

тов, в том числе и широко распространенных
почвообразователей – дождевых червей. Несмот-
ря на большое число работ по экологии дождевых
червей и других представителей макрофауны в
лесных экосистемах, взаимосвязи тех или иных
экологических групп педобионтов, выполняю-
щих разную функциональную роль в переработке
опада и почвообразовании, и растительных сооб-
ществ, рассматриваются явно недостаточно (Hät-
tenschwiler, 2005; Scheu, 2005; Cesarz et al., 2007;
Jacob et al., 2009). Широко известно, что большое
влияние на состав люмбрикофауны оказывают
свойства почвы (Перель, 1979; Bouche, 1977;
Lavelle, 1988) и состав древостоя, от которого за-
висит качество подстилки (Hendriksen, 1990; Cor-
tez, 1998; Schelfhout et al., 2017; Szlavecz, 2018).
При этом, как правило, не учитывается напоч-
венный покров, который обусловливает форми-
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рование микроусловий в верхних горизонтах поч-
вы и влияет на качество подстилки (Campana
et al., 2002; Milcu et al., 2008). Кроме того, в по-
следнее время большое внимание уделяется роли
других местообитаний, кроме почвы, в поддержа-
нии устойчивого состава морфо-экологических
групп дождевых червей в лесах. Показано, что за-
частую обследование только почвы приводит не
только к занижению таксономического, но и
функционального разнообразия дождевых чер-
вей (Гераськина, 2016; 2016a; Воробейчик и др.,
2018; Hendrix, 1996; Schmidt et al., 2015; Römbke
et al., 2017). Для ряда видов валеж служит стацией
переживания неблагоприятных условий (Герась-
кина, Шевченко, 2018), для некоторых подсти-
лочных видов – постоянным местообитанием
(Römbke et al., 2017).

Известно, что горные районы Кавказа – один
из центров видообразования дождевых червей
(Квавадзе, 1985). На Северо-Западном Кавказе из
семейства Lumbricidae обитает 22 вида, очень ча-
сто в лесных сообществах по биомассе и числен-
ности доминируют эндемичные виды (Рапопорт,
Цепкова, 2015; Гераськина, 2016б). Ряд работ по-
священ ландшафтной и биотопической приуро-
ченности дождевых червей в лесах Северо-Запад-
ного Кавказа (Рапопорт, 2014; 2014a; 2014б; 2016;
Рапопорт, Цепкова, 2015) и в том числе с учетом
микросайтной организации лесов (Гераськина,
2016б; 2018; Гераськина, Шевченко, 2018). Иссле-
дования люмбрикофауны проводились в лесах
среднего течения р. Большая Лаба (Рапопорт,
2017; Рапопорт, Цепкова, 2019). В нашей работе
представлен материал по населению люмбрицид
от верховьев до нижнего течения р. Большая Лаба
с детализацией распределения дождевых червей в
летний период по основным местообитаниям,
что имеет значение не только для выявления так-
сономического, но и функционального разнооб-
разия дождевых червей на примере этих лесов.

Цель работы: оценка роли растительного по-
крова и выраженности основных элементов лес-
ной мозаики в поддержании таксономического и
функционального разнообразия дождевых чер-
вей, а также количественных параметров населе-
ния люмбрицид (численности, биомассы и демо-
графического состояния в летний сезон) в лесном
поясе бассейна р. Большая Лаба.

Задачи работы включали выявление законо-
мерностей распределения видов и групп дожде-
вых червей в зависимости от:

1) доминантов древесного яруса, определяю-
щего состав и качество подстилки в разных типах
леса;

2) доминантов растительного напочвенного
покрова, определяющего микроусловия в под-
стилке почве;

3) присутствия крупного древесного валежа,
как важного постоянного местообитания, так и
стации переживания неблагоприятных условий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Полевой материал собран в период с 22 мая по
2 июня 2017 г. в наиболее сохранившихся масси-
вах предгорных и горных лесов бассейна р. Боль-
шая Лаба на территории Карачаево-Черкесской
республики. В пределах Карачаево-Черкессии
р. Большая Лаба протекает с юга на север между
хребтами Аркасара, Загедан и Мнатацара. С юго-
запада и запада р. Большая Лаба ограничена отро-
гами Главного Кавказского хребта и хребтом
Закан, расчлененными глубокими лесистыми
ущельями и долинами, по которым протекают
многоводные притоки. Лесные массивы ущелий
и долин защищены от проникновения холодных
северных и северо-восточных ветров высокими
горными хребтами, с юго-западной стороны от-
крыт доступ влажным воздушным массам, про-
никающим с Черного моря. Климат умеренно-
континентальный, влажный и мягкий, в среднем
за год выпадает около 1000 мм осадков (Гвоздец-
кий, 1963).

Обследованы леса вблизи населенных пунктов
Курджиново (левый берег Большой Лабы), Рож-
као (р. Рожкао), Загедан (правый берег р. Боль-
шая Лаба), Пхия (правый берег р. Большая Лаба),
Соленое (р. Угольная), Дамхурц и леса Дамхурц-
кого заказника (р. Шантацара) (рис. 1).

На изученной территории выполнено 126 гео-
ботанических описаний на площадках 20 × 20 м
(Заугольнова, Браславская, 2010), проведены ко-
личественные учеты дождевых червей; определе-
ны тип почвы (World…, 2015) и почвенные пара-
метры (кислотность и текущие температура и
влажность – электронный почвенный индикатор
PH 300), плотность (измеритель плотности почвы –
пенетрометр Wile Soil, стандарт ASAE S313.3), ко-
торые характеризуют условия обитания дождевых
червей в период сбора материала и во многом
определяют (в первую очередь влажность) коли-
чественные параметры (численность и биомассу)
дождевых червей.

На основании доминантов древесного яруса
выделены 4 основных типа леса, в которых в зави-
симости от напочвенного покрова выделены рас-
тительные сообщества. Темнохвойные леса
(доминанты Picea orientalis, Abies nordmanniana)
представлены щитовниково-мелкотравными, мет-
рвопокровными и горноовсяницевыми расти-
тельными сообществами. Почвы лесные бурозе-
мы по гранулометрическому составу средне- и
тяжелосуглинистые. Подстилка часто слабо вы-
ражена (0–3 см), представлена опадом пихты и



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 1  2021

ОЦЕНКА ПРИУРОЧЕННОСТИ МОРФО-ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ГРУПП 5

Рис. 1. Карта-схема мест учетов дождевых червей в лесном поясе бассейна р. Большая Лаба (Северо-Западный Кавказ).
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ели. Кислотность почвы 5.0–6.0, влажность 20–25%,
температура 8–10°С, плотность 900–1900 кг/м3.

Смешанные леса (доминанты Fagus orientalis,
Picea orientalis, Abies nordmanniana) представлены
щитовниково-мелкотравными, горноовсянице-
выми и зеленомошными растительными сообще-
ствами. Почвы лесные буроземы, по грануломет-
рическому составу среднесуглинистые, иногда с
признаками оглеения (World…, 2015). Подстилка
выражена в средней степени (2–4 см), представ-
лена опадом бука, пихты и ели. Кислотность поч-
вы 5.5–6.0, влажность (30–35%), температура 7–
10°C, плотность 900–1500 кг/м3.

Буковые леса (доминант Fagus orientalis) пред-
ставлены мелкотравными, мертвопокровными и
рододендровыми сообществами. Почвы лесные
буроземы по гранулометрическому составу сред-
несуглинистые. Подстилка хорошо выражена (4–
10 см), представлена опадом бука. Кислотность
почвы 6.0–6.5, влажность 30–40%, температура
7–10°C, плотность 700–1300 кг/м3.

Среди широколиственных лесов с буком (до-
минанты Carpinus betulus, Acer platanoides, Fagus
orientalis, Quercus sp.) выделены лещиново-разно-
травные, мелкотравные и рододендровые сооб-
щества. Почвы лесные буроземы по грануломет-
рическому составу средне- и легкосуглинистые.
Подстилка умеренно выражена (2–4 см) пред-
ставлена опадом бука, дуба, граба, клена. Кислот-
ность почвы 6.0–6.5, влажность 35–40%, темпе-
ратура 8–11°C, плотность 600–1300 кг/м3.

Кроме выделенных основных типов леса, фау-
нистические учеты дождевых червей проведены в
черноольшаниках высокотравных и крупнопапо-
ротниковых. Почвы в них лесные буроземы тя-
желосуглинистые. Кислотность почвы 5.0–6.0,
влажность 45–55%, температура 6–10°C, плот-
ность 1500–2800 кг/м3.

Во всех растительных сообществах каждого
типа леса проведены количественные учеты дож-
девых червей в двух типах местообитаний: почва
и валеж 2–3 стадий разложения. В каждом типе
леса взято от 28 до 36 почвенных проб (в каждом
растительном сообществе от 8 до 16) размером
25 × 25 см, глубиной 30–40 см; обследовали валеж
2–3-й стадий разложения (Спирин, Широков,
2002). Измеряли длину и диаметр стволов. В каж-
дом типе леса обследовано от 6 до 12 участков
стволов деревьев длиной 1 м, диаметром от 20 до
60 см. Поскольку дождевые черви в валеже 2–3-й
стадий разложения не проникали внутрь гнию-
щих стволов, а обитали главным образом под ко-
рой, результаты учетов пересчитывали на 1 м2

как, в почве так и в валеже (Ashwood et al., 2019);
для количественных расчетов червей в валеже ис-
пользовали формулу площади боковой поверхно-
сти цилиндра (Гераськина, Шевченко, 2018).

Дождевые черви зафиксированы в 95% этило-
вом спирте. Биомасса червей определена путем
взвешивания зафиксированных червей с напол-
ненным кишечником на электронных весах. Ви-
довой состав установлен по Кадастру и определи-
телю дождевых червей фауны России (Всеволо-
дова-Перель, 1997). Всего собрано и определено
650 особей. При сравнении выборок для выявле-
ния значимых различий использован непарамет-
рический тест Краскелла-Уоллиса.

Ординация исследованных местообитаний с
векторами почвенных характеристик (температу-
ра, влажность, кислотность, плотность почвы)
проведена с помощью метода непрямого гради-
ентного анализа на соответствие удаленному
тренду и определением уровня корреляции (r) и
уровня значимости (p) (Detrended Correspondence
Analysis (DCА) в программах PC-ORD 5.0, SpeDiv,
Past). Положение векторов определялось суммар-
ной биомассой всех видов дождевых червей в
почвенных пробах.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В ходе почвенно-зоологических исследований

обнаружены 15 видов дождевых червей, которые
принадлежат к четырем морфо-экологическим
группам (Перель, 1979; Всеволодова-Перель, 1997)
и четырем типам ареалов (Рапопорт, 2011, 2013)
(табл. 1).

В темнохвойных (пихтово-еловых) лесах оби-
тает 6 видов Lumbricidae, которые можно условно
разделить на три морфо-экологические группы:
подстилочные (D. attemsi, Dendrodrilus rubidus tenuis,
D. octaedra), собственно почвенные (D. schmidti,
A. jassensis) и норный (D. mariupolienis). Числен-
ность и биомасса червей в пихто-ельниках щи-
товниково-мелкотравных значимо выше, чем
пихто-ельниках мертвопокровных и горноовся-
ницевых (табл. 2).

Подстилочные виды D. attemsi и Dendrodrilus
rubidus tenuis обнаружены преимущественно в ва-
леже пихты 3-й стадии разложения (численность
12.0 ± 3.7 особей/м2; биомасса 4.3 ± 0.5 г/м2) и
единично в валеже ели 3-й стадии разложения
(численность 2.0 ± 0.7 особей/м2, биомасса 1.3 ±
± 0.8 г/м2). D. attemsi и Dendrodrilus rubidus tenuis не
обнаружены в горизонте подстилки темнохвой-
ных лесов. D. octaedra населяет как подстилку, так
и валеж. Общая биомасса подстилочных видов в
валеже выше, чем в почве (рис. 2).

Собственно почвенные виды обнаружены
только в почве (в валеже не найдены) доля юве-
нильных особей выше, чем половозрелых (60 и
40% соответственно).

Норный вид D. mariupolienis обнаружен как в
почве, так и в валеже под корой пихты 3-й стадии
разложения в темнохвойном горноовсяницевом
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сообществе. Единичные ходы этого вида и копро-
литы на поверхности почвы были отмечены и в
темнохвойных щитовниково-мелкотравных рас-
тильных сообществах.

В смешанных (буково-пихтовые и буково-ело-
вые) лесах обитает 8 видов Lumbricidae, которых

можно условно разделить на три морфо-экологи-
ческие группы: подстилочные (D. attemsi, Dendrodri-
lus rubidus tenuis, D. octaedra, D. hortensis, D. schmid-
ti), собственно почвенные (D. schmidti, A. jassensis,
O. lacteum), почвенно-подстилочный (E. fetida).
Наиболее высокие показатели численности, био-

Таблица 1. Видовой состав, типы ареала и морфо-экологические группы дождевых червей в основных типах леса
бассейна Большой Лабы (Северо-Западный Кавказ)

Вид Lumbricidae Ареал Морфо-экологическая группа

Allolobophora chlorotica (Savigny 1826) Палеарктический Собственно почвенная

Dendrobaena schmidti (Michaelsen 1907)
Крымско-кавказский

Подстилочная, собственно почвенная

Dendrobaena mariupolienis Wyssotzky 1898 Норная

Dendrobaena attemsi Michaelsen 1902

Средиземноморский

Подстилочная
Dendrobaena hortensis (Michaelsen 1890)

Dendrobaena veneta (Rosa 1886) Почвенно-подстилочная

Aporrectodea jassyensis (Michaelsen 1891)
Собственно почвенная

Dendrobaena tellermanica Perel 1966 Восточноевро-азиатский

Dendrodrilus rubidus tenuis (Eisen 1874)

Космополиты

ПодстилочнаяEiseniella tetraedra tetraedra (Savigny 1826)

Dendrobaena octaedra (Savigny 1826)

Eisenia fetida (Savigny 1826)
Почвенно-подстилочная

Lumbricus rubellus Hoffmeister 1843

Octolasion lacteum (Örley 1885)
Собственно почвенная

Aporrectodea rosea (Savigny 1826)

Рис. 2. Биомасса подстилочных видов дождевых червей в основных типах леса бассейна р. Большая Лаба (Северо-За-
падный Кавказ).
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массы и разнообразия червей выявлены в сме-
шанных щитовниково-мелкотравных раститель-
ных сообществах; в смешанных зеленомошных и
горноовсяницевых сообществах количественные
показатели значимо ниже (табл. 2).

Подстилочные виды D. attemsi и Dendrodrilus
rubidus tenuis выявлены только в валеже, не найде-
ны в горизонте подстилке. Численность и био-
масса их в валеже пихты (8.5 ± 0.7 особей/м2, био-
масса 2.5 ± 0.6 г/м2) выше, чем в валеже бука
(3.0 ± 0.5 особей/м2; биомасса 1.5 ± 0.6 г/м2).
D. octaedra населяет как горизонт подстилки, так
и валеж (преимущественно пихты). Редкая под-
стилочная форма D. schmidti обнаружена в гори-
зонте подстилки только буково-пихтового горно-
овсяницевого леса. D. hortensis обнаружен в
подстилке буково-елового щитовниково-мелко-
травного сообщества. Общая биомасса подсти-
лочных видов в смешанных лесах в подстилке вы-
ше, чем в валеже (рис. 2).

Почвенно-подстилочный вид E. fetida (поло-
возрелые особи) найден в валеже ели 3-й стадии
разложения в буково-пихтовом щитовниково-
мелкотравном лесу. Других находок данного вида

не было в ходе исследований лесов бассейна
р. Большая Лаба.

Собственно почвенные виды обитают как в
почве, так и в валеже, в почве их биомасса значи-
мо выше, чем в валеже (рис. 3). D. schmidti и A. jas-
sensis встречены во всех типах растительных сооб-
ществ смешанных лесов, O. lacteum – только в бу-
ково-еловом мертвопокровном сообществе (табл. 2).

Доля половозрелых червей как в почве, так и в
валеже смешанных лесов выше, чем ювенильных
(рис. 4).

В буковых лесах обитает 6 видов Lumbricidae,
которых можно условно разделить на три морфо-
экологические группы: подстилочные (D. attemsi,
Dendrodrilus rubidus tenuis, D. octaedra), собственно
почвенные (D. schmidti, A. jassensis) и норные
(D. mariupolienis). Численность и биомасса червей
в буковых мелкотравных сообществах значимо
выше, чем в буковых мертвопокровных и буковых
рододендровых сообществах (табл. 2).

Группа подстилочных видов обнаружена толь-
ко в валеже (табл. 1). Подстилочные виды обита-
ют под корой бука 2–3-й стадий разложения, чис-
ленности и биомасса их низкие (5.0 ± 1.7 осо-

Рис. 3. Биомасса собственно почвенных видов дождевых червей в основных типах леса бассейна р. Большая Лаба (Се-
веро-Западный Кавказ).
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бей/м2, 2.3 ± 0.5 г/м2), почти 80% составляют
половозрелые особи.

Группа собственно почвенных червей в почве
составляет 98% от общей численности дождевых
червей и 70% от их общей биомассы. Собственно
почвенные виды более многочисленны в буковых
мелкотравных сообществах (табл. 2). Собственно
почвенные виды найдены в валеже бука 3-й ста-
дии разложения (рис. 3). Как в почве, так и в ва-
леже большая часть особей (80%) – половозрелые.

Норный вид D. mariupolienis найден только в
почве букового мелкотравного сообщества, кроме
того, ходы этого вида отмечены в буковых мерт-
вопокровных и буковых рододендровых лесах.

В буковых лесах большую часть червей, насе-
ляющих почву и валеж, составляют половозрелые
особи (рис. 4).

В широколиственных лесах с буком обитает
10 видов Lumbricidae, которых можно условно
разделить на три морфо-экологические группы:
подстилочные (D. attemsi, Dendrodrilus rubidus te-
nuis, D. octaedra, D. schmidti), собственно почвен-
ные (D. schmidti, A. jassensis, D. tellermanica, O. lac-
teum, Al. chlorotica) и норные (D. mariupolienis).
Численность, биомасса и разнообразие червей
значимо выше в растительных сообществах ши-
роколиственных лесов с буком лещиново-разно-
травных в сравнении с мелкотравными и родо-
дендровыми сообществами (табл. 2).

Подстилочные виды: D. attemsi, Dendrodrilus ru-
bidus tenuis, D. octaedra обнаружены только в вале-
же. Наиболее высокие показатели их численно-
сти выявлены в валеже клена и дуба 2–3 стадий
разложения (15–20 особей/м2). Подстилочная
форма D. schmidti найдена в подстилке буково-
грабово-кленового лещиново-разнотравного со-

общества. В этой группе более 50% особей – юве-
нильные черви.

В группе собственно почвенных видов 60%
численности составляют D. schmidti и A. jassensis.
Они обитают в почве и частично в валеже разных
типов широколиственных лесов с буком. D. teller-
manica и Al. chlorotica обнаружены только в почве
лещиновых и лещиново-разнотравных сообществ.
В валеже эти виды не найдены. O. lacteum обитает
в почве лещиново-разнотравных растительных
сообществ. Большая часть населения собственно
почвенных видов представлена половозрелыми
особями.

Норный вид D. mariupolienis обитает в почве
грабово-буковых лещиново-разнотравных сооб-
ществ. Обнаружены как половозрелые, так и юве-
нильные особи. Ходы в почве отмечены в широ-
колиственных лесах с буком мелкотравных и ро-
додендровых.

В целом, в данных типах леса большая часть
червей в почве – половозрелые особи, в валеже –
ювенильные особи (рис. 4).

При обследовании черноольшаников обнару-
жены виды, не выявленные в ходе учетов в буковых,
темнохвойных, смешанных и широколиственных
лесах: подстилочный вид – Eiseniella tetraedra tet-
raedra, почвенно-подстилочные – D. veneta и
L. rubellus и собственно почвенный – A. rosea.
Кроме того, в черноольшаниках обитает соб-
ственно почвенная форма D. schmidti, другие виды
люмбрицид в черноольшаниках не обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ
В выделенных типах леса население дождевых

червей различается по видовому составу, составу
морфо-экологических групп, количественным

Рис. 4. Доля по численности (%) половозрелых и ювенильных дождевых червей в почве и валеже основных типов леса
бассейна р. Большая Лаба (Северо-Западный Кавказ).
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характеристикам (численности и биомассе). Из
15 обнаруженных видов дождевых червей, 13 ра-
нее указывались для лесов бассейна р. Большая
Лаба (Рапопорт, 2017; Рапопорт, Цепкова, 2019).
В наших исследованиях не выявлен A. c. trapezoi-
des (Duges 1828), поскольку в большей степени
приурочен к луговым биотопам (Рапопорт, 2017).
Два вида отмечены нами впервые для этой терри-
тории: Al. chlorotica и D. mariupolienis. Несмотря на
то, что Al. chlorotica широко распространен в Па-
леарктике, обычен в Закавказье, на Северо-За-
падном Кавказе встречается редко (Квавадзе,
1985), но высокие способности к расселению это-
го вида отмечены ранее (Всеволодова-Перель,
1997). Напротив, крымско-кавказский эндемик
D. mariupolienis широко распространен на Северо-
Западном Кавказе, но не встречен за пределами
ареала, вероятно, не был отмечен ранее на этой
территории из-за сложности учета норной груп-
пы видов, обитающих на больших глубинах.

Основополагающими для жизнедеятельности
дождевых червей принято считать почвенные ха-
рактеристики, которые в лесных почвах, помимо
климата, рельефа и свойств материнской породы
во многом определяются составом наземной рас-

тительности (Wedin, Tilman, 1990; Muys et al.,
1992; Pastor et al., 1993; Binkley, Giardina, 1998).
В нашем исследовании, согласно ординацион-
ной диаграмме (рис. 5), прежде всего различия
влажности и кислотности оказались значимыми
для распределения дождевых червей (длина век-
тора отражает степень корреляции почвенных
показателей с осями). Ординация пробных пло-
щадей по параметру биомассы дождевых червей в
четырех типах леса и почвенным характеристи-
кам показывает приуроченность дождевых чер-
вей к умеренно влажным почвам широколист-
венных лесов с буком и буковым лесам. Показа-
тель кислотности почв оказывает влияние на
биомассу дождевых червей в смешанных и темно-
хвойных лесах, где выше кислотность (рН 5.0–
6.0) чем в других типах леса, а биомасса червей
значимо ниже (табл. 2). Показатели плотности
почвы и температуры оказались менее значимы
чем показатели кислотности и влажности для
распределения дождевых червей и более благо-
приятны в смешанных лесах с буком и буковых
лесах (рис. 5).

Показатель влажности почвы оказался более
значимым в буковых и широколиственных лесах

Рис. 5. Ординация пробных площадей по параметру биомассы дождевых червей в основных типах леса в первых двух
осях DCA с векторами почвенных характеристик (температура –T, влажность – W, кислотность – pH, плотность – P).
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с буком (рис. 5). Благодаря влиянию бука восточ-
ного существенно уменьшается эвапотранспира-
ция в этих лесах (Qulehle et al., 2006; Gebauer,
2010), как за счет меньшего испарения влаги с по-
верхности листьев (Backes, Leuschner, 2000; Kech-
er et al., 2009), так и за счет более мощной под-
стилки, которая также препятствует испарению
влаги из почвы.

Более высокая кислотность подстилки и поч-
вы в темнохвойных лесах (Shleynis, 1965; Noirfal-
ise, Vanesse, 1975) связана с тем что опад преиму-
щественно молодых деревьев пихты и ели способ-
ствует подкислению органогенных горизонтов
(Орлова и др., 2011), что, в сочетании с низкой
влажностью почв оказывает существенное влия-
ние на снижение биомассы дождевых червей.

Влияние древесной растительности на свой-
ства почвы, обеспечивающие трофические и то-
пические условия для почвенной макрофауны,
реализуется также через листовой опад и древес-
ный отпад. В нашем исследовании наиболее
высокие показатели видового разнообразия и
биомассы дождевых червей выявлены в широко-
лиственных лесах с буком, наименьшие – в тем-
нохвойных лесах; смешанные и буковые леса за-
нимают промежуточное положение.

Роль листового опада древесных растений в
формировании трофических и топических усло-
вий для почвенной макрофауны хорошо изучена.
В темнохвойных лесах отмечается высокое содер-
жание вторичных метаболитов (полифенолов, та-
нинов, лигнина), в опадающей хвое деревьев,
которые подавляют развитие почвенных беспо-
звоночных за счет ингибирования кишечных эн-
зимов (Schultz et al., 1992; Lavelle et al., 1993). Од-
нако в настоящее время приводятся доказатель-
ства того, что в кишечнике дождевых червей
синтезируются поверхностно-активные метабо-
литы (drilodefensins), нейтрализующие ингибиру-
ющее действие полифенолов (Liebeke et al., 2015).
Вероятно, благодаря этим механизмам дождевые
черви могут перерабатывать медленно разлагае-
мый опад и обитать в хвойных лесах. В темно-
хвойных лесах среднего течения р. Большая Лаба
отмечены преимущественно подстилочные черви
(Рапопорт, 2017). В нашем исследовании группа
подстилочных видов также приурочена в основ-
ном к темнохвойным лесам (табл. 2; рис. 2), кро-
ме того, в меньшей численности, чем в других ти-
пах леса выявлены собственно почвенные и нор-
ные черви.

Наиболее благоприятные трофические усло-
вия для дождевых червей формируются в широ-
колиственных лесах, известно, что в насаждениях
клена и ясеня биомасса червей в несколько раз
выше, чем в хвойных, дубовых или буковых сооб-
ществах (Перель, 1979; Reich et al., 2005; Suаrez
et al., 2006). В настоящее время ряд исследований

показывает преимущество смешанного опада
(лиственных и хвойных видов деревьев) для поч-
венной макрофауны (Hättenschwiler, Gasser, 2005;
Sariyildiz, Küçük, 2008), т.к. опад хвойных (также
опад дуба и бука) медленно разлагается и служит
благоприятным местообитанием для подстилоч-
ной группы макрофауны, а доступный быстро
разлагаемый опад лиственных – источником пи-
тательных веществ и энергии (Sayad et al., 2012).
В горных лесах национального парка Хайних
(Тюрингия, Германия) показано, что биомасса и
функциональное разнообразие дождевых червей
напрямую коррелируют с разнообразием состава
древостоя и, напротив, в монодоминантных бу-
ковых лесах обитает только одна группа подсти-
лочных червей (Cesarz et al., 2007). В нашем ис-
следовании в буковых лесах обнаружены преиму-
щественно собственно почвенные виды, как и по
данным о населении дождевых червей в среднем
течении р. Большая Лаба (Рапопорт, 2017), кроме
того, выявлены подстилочные и норные виды, но
они малочисленны.

Роль древесного отпада для поддержания
устойчивого состояния населения дождевых чер-
вей в лесных сообществах исследована значи-
тельно меньше, чем почв. При этом в конце
ХХ века были выделены “древесные” виды дож-
девых червей, обитающие, главным образом, под
корой и в стволах гниющих деревьев (Bouche,
1972; Lee, 1985), и была выделена “люмбрицид-
ная” стадия разложения древесины (Мамаев,
1960). Недавние исследования показывают, что
ряд видов и даже групп дождевых червей часто
остаются незамеченными при обследовании ле-
сов, если исследователи не принимают во внима-
ние такие местообитания как мертвая (Гераськи-
на, 2016; 2016a; Воробейчик и др. 2018; Hendrix,
1996; Schmidt et al., 2015) и даже живая древесина
(Römbke et al., 2017). Так, вид D. attemsi был ис-
ключен из категории “редких” в Ирландии после
детального изучения беспозвоночных в мертвой
древесине (Schmidt et al., 2015). Вид Allolobo-
phoridella eiseni в буковых лесах Германии был об-
наружен с помощью эклекторных ловушек на жи-
вых стволах деревьев в осенних и зимних учетах
(Römbke et al., 2017). Поскольку наиболее тесно
связаны с древесиной подстилочные виды (Den-
drodrilus rubidus tenuis, D. attemsi, D. octaedra), в
первую очередь, именно эта группа может быть
неверно учтена. В нашей работе показано, что в
весенне-летний сезон Dendrodrilus rubidus tenuis и
D. attemsi во всех типах леса обнаруживаются
только в мертвой древесине и не выявляются при
разборе стандартных почвенных проб. D. octaedra
встречается как в почве, так и в валеже (табл. 2).
При этом биомасса подстилочных видов в валеже
часто значимо выше, чем в горизонте подстилки
(рис. 2), встречаются как половозрелые, так и
ювенильные особи. Кроме подстилочных видов,
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в валеже часто обнаруживаются собственно поч-
венные и реже норные виды, как правило, только
половозрелые особи, которые заселяют валеж
при благоприятных условиях влажности (Герась-
кина, Шевченко, 2018). Биомасса собственно
почвенных видов в несколько раз меньше в вале-
же, чем в почве во всех типах леса (рис. 3).

Роль напочвенного покрова в формировании
населения дождевых червей представлена в не-
большом числе работ (Babel et al., 1992; Curry,
Schmidt, 2007; Campana et al., 2002; Milcu et al.,
2008). В нашем исследовании показано, что во
всех типах леса можно выделить растительные со-
общества с богатым видовым составом, представ-
ленностью всех морфо-экологических групп, вы-
сокой численностью и биомассой дождевых чер-
вей: мелкотравные, щитовниково-мелкотравные,
разнотравные, лещиново-разнотравные сообще-
ства и, наоборот, растительные сообщества с низ-
кими численностью, биомассой и разнообразием
дождевых червей: мертвопокровные, зеленомош-
ные и рододендровые (табл. 2). В первой группе
сообществ обитают представители всех морфо-
экологических групп дождевых червей. Во второй
группе сообществ, как правило, сохраняются
только собственно почвенные виды, норные
встречены редко, подстилочные обитают только в
валеже. На примере буковых лесов Франции по-
казана пространственная неоднородность в насе-
лении дождевых червей в зависимости от напоч-
венного покрова: в мертвопокровных лесах (под-
стилку формирует исключительно опад бука)
обитают только собственно почвенные черви; в
лесах с папоротниками и мелкотравьем (чаще
всего злаки) обитает несколько морфо-экологи-
ческих групп дождевых червей (Campana et al.,
2002). Химические свойства травянистой расти-
тельности оказывают прямое и косвенное влия-
ние на почвенных сапрофагов. Известно, что
норные черви способны усваивать не только от-
мершие, но и живые надземные части растений
(Needham, 1957; van Rhee, 1963; Schönholzer, 1999).
Опосредованное влияние состав травянистого
яруса оказывает и на подстилочные, собственно
почвенные и почвенно-подстилочные группы
дождевых червей – высокое содержание хорошо
растворимых углеводов в отмирающих частях
надземной растительности обеспечивает хоро-
шие трофические условия всем группам дожде-
вых червей, питающихся как в почве, так и на по-
верхности (Satchell, 1967). В нашем исследовании
среди всего ряда растительных сообществ наибо-
лее благоприятные трофические условия форми-
руются в лещиново-разнотравных широколист-
венных лесах с буком, где отмечены наибольшее
разнообразие и биомасса люмбрицид.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В лесах бассейна р. Большая Лаба население

дождевых червей представлено подстилочными,
собственно почвенными и норными видами.
Почвенно-подстилочные виды встречаются ред-
ко. Биомасса подстилочных видов в валеже во
всех типах леса выше, чем в горизонте подстилки.
Собственно почвенные виды – самая многочис-
ленная группа люмбрицид горно-лесного пояса –
обитают в почве во всех типах леса, при благопри-
ятных условиях расселяются и во фрагменты
гнилой древесины. Норные виды в ходе учетов
встречаются реже, но следы их жизнедеятельно-
сти (копролиты) и ходы в почве представлены
практически во всех типах леса и растительных
сообществах.

Наибольшее видовое разнообразие и биомасса
дождевых червей выявлены в широколиственных
лесах с буком, наименьшие показатели – в темно-
хвойных лесах; смешанные и буковые леса зани-
мают промежуточное положение. В широко-
лиственных лесах с буком и буковых лесах фор-
мируются оптимальные условия влажности,
кислотности почвы для обитания разных групп
дождевых червей. В широколиственных и сме-
шанных лесах отмечены наиболее благоприятные
трофические и топические условия. Среди расти-
тельных сообществ всех типов леса большей сте-
пени дождевыми червями заселены мелкотрав-
ные, щитовниково-мелкотравные, разнотравные
и лещиново-разнотравные сообщества, менее за-
селены – мертвопокровные, зеленомошные и ро-
доденровые сообщества.
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ASSESSMENT OF THE RESTRICTIONS OF MORPHO-ECOLOGICAL 
GROUPS OF EARTHWORMS (OLIGOCHAETA, LUMBRICIDAE)

TO THE BASIC TYPES OF FOREST IN THE BASIN 
OF BIG LABA RIVER, NORTHWESTERN CAUCASUS

А. P. Geraskina1, *, N. Е. Shevchenko1

1Center for Forest Ecology and Productivity, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117997 Russia
*e-mail: angersgma@gmail.com

The results of research on the earthworm community of the forested basin of Big Laba River are presented.
Restrictions of the morpho-ecological groups of earthworms to plant communities and the main habitats
such as litter, soil and deadwood were explored and addressed. The study revealed 15 species of Lumbricidae,
2 species of which being recorded from that territory for the first time. The earthworm community of the main
types of forest comprised epigeic, endogeic and anecic species. Epi-endogeic species were rare. The greatest
species diversity and biomass of earthworms were established in deciduous forests with beech, the lowest val-
ues in dark coniferous forests, while the medium values in coniferous-deciduous and beech forests. Among
the plant communities of all forest types, small-grass, fern-small-grass, mixed-grass and hazel-herbal com-
munities were found to be better populated by earthworms, the dead cover, green moss and rhododendron
plant communities containing less earthworms. Epigeic species mainly live in deadwood of all types of forest
and plant communities, their biomass being significantly higher in deadwood than in the litter. Endogeic species
were dominant in abundance and biomass in the forest belt, inhabiting the soil in all types of forest and being less
common in deadwood. Anecic species of earthworms were found less common, but traces of their vital activity
(coprolites) and burrows in the soil were present in almost all types of forest and plant communities.

Keywords: Lumbricidae, deadwood, litter, soil, community, tree stand, ground cover
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К ВОПРОСУ О ЗАРАЖЕННОСТИ РАКОВ-ОТШЕЛЬНИКОВ 
DIOGENES PUGILATOR RОUХ 1828 (DECAPODA, ANOMURA, DIOGENIDAE) 

КОРНЕГОЛОВЫМИ РАКООБРАЗНЫМИ SEPTOSACCUS CUENOTI 
DUBOSCQ 1912 (RHIZOCEPHALA, PELTOGASTRIDAE)
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Исследована зараженность раков-отшельников семейства Diogenidae, обитающих у южных берегов
Крымского полуострова (Черное море), корнеголовыми ракообразными надотряда Rhizocephala.
Установлена инвазия особей рака-отшельника Diogenes pugilator специфичным для него паразитом
Septosaccus cuenoti с экстенсивностью инвазии 10.6%, при интенсивности инвазии 0–2 особи. Вы-
полнены морфологические исследования внешней части самки паразита – экстерны, а также раз-
вивающихся в ней яиц. Выделены четыре стадии эмбрионального развития яиц. На каждой из ста-
дий развития рассчитаны максимальный и минимальный диаметр яиц, их индекс формы, а также
площадь и объем. Расчетным способом определены количество яиц с развивающимися эмбриона-
ми в экстернах, потенциальное количество продуцируемых самкой Septosaccus cuenoti науплиусов в
одной генерации, а также ориентировочная доля их выхода от первоначального количества оплодо-
творенных ооцитов.

Ключевые слова: корнеголовые ракообразные, Diogenes pugilator, паразитизм, интенсивность и экс-
тенсивность инвазии, экстерна, морфологическое строение, развивающееся яйцо, плодовитость,
Черное море
DOI: 10.31857/S0044513421010037

Одна из наиболее интересных групп и в то же
время наименее изученная таксономическая
группа среди гидробионтов Черного моря – кор-
неголовые ракообразные (Rhizocephala, Kentro-
gonida, Peltagastridae), паразитирующие на деся-
тиногих ракообразных (Decapoda; Malacostraca).
Корнеголовые моноксенны, имеют хозяев только
одного определенного вида. По литературным
данным (Øksnebjerg, 2000), до настоящего време-
ни в Черном море отмечено шесть видов Rhizo-
cephala, относящихся к двум семействам – Pelto-
gastridae и Sacculinidae. При этом один вид пелта-
гастрид (Parthenopea subterranean Kossmann 1874)
инвазирует рака-крота (Callianassa subterranean
(Montagu 1808)), два других вида данного семей-
ства (Peltogaster paguri Rathke 1842, Septosaccus cue-
noti Duboscq 1912) паразитируют на раках-от-
шельниках, а три вида саккулинид (Sacclina carcini
Thompson 1836, Sacculina benedeni Kossmann 1872,
Sacculina eriphiae Smith 1906) ‒ на крабах (соот-

ветственно Carcinus aestuarii Nardo 1847, Pachy-
grapsus marmoratus (Fabricius 1787) и Eriphia verru-
cosa (Forskål 1775)).

Имеющаяся информация о корнеголовых ра-
ках, паразитирующих на раках-отшельниках в
Азово-Черноморском бассейне, крайне ограни-
чена. Существуют лишь немногочисленные ука-
зания на их находки (Совинский, 1904; Зернов,
1913; Antipa, 1941), а также описания их морфо-
логии и отдельных аспектов биологии (Чека-
новская, 1928; Попов, 1929; Bulgurkov, 1938;
Codreanu R., 1941; Codreanu R., Codreanu M.,
1959). Все упомянутые исследования выполнены
до начала 70-х годов прошлого века преимуще-
ственно в западной части Черного моря (у берегов
Болгарии и Румынии). Последняя и наиболее
значимая статья, посвященная корнеголовым ра-
кообразным у берегов Крымского п-ова опубли-
кована Поповым в 1929 г. (1929). Недостаточная

УДК 595.353
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изученность Rhizocephala акватории Черного мо-
ря и, соответственно, необходимость ликвидации
этого пробела в наших знаниях отмечены в наи-
более полной на сегодняшний день сводке по
Средиземному и Черному морям (Øksnebjerg, 2000).

Паразиты являются раздельнополыми орга-
низмами, их развитие происходит со сложным
метаморфозом с тремя личиночными стадиями
(Høeg, 1995; Høeg, Lützen, 1995, 1996). Для поло-
возрелых женских и мужских особей характерны
значительные различия в морфологии. Тело жен-
ской особи состоит из двух основных частей, на-
звания которых отражают положение по отноше-
нию к организму хозяина: экстерна (внешняя
часть) и интерна (внутренняя часть) (Попов, 1929;
Høeg, Lützen, 1995).

Корнеголовые раки имеют сложный жизнен-
ный цикл, связанный с многочисленными мор-
фофизиологическими преобразованиями. На позд-
них стадиях эмбрионального развития, еще в
оболочке яиц, происходит дифференциация бу-
дущих личинок по полу. После выклева и выхода
в окружающую среду личинки корнеголовых се-
мейства Peltogastridae на первой стадии (наупли-
ус) ведут свободноживущий, планктонный образ
жизни, преобразуясь после ряда линек в стадию
циприс. Первым двум личиночным стадиям
свойствен лецитотрофный тип питания. В даль-
нейшем развитие самок и самцов идет по-разному.

Самки оседают на поверхности хозяина и,
проходя метаморфозы, теряют сегментацию тела,
преобразуясь в специализированную личинку –
кентрогон. На этой стадии самка способна про-
никать сквозь покровы десятиногого ракообраз-
ного, инвазируя его. Развиваясь внутри хозяина,
клеточная масса кентрогона “прорастает” в ткани
практически всех органов, образуя разветвлен-
ную систему корневых отростков – интерну. До-
стигая определенной физиологической зрелости,
интерна “пробивает” покровы тела хозяина в об-
ласти его абдомена, образуя наружное репродук-
тивное тело – экстерну. По завершению роста и
развития экстерны самка корнеголового ракооб-
разного становится половозрелой и способна к
оплодотворению.

Подвижные самцы на стадии циприса при-
крепляются к зрелым экстернам самок. На их по-
верхности личинки линяют, трансформируясь в
трихогона. После этого самец через приемный
канал проникает в экстерну, мигрирует в ее спе-
циальную сосудистую часть, где созревает и начи-
нает продуцировать мужские половые клетки.

После инвазирования Rhizocephala, как пра-
вило, коренным образом изменяют своих хозяев,
вплоть до их полного физиологического подчи-
нения (Ritchie, Høeg, 1981; O’Brien, van Wyk, 1985;
Øksnebjerg, 2000). Результатом этого становится
подавление части собственных инстинктов хозя-

ина (прежде всего, репродуктивных), что выра-
жается в паразитарной кастрации, феминизации
поведения самцов и торможении линьки с целью
обеспечения роста и воспроизводства паразита.

Исходя из этого, целью нашей работы стало
исследование зараженности черноморских ра-
ков-отшельников (Decapoda, Anomura, Diogeni-
dae) корнеголовыми ракообразными рода Septo-
saccus Duboscq 1912 (Peltogastridae, Rhizocephala).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для настоящих исследований по-

служили сборы двух черноморских видов раков-
отшельников Diogenes pugilator Rоuх 1828 и Cli-
banarius erythropus (Latreillе 1818), отловленные в
период с 25.06.2017 г. по 27.06.2017 г. на трех кон-
трольных участках в бухте Провато в пределах на-
бережной и пляжа поселка Орджоникидзе (Фео-
досия, Крым) (44°57′37.56″ с.ш., 35°21′16.80w в.д.;
44°57′46.81w с.ш., 35°21′08.65w в.д.; 44°57′53.37w с.ш.,
35°20′51.00w в.д.) (рис. 1).

Раков-отшельников отлавливали вручную на
участках дна с песчаным грунтом с включением
гальки, а также в валунно-глыбовых развалах
камней с неплотными зарослями цистозиры, на
глубинах от уреза воды до 5 м. Объем материала
100 особей раков-отшельников, из них 65 – Dio-
genes pugilator и 35 – Clibanarius erythropus. На ме-
сте лова их фиксировали 4%-м раствором фор-
мальдегида. В лаборатории определяли вид рака-
отшельника (по: Кобякова, Долгопольская, 1969)
и вид Gastropoda, раковину которого этот рак ис-
пользовал (по: Голиков, Старобогатов, 1972). По-
сле извлечения отшельника из раковины измеря-
ли длину его карапакса с помощью штангенцир-
куля (с точностью до 0.01 см) и массу тела на
торсионных весах ВТ-500 (с точностью до 0.001 г),
а у самок – наличие эмбрионов на плеоподах.
Раковину взвешивали на технических весах AXIS
A 250/0.01 (с точностью до 0.01 г). Абдомен раков-
отшельников обследовали на наличие экстерн
корнеголовых паразитов. Для учета паразитов,
находящихся в хозяине, но еще не образовавших
экстерну, всех раков-отшельников подвергали
анатомическому вскрытию. По результатам
их обнаружения рассчитывали экстенсивность
(ЭИ – число зараженных раков-отшельников к
общему количеству исследованных их особей, %)
и интенсивность (ИИ – минимальное и макси-
мальное количество паразитов, обнаруженных на
одном раке-отшельнике) инвазии, а также индекс
обилия паразитов (ИО – среднее количество па-
разитов, приходящееся на одного зараженного
рака-отшельника). Видовую принадлежность па-
разита определяли по особенностям строения его
внешней части (экстерны) (по: Øksnebjerg, 2000).
Экстерну измеряли штангенциркулем (длину,
ширину по середине ее длины и высоту с точно-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 1  2021

К ВОПРОСУ О ЗАРАЖЕННОСТИ РАКОВ-ОТШЕЛЬНИКОВ 19

стью до 0.1 мм). После вскрытия каждой экстер-
ны измеряли большой и малый диаметры у 20 яиц
с развивающимися эмбрионами при помощи
микроскопа МБС-9, имеющего окуляр с микро-
метрической линейкой. При перерасчете проме-
ров в микрометры (мкм) использовали объект-
микрометр. В дальнейшем для яиц расчетным
путем определяли индекс формы (отношение
большего диаметра к меньшему), среднюю пло-
щадь поверхности (эллипса) и объем (эллипсоида)
(мкм, мкм2 и мкм3 соответственно). Исходными
данными для расчетов служили деления микро-
метрической линейки, пересчитанные в микро-
метры после ее калибровки на объект-микромет-
ре ОМПУ 4.2 (0.01 мм). Количество яиц (эмбрио-
нов) паразита в экстерне рассчитывали как
результат отношения объема выводковой поло-
сти экстерны (исключались 40% ее объема ‒ объ-
ем кутикулы и других мягких элементов выводко-
вой полости включая специальные камеры для
самцов) к среднему объему яйца. При этом объем
выводковой полости определяли расчетным пу-
тем как разницу общего объема экстерны и ее

объема после извлечения всех яиц. Кроме этого,
под микроскопом определяли степень развития
эмбрионов по особенностям их строения.

Для обработки результатов использованы
стандартные пакеты компьютерных программ
Microsoft Excel 2016 и SPSS 16.0.2.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Заражение корнеголовыми ракообразными у
раков-отшельников диагностируется наличием
на их абдомене (мягкой брюшной части) экстер-
ны паразитов (Øksnebjerg, 2000). Они были обна-
ружены на 7 особях D. pugilator из 66 обследован-
ных (10.6%). На раках-отшельниках C. erythropus
корнеголовые паразиты обнаружены не были
(0%) Паразиты на стадии интерны в исследуемых
раках-отшельниках не обнаружены (табл. 1).

У одной особи D. pugilator было обнаружено
две экстерны, но одна из них не была прикрепле-
на к абдомену отшельника, свободно находясь
рядом со второй прикрепленной экстерной у аб-
домена рака-отшельника в раковине. В ней нахо-

Рис. 1. Участки сбора раков-отшельников.

Крымский п-ов

Фeодосия

Орджоникидзе

Места сбора материала

Таблица 1. Зараженность раков-отшельников корнеголовыми паразитами рода Septosaccus

Вид рака-
отшельника

Общее количество 
исследованных 

особей

Показатели зараженности

Количество 
зараженных особей

Экстенсивность 
инвазии (ЭИ), %

Интенсивность 
инвазии (ИИ), экз.

Индекс 
обилия (ИО)

C. erythropus 35 0 0 0 0
D. pugilator 66 7 10.6 0–2 1.14
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дились развивающиеся яйца паразита, по внеш-
нему виду и строению не отличающиеся от таковых
во второй прикрепленной экстерне. Неприкреп-
ленная экстерна была несколько светлее при-
крепленной.

D. pugilator в бухте Провато использует ракови-
ны двух видов гастропод ‒ Tritia reticulata и Rapa-
na venosa (Кулиш, Юшко, 2018). Однако в наших
сборах все зараженные корнеголовыми паразита-
ми раки-отшельники использовали в качестве пе-
реносного укрытия раковины лишь одного вида
брюхоногих моллюсков ‒ Tritia reticulata (табл. 2).

Зараженные одной особью корнеголового па-
разита раки-отшельники, при одинаковой длине
карапакса и массе тела, использовали меньшие
по размерам и весу раковины, чем рак-отшель-
ник, инвазированный двумя паразитами. Так, два
рака-отшельника, имеющие наиболее близкую
индивидуальную массу, равную 220 (с одной экс-
терной паразита) и 230 мг (с двумя экстернами),
использовали раковины массой ‒ соответственно
1.22 г и 1.26 г. При этом раковина, используемая
D. pugilator с двумя экстернами Septosaccus cuenoti,
также имела большие размеры (общая высота на
7.8%, максимальная ширина завитка на 17.3%,
ширина устья на 12.5%, высота первого завитка
на 24.4%). Для сравнения: более крупные особи
рака-отшельника, имевшие одну экстерну пара-
зита, также использовали меньшие по размеру и
массе раковины.

Экстерны S. cuenoti представляли собой плот-
ные удлиненные образования в виде мешков
(рис. 2 и 3), уплощенных в “дорсо-вентральном”
направлении. Под “вентральной” стороной экс-
терны мы имеем в виду ее часть, обращенную к
абдомену рака-отшельника, под “дорсальной”
стороной ‒ сторону экстерны, обращенную к
стенке раковины (рис. 2).

Экстерна имеет два отчетливо выделяющихся
характерных элемента – стебель (рис. 3в) и при-
емный канал (рис. 3с). Форма экстерны несим-
метрично-бобовидная, имеющая с одной сторо-
ны утолщение, ориентированное в сторону при-
емного канала (рис. 2 и 3).

Экстерна покрыта мягкой эластичной кутику-
лой. Кутикула прозрачная, сквозь нее отчетливо

видны яйца паразита с развивающимися в них
эмбрионами (рис. 3).

На вентральной стороне экстерны на расстоя-
нии двух третей длины от утолщенной части рас-
полагается стебель – структура (рис. 4в), соеди-
няющая внешнюю (экстерну) и внутреннюю (ин-
терну) части тела паразита. В центральной части
основания стебля на экстерне отчетливо виден
диск проводящей ткани. По его окружности рас-
полагаются характерные концентрические коль-
ца, образующиеся после линьки наружной кути-
кулы выводковой полости экстерны (Lützen, 1987).
Каждый раз после выхода во внешнюю среду ге-
нерации науплиусов наружная кутикула экстер-
ны разрывается, происходит ее лизис и на внеш-
нем периметре диска появляется очередная коль-
цевая структура (Lützen, 1987). С вентральной
стороны на краю расширенной части экстерны
расположен приемный канал (рис. 3с), представ-
ляющий собой эластичную трубчатую структуру.

Экстерна S. cuenoti у всех зараженных раков-
отшельников была прикреплена к задней трети
абдомена D. pugilator, располагаясь поверх и вдоль
его, пространственно ориентируясь своим при-
емным каналом в сторону тельсона рака-отшель-
ника (рис. 4).

У корнеголовых паразитов S. cuenoti из бухты
Провато экстерны различались между собой
лишь размерами и массой (табл. 3). Было иссле-
довано семь экстерн.

Длина экстерн S. cuenoti варьировала от 11.6 до
14.0 мм при массе от 18 до 25 мг. По отношению к
длине карапакса инвазированных раков-отшель-
ников (хозяев) длина экстерн изменяется в преде-
лах от 177.9 до 215.4% (в среднем составляла
198.1%). Масса экстерн к массе раков-отшельни-
ков от 7.4 до 12.9% (в среднем 10.3%).

Яйца в выводковой камере “упакованы” весь-
ма плотно, при минимуме полостной жидкости.
Эмбрионы в экстернах разных особей паразитов
были на разных стадиях развития. При этом в
каждой экстерне эмбрионы по морфологическо-
му строению (стадии развития) не различались
между собой.

Яйца корнеголового паразита имели форму
эллипсоида вращения с разным соотношением

Таблица 2. Промеры инвазированных раков отшельников Diogenes pugilator и используемых ими раковин Tritia
reticulate

Примечание. М – среднее значение показателя, m – стандартная ошибка, (min‒max) – минимальное и максимальное значение
показателя, lim – размах вариации показателя.

Показатель
Рак-отшельник

Масса раковины моллюска, г
Масса, мг Длина карапакса, см

M ± m 214 ± 40.76 0.63 ± 0.035 1.04 ± 0.32
min–max (lim) 140–270 (130) 0.57–0.68 (0.11) 0.68–1.57 (0.89)
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большого и малого диаметров. Средние величи-
ны большого (Dmax) и малого (Dmin) диаметров
яиц в целом составили соответственно 51.86 ±
± 6.74 мкм и 39.18 ± 5.38 мкм (здесь и далее по
тексту ±m – стандартное отклонение). Величины
значительно варьировали. Dmax изменялся от 40
до 70 мкм, Dmin составляет 30–55 мкм.

Рассчитанный для развивающихся яиц индекс
формы (Dmax/Dmin) составлял в среднем 1.34 ±
± 0.19 при варьировании (min–max) данного по-
казателя в пределах 1.00–2.00. Соответственно,
расчетные величины площади поверхности (S)
яиц составляли 1607.86 ± 361.25 мкм2 (942–2592),
при среднем объеме (V) яиц 43105.16 ± 15374.30 мкм3

(18850–95033).

Руководствуясь общими представлениями об
изменениях морфологии зародышей, принятыми
в эмбриологии ракообразных (Иванова-Казас,
1979), кладки в экстернах по степени развития эм-

брионов S. cuenoti мы разделили на четыре услов-
ные группы (далее по тексту “стадии развития”).

1-я стадия – яйца полупрозрачные, желток
слабозернистый, без следов дробления или со
следами дробления;

2-я стадия – яйца полупрозрачные, на ани-
мальном полюсе присутствует серповидная заро-
дышевая полоска, желток слабозернистый;

3-я стадия – эмбрион занимает от одной трети
объема яйца, желток имеет крупные зерна;

4-я стадия – внутри яйца полностью сформи-
рованная личинка (науплиус), остаток желтка за-
ключен под ее карапаксом.

В результате этого экстерны (n = 7 экз.) рас-
пределились следующим образом: на 1-й, 3-й и
4-й стадиях по 2 экз., на 2-й стадии – 1 экз. В экс-
тернах с яйцами на 4-й стадии имелись отдельные
вылупившиеся науплиусы.

Рис. 2. Морфологическое строение экстерн Septosaccus cuenoti (рисунок авторов): A – длина, B – ширина, H – высота.
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Таблица 3. Размерно-весовые характеристики экстерн Septosaccus cuenoti

Примечание. М – среднее значение показателя, m – стандартная ошибка, (min‒max) – минимальное и максимальное
значение показателя, lim – размах вариации показателя.

Показатель Длина (A), мм Ширина (B), мм Высота (H), мм Масса, мг

M ± m 12.6 ± 0.92 5.1 ± 0.98 4.5 ± 0.93 22 ± 2.41
min–max (lim) 11.6–14.0 (2.4) 3.8–6.5 (2.7) 3.7–6.4 (2.7) 18–25 (7)
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Значения морфологических параметров яиц
с эмбрионами, находящихся на разных стадиях
развития, заметно различались между собой
(табл. 4).

В процессе эмбрионального развития от 1-й ста-
дии до 4-й стадии площадь поверхности и объем
яиц увеличивается (рис. 5). Характер изменения
их значений описывается линейными функция-
ми с высокими величинами достоверности ап-
проксимации (R2 > 0.7).

Величина индекса формы яиц заметно варьи-
ровала, как в пределах промеров одной экстерны,
так и при сравнении средних значений для яиц,
находящихся на одной стадии развития.

Количество яиц в экстерне можно считать “ре-
ализованной плодовитостью” (Буруковский, Ан-
дреева, 2010). Две самки S. cuenoti с яйцами на
1-й стадии развития имели 364.8 и 395.0 тыс. шт.
яиц, особь с яйцами на 2-й стадии имела
264.0 тыс. шт., у двух особей с яйцами на 3-й ста-

Рис. 3. Внешний вид экстерны Septosaccus cuenoti (фото авторов): а – вид экстерны с вентральной стороны, в – стебель
экстерны, с – приемный канал экстерны, 1 – стебель, 2 – приемный канал.
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Таблица 4. Морфологические показатели развивающихся яиц Septosaccus cuenoti

Примечание. М – среднее значение показателя, m – стандартная ошибка, (min‒max) – минимальное и максимальное
значения показателя, lim – размах вариации показателя.
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Dmax, мкм Dmin, мкм Индекс формы
Dmax/Dmin S, мкм2 V, мкм3

M ± m min–max 
(lim) M ± m min–max 

(lim) M ± m min–max 
(lim) M ± m min–max 

(lim) M ± m min–max 
(lim)

1 40 44.50 ± 
± 0.56

40–55
(15)

35.25 ± 
± 0.59

30–45
(15)

1.28 ± 
± 0.03

1.00–1.83
(0.83)

1230.65 ±
± 24.01

942–1590
(648)

29208.45 ± 
± 1012.22

18850–47713
(28863)

2 20 50.00 ± 
± 0.81

45–60
(15)

36.25 ± 
± 0.50

35–40
(5)

1.38 ± 
± 0.03

1.13–1.57 
(0.44)

1424.35 ± 
± 33.36

1237–1885 
(648)

34573.55 ± 
± 1233.30

28863–50265 
(21402)

3 40 56.00 ± 
± 0.78

40–65
(25)

42.13 ± 
± 0.71

35–55
(20)

1.34 ± 
± 0.03

1.00–1.71
(0.71)

1856.58 ± 
± 44.28

1100–2592
(1492)

52821.25 ± 
± 2075.58

25656–95033
(69377)

4 40 56.00 ± 
± 0.81

45–70
(25)

41.63 ± 
± 0.88

30–55
(25)

1.37 ± 
± 0.04

1.00–2.00
(1.00)

1828.10 ± 
± 43.70

1374–2376
(1002)

51551.60 ± 
± 2285.41

28274–87114
(58840)
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дии развития было 253.2 и 188.1 тыс. шт. и, нако-
нец, две самки с яйцами на 4-й стадии имели
378.5 и 127.9 тыс. шт. Высокая вариабельность ре-
ализованной плодовитости может объясняться

или размерами всей экстерны, или размерами ее
выводковой камеры. Например, экстерны, содер-
жащие яйца на 4-й стадии развития, различались
размерами. У одной из них были длина 12.6 мм,

Рис. 4. Экстерна самки Septosaccus cuenoti (фото авторов): а – экстерна S. cuenoti, в – абдомен D. pugilator; 1 – стебель – струк-
тура, соединяющая внешнюю (экстерну) и внутреннюю (интерну) части паразита; 2 – приемный канал экстерны.
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Рис. 5. Изменение морфологических параметров яиц в процессе эмбрионального развития: V – объем, S – площадь,
Dmax/Dmin – индекс формы.
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ширина 3.8 мм, высота 3.7 мм (127.9 тыс. шт. яиц),
у второй 13.1, 5.6 и 6.4 мм соответственно
(378.5 тыс. шт. яиц). Ожидаемый факт уменьше-
ния средней реализованной плодовитости в зави-
симости от степени развития яиц подтвержден
данными нашего анализа (рис. 6).

Можно предположить, что из выводковой ка-
меры экстерны в среднем выходит 66.8% наупли-
усов от изначального количества оплодотворен-
ных яиц. У одной самки S. cuenoti за один этап
воспроизводства экстерну могут покинуть 120–
260 тыс. науплиусов. Изменение числа развиваю-
щихся в экстерне самки яиц в процессе раннего
эмбриогенеза может быть описано логарифмиче-
ским уравнением (R2 = 0.79).

ОБСУЖДЕНИЕ

В бассейне Средиземного моря у раков-от-
шельников семейства Diogenidae описаны два ви-
да моноксенных корнеголовых паразитов Rhizo-
cephala, относящихся к роду Septosaccus Duboscq
1912 (Øksnebjerg, 2000) ‒ Septosaccus cuenoti Du-
boscq 1912 и S. rodriguezii (Fraisse 1877), соответ-
ственно специфичные ракам-отшельникам D. pu-
gilator и C. erythropus. Причем в Черном море до
настоящего времени отмечен только один из ука-
занных видов – S. cuenoti, паразитирующий на
D. pugilator (Øksnebjerg, 2000). Этот факт подтвер-
ждают и наши исследования. Заражения парази-
тами S. rodriguezii раков-отшельников C. erythro-
pus не установлены. Последнее, на первый взгляд,
может быть обусловлено небольшим объемом
выборки C. erythropus. Но отсутствие находок
S. rodriguezii у берегов Румынии и Болгарии, где
материалом послужили сотни особей раков-от-

шельников (Codreanu, 1941; Codreanu, Codreanu,
1959), позволяет предположить наличие в Черном
море факторов, препятствующих распростране-
нию данного паразита из Средиземного моря на
север. Возможно, это связано с пониженной со-
леностью Черного моря, а также особенностями
его температурного режима.

Корнеголовые раки S. cuenoti в Черном море
отмечены в его западной части у берегов Болга-
рии и Румынии (Bulgurkov, 1938; Codreanu, 1941;
Antipa, 1941; Codreanu, Codreanu, 1959), а также у
берегов юго-западной части Крымского п-ова
(бухты г. Севастополь) (Попов, 1929). Наши дан-
ные позволяют сделать заключение о более широ-
ком распространении S. cuenoti в Черном море,
включая его северо-восточную часть у берегов
Крыма.

Полученные нами значения экстенсивности
инвазии (10.6%) в целом не превышают значения,
указанные в литературных источниках для запад-
ных районов Черного моря: до 17.51% у берегов
Румынии (Codreanu, Codreanu, 1959); до 31.4% у
берегов Болгарии (Bulgurkov, 1938). И значитель-
но ниже значений (до 60%), полученных Попо-
вым (1929) у берегов Крыма в бухтах г. Севасто-
поль.

Для большинства видов семейства Peltogastri-
dae свойственно заражение одной особи десяти-
ногих ракообразных (хозяина) не более чем од-
ной особью паразита (Codreanu, Codreanu, 1959;
Høeg, Lützen, 1995). Особи S. cuenoti, как правило,
также образуют на D. pugilator лишь одну экстерну
(Øksnebjerg, 2000), а наличие двух паразитов (экс-
терн) отмечается значительно реже (Codreanu,
1941), что подтверждают и наши данные. Из семи
зараженных особей из бухты Провато лишь один

Рис. 6. Изменение численности яиц в экстерне в процессе развития. Средние данные по экстернам: для стадий 1, 3, 4
по n = 2; для стадии 2 n = 1.

0

100

200

300

400

1 2 3 4

379.9

264.0

220.7
253.2

y = –103In(x) + 361.3
R = 0.7946

Стадия развития

К
ол

ич
ес

тв
о 

яи
ц 

в 
эк

ст
ер

не
, т

ы
с.

 ш
т.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 1  2021

К ВОПРОСУ О ЗАРАЖЕННОСТИ РАКОВ-ОТШЕЛЬНИКОВ 25

рак-отшельник (14.3%) имел на абдомене две экс-
терны S. cuenoti. При этом вторая экстерна была
не прикреплена к абдомену рака-отшельника.
Возможно, несмотря на аккуратное выполнение
работ, она была оторвана при извлечении от-
шельника из раковины или отделилась в процессе
фиксации формальдегидом. При этом, по дан-
ным Бодуэна (Bauduin, 1931), при инвазировании
рака-отшельника двумя паразитами всегда отме-
чается существенная разница в возрасте и разме-
ре их экстерн (Bauduin, 1931). В наших исследова-
ниях экстерны имели сходные размеры. Кроме
того, видимых различий в развитии яиц в при-
крепленной и неприкрепленной экстерне не
установлено.

Общепринято, что корнеголовые ракообраз-
ные оказывают значительное воздействие не
только на физиологическое состояние своих хо-
зяев, но и на их поведенческие реакции (Høeg,
1995). Так, особи с более высокой интенсивно-
стью инвазии воспринимают экстерны паразитов
как часть своего тела (кладку своих яиц) и поэто-
му в процессе роста подыскивают для себя более
“просторные” раковины, даже несмотря на их
больший вес. Сравнив морфологические пара-
метры и массу зараженных раков-отшельников и
раковин, используемых ими в качестве укрытия,
мы проследили зависимость между количеством
экстерн паразита на хозяине и размером исполь-
зуемой хазяином раковины. Достоверность дан-
ного утверждения подтверждается тем, что на дне
в бухте было достаточно пустых раковин, и вряд
ли между отшельниками существовала конкурен-
ция из-за них.

Длина экстерн S. cuenoti у берегов Крыма на
45‒75% больше длины, указанной ранее Кодряну
(Codreanu, 1941) для Черного моря (8 мм), и на
16‒40% для Атлантического океана (10 мм)
(Codreanu, 1941). Если Кодряну измерял экстер-
ны живых паразитов (указания в работе отсут-
ствуют), а размеры исследованных нами экстерн,
фиксированных в 4%-м растворе формальдегида,
могли уменьшиться, то преобладание размеров
экстерн паразитов из бухты Провато остается не-
сомненным.

По мнению Кодряну, существует положитель-
ная корреляционная взаимосвязь между разме-
ром экстерны паразита и размером его хозяина
(Codreanu, 1941). Однако размер карапакса рака-
отшельника D. pugilator, обитающего в Черном
море у берегов Крыма, меньше аналогичного па-
раметра для акватории у берегов Франции (Noël,
2016), а длина экстерн S. cuenoti в сравнении, на-
против, больше, что требует дополнительного
объяснения.

При лабораторном исследовании развития ли-
чинок S. cuenoti в Румынии, Кодряну (Codreanu,
1959) отметил, что яйца паразита на последней

стадии развития имеют форму эллипсоида и раз-
меры 170 × 125, не указывая при этом единиц из-
мерения. Позже Барнс (Barnes, 1989) в своем сво-
де информации о плодовитости представителей
инфракласса Cirripedia, куда входят и Rhizoceph-
ala, со ссылкой на работу Кодряну (Codreanu,
1959), приводит указанные выше данные о разме-
ре яиц S. cuenoti, но с указанием единицы измере-
ния в мкм. Сведения о состоянии яиц (живые или
фиксированные) на момент их измерения ни
один из авторов не представляет. При сравнении
полученных нами средних величин большого
(Dmax) и малого (Dmin) диаметров яиц, фиксиро-
ванных в 4%-м растворе формальдегида, и нахо-
дящихся на 4-й стадии развития в экстернах
S. cuenoti из бухты Провато (56.0 × 41.6 мкм), и
аналогичных величин у особей данного вида из
западной части Черного моря у берегов Румынии
(Codreanu, 1959) заметны различия. У берегов
Крыма яйца Rhizocephala оказались значительно
мельче (на 67%), чем яйца у западночерномор-
ских представителей этого вида (170 × 125 мкм).
При этом индекс формы яйца (Dmax/Dmin) из
экстерн S. cuenoti в бухте Провато и у берегов Ру-
мынии имеет близкие значения – соответственно
1.37 и 1.36.

Установленная индивидуальная вариабель-
ность морфометрических показателей яиц (Dmax,
Dmin, Dmax/Dmin) в развивающихся кладках по
экстернам, находящимся на одной стадии эмбри-
онального развития, может объясняться разными
причинами. Возможно, это связано с небольшим
объемом исходного материала. Но, на наш
взгляд, это может свидетельствовать об индиви-
дуальных особенностях в развития яиц, завися-
щих от возраста паразита, количества генераций
науплиусов за сезон и размера экстерны. Следует
учесть и определенную разницу размеров разви-
вающихся яиц, связанных с незначительной за-
держкой начала развития части зародышей после
их оплодотворения. Это может быть обусловлено
различной численностью и активностью самцов в
репродуктивный период, как в среде окружаю-
щей ивазированных раков-отшельников, так и
находящихся в экстерне самки корнеголового рака.

Установленное увеличение размаха вариации
(lim) морфологических показателей яиц (Dmax,
Dmin, S и V) к 4-й стадии развития (начало выкле-
ва науплиусов) может объясняться следующим:
ранее исследователями отмечено, что выходящие
из яиц науплиусы корнеголовых ракообразных
дифференцированы по полу, отчетливо различа-
ются между собой по отдельным морфологиче-
ским признакам и размерам (личинки самцов
крупнее личинок самок (Høeg, 1995; Høeg, Lützen
1995, 1996)). Возможно, что особенности измене-
ния размеров яиц связаны с начинающейся ран-
ней дифференцировкой эмбрионов по полу. При
этом, учитывая индивидуальные особенности ко-
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личественного соотношения самок и самцов в от-
дельных экстернах, средние значения размеров
яиц и показатели их вариации могут значительно
изменяться.

Сходное морфологическое строение развива-
ющихся эмбрионов в исследованных экстернах
S. cuenoti позволяет предположить наличие одной
генерации будущих науплиусов, выметываемых
непрерывно по мере завершения их созревания.
Это позволяет предположить, что корнеголовым
ракообразным S. cuenoti свойствен фронтальный
тип развития эмбрионов в экстерне, характеризу-
ющийся единообразием и единовременностью.

ВЫВОДЫ

1) Среди раков-отшельников D. pugilator и
C. erythropus, обитающих в акватории бухты Про-
вато (Феодосия, Черное море), заражение пара-
зитическими корнеголовыми раками рода Septo-
saccus обнаружено только у D. pugilator. Экстен-
сивность инвазии 10.6%, при интенсивности
0‒2 особи и индексе обилия 1.14. Показатели ин-
вазии не превышают данных для Черного и Сре-
диземного морей.

2) Длина экстерн S. cuenoti у берегов Крыма
больше, как в сравнении с литературными дан-
ными из западной части Черного моря (на 45‒75%),
так и для Атлантического океана (на 16–40%).

3) Яйца S. cuenoti в экстернах имеют форму эл-
липсоида и следующие параметры: большой диа-
метр (Dmax) 51.86 ± 6.74 мкм (40–70 мкм); малый
диаметр (Dmin) 39.18 ± 5.38 мкм (30–55 мкм); ин-
декс формы (Dmax/Dmin) 1.34 ± 0.19 (1.00–2.00);
площадь поверхности яиц – 1607.86 ± 361.25 мкм2

(942–2592); объем яиц 43105.16 ± 15374.30 мкм3

(18850–95033). Средние значения диаметров яиц
в бухте Провато меньше (на 67%) аналогичных
промеров яиц из Средиземного моря.

4) В каждой отдельной экстерне яйца находи-
лись на одинаковом уровне развития, т.е. процесс
эмбриогенеза имел фронтальный характер. Эм-
брионы в яйцах в зависимости от степени разви-
тия разделены на четыре стадии. Все изменения
морфологических параметров яиц (площадь по-
верхности, объем, индекс формы) в процессе эм-
бриогенеза описываются линейными уравнения-
ми при R2 > 0.7.

5) Реализованная плодовитость уменьшается
от 379.9 тыс. шт. (на 1-й стадии) до 253.2 тыс. шт.
(на 4-й стадии). Самка S. cuenoti за один этап вос-
производства может дать не менее 120 тыс. науп-
лиусов, при их выходе, равном 66.8% от первона-
чального количества оплодотворенных яиц. Из-
менение числа развивающихся в экстерне самки
эмбрионов описывается логарифмическим урав-
нением при R2 = 0.79.
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TO THE QUESTION ON THE INVASION LEVEL OF THE HERMIT CRAB, 
DIOGENES PUGILATOR RОUХ 1828 (DECAPODA, ANOMURA, DIOGENIDAE), 

BY THE RHIZOCEPHALAN CRUSTACEAN, SEPTOSACCUS CUENOTI 
DUBOSCQ 1912 (RHIZOCEPHALA, PELTOGASTRIDAE), IN THE BLACK SEA 

OF THE COAST OF CRIMEA
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The study is devoted to establishing the level of invasion of the hermit crab family Diogenidae living off the
southern coast of the Crimean Peninsula, Black Sea by representatives of the superorder Rhizocephala. Indi-
viduals of the hermit crab, Diogenes pugilator were identified as being invaded by the specific parasite, Septo-
saccus cuenoti, at the levels of infestation extensity and intensity of 10.6% and 0–2 individuals, respectively.
Morphological studies of the external part of the parasite female, the externa, as well as of developing eggs
inside were performed. Four stages were identified during the embryonic development. The maximum and
minimum diameters of eggs, their shape index, as well as their area and volume at each of the four develop-
mental stages were calculated. The number of eggs with developing embryos in the externae, the potential
number of Septosaccus cuenoti female-produced nauplii per generation, as well as the estimated percentage of
their yield from the initial number of fertilized oocytes was calculated.

Keywords: Rhizocephala, Diogenes pugilator, parasitism, intensity and extensity of invasion, externa, morpho-
logical structure, developing egg, fertility, Black Sea
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Изучен хромосомный полиморфизм в выборках личинок фитофильного Endochironomus tendens
(Fabricius 1794), собранных в разных водоемах, относящихся к Волжскому (р. Терешка и р. Волга) и
Донскому (реки Дон, Медведица и Хопер) бассейнам на территориях Саратовской и Волгоградской
областей. Личинки собраны из тканей четырех видов прибрежно-водных растений (Sparganum erec-
tum L., Sagittaria sagittifolia L., Butomus umbellatus L., Typha angustifolia L.). Всего в кариофонде E. ten-
dens зарегистрировано 40 зиготических сочетаний хромосомных последовательностей. Семь
сочетаний последовательностей обнаружены и описаны впервые: tendA1.3, tendE4.5, tendE5.5,
tend(DG)2.4, tend(DG)3.4, tend(DG)4.5, tend(DG)4.6. Доля гетерозиготных особей составила 66.7–
100 (99.8)%, среднее число гетерозиготных инверсий на особь 1.3–3.2 (2.2). В кариотипах личинок
зарегистрировано 398 генотипических сочетаний последовательностей. Статистический анализ вы-
борок хирономид, обитающих в одном субстрате, но в разных водоемах, выявил внутривидовую ци-
тогенетическую дифференциацию. Например, между выборками личинок из сусака зонтичного,
собранного в реках разных бассейнов (реки Терешка и Дон), установлено максимальное расстояние
Махаланобиса, которое составило 6.70. При изучении хромосомной дифференциации между вы-
борками личинок, собранными из разных субстратов, но в одном водоеме (на примере р. Медведи-
ца), максимальные расстояния Махаланобиса наблюдались между выборками из ежеголовника
обыкновенного и сусака зонтичного – 2.63. Минимальные различия (0.35) наблюдались между вы-
борками личинок из сусака зонтичного и стрелолиста обыкновенного. У фитофильного E. tendens
наиболее выражена внутривидовая кариотипическая дифференциация, связанная с географиче-
ской изменчивостью. Процесс хромосомной дифференциации E. tendens связан также с развитием
адаптации личинок этого вида к минированию различных макрофитов, в процессе которой в кари-
отипах личинок формируются разнообразные геномные комбинации, позволяющие этому виду
максимально осваивать широкий спектр экологических ниш.

Ключевые слова: политенные хромосомы, хромосомный полиморфизм, Endochironomus tendens
DOI: 10.31857/S0044513421010050

Популяции многих видов насекомых характе-
ризуются высоким уровнем хромосомного поли-
морфизма, который может играть существенную
роль в видообразовании. При аллопатрическом
видообразовании со временем идет накопление
различий в геномах дивергирующих групп, что в
дальнейшем может привести к их полной репро-
дуктивной изоляции. Например, у видов Anophe-
les (Diptera, Culicidae) процесс видообразования
сопровождался изменением половой хромосомы
и был связан с распространением исходной фор-

мы через Северную Америку в Евразию через Бе-
рингийский мост, затем в подходящих условиях
предковая форма стала расширять свои террито-
рии (Ваулин, Новиков, 2016). При симпатриче-
ском видообразовании обитание в различных
экологических нишах приводит к формированию
репродуктивного барьера, как у ряда видов двой-
ников Drosophila (Diptera, Drosophilidae), обитаю-
щих в Палеарктике (Гончаренко и др., 2011).
С другой стороны, хромосомный полиморфизм
является одним из факторов, позволяющих осо-
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бям в популяциях приспосабливаться к разнооб-
разным условиям среды. Взаимосвязь между
адаптивной ролью хромосомных инверсий и эко-
логическими факторами установлена для некото-
рых видов насекомых. Например, среди предста-
вителей семейства Simuliidae виды, имеющие ши-
рокий ареал, характеризуются высоким уровнем
хромосомной изменчивости, что создает предпо-
сылки для адаптации популяции к изменяющим-
ся условиям среды (Чубарева, Петрова, 2003).
Инверсионный полиморфизм у видов Anopheles
имеет более выраженный адаптивный характер
по сравнению с личинками рода Chironomus
(Стегний, 1991), так как личинки видов Anopheles
обитают у поверхностной пленки воды и более
подвержены влиянию климатических факторов.

Представители семейства Chironomidae по
широте освоения различных местообитаний в
водной среде занимают лидирующее положение
среди других двукрылых. Водный образ жизни их
личинок связан с появлением разнообразных
адаптаций и способствует широчайшему геогра-
фическому распространению видов (Нарчук,
2004). Многие из представителей хирономид яв-
ляются удобным цитогенетическим объектом для
изучения хромосомного полиморфизма, ранее вы-
явлен ряд закономерностей инверсионного поли-
морфизма у некоторых массовых видов родов Chi-
ronomus и Camptochironomus (Гундерина и др., 1996;
Кикнадзе, 2008; Полуконова, Кармоков, 2013).
На примере видов Chironomus, личинки которых
обитают в бентосном слое водоемов, было уста-
новлено влияние географических факторов на
процесс видообразования, при этом ведущую
роль играет межконтинентальная изоляция, ко-
торая привела к дивергенции цитогенетической
структуры палеарктических и неарктических по-
пуляций видов рода (Гундерина и др., 2009). Кор-
реляция динамики хромосомного полиморфизма
с влиянием факторов среды изучена недостаточ-
но. Рассмотрено влияние ряда антропогенных
факторов, таких как загрязнение тяжелыми ме-
таллами (Петрова и др., 2000) и радионуклидами
(Кикнадзе, Истомина, 2009) на хромосомный ап-
парат хирономид. На примере Chironomus plumo-
sus (Linnaeus 1758) показано, что изменения спек-
тра и уровня хромосомного полиморфизма могут
иметь адаптивный характер и зависят не только
от экологических и климатических факторов, но
и от микроусловий водоемов, в которых обитают
личинки (Большаков, Шобанов, 2017).

Личинки фитофильных видов хирономид
вступают в относительно тесные связи с высшей
водной растительностью, обладают разной степе-
нью специализации по отношению к минирова-
нию или обрастанию погруженных органов мак-
рофитов и напрямую подвержены влиянию суб-
страта, в котором обитают (Зимбалевская, 1981).
Получены сведения о приуроченности хироно-

мид перифитона, в том числе и фитофильных хи-
рономид, к заселяемым субстратам (Дурнова и др.,
2011; 2012), однако взаимосвязи параметров хро-
мосомного полиморфизма с обитанием в разных
экологических условиях для фитофильных хиро-
номид остаются не изученными.

Endochironomus tendens (Fabricius 1794) может
служить хорошей моделью для анализа корреля-
ций между цитогенетическими показателями и
обитанием в различных субстратах, так как ли-
чинки этого вида широко распространены в во-
доемах разных типов и приспособлены к заселе-
нию как разлагающихся, так и живых частей раз-
ных видов прибрежно-водных растений (Дурнова
и др., 2011; Оглезнева, Дурнова, 2013).

Цель настоящей работы – провести анализ
хромосомного полиморфизма и цитогенетиче-
ской дифференциации у личинок E. tendens, со-
бранных из четырех растительных субстратов
в разных водоемах Саратовской и Волгоградской
областей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для работы послужили 22 выбор-

ки (673 личинки 4-го возраста), собранные в лет-
ний период 2012–2015 гг. в Саратовской и Волго-
градской областях. Личинки были извлечены
из полуразложившихся листьев ежеголовника
обыкновенного (Sparganum erectum L.), сусака
зонтичного (Butomus umbellatus L.), стрелолиста
обыкновенного (Sagittaria sagittifolia L.), рогоза
обыкновенного (Typha angustifolia L.), листьев те-
лореза обыкновенного (Stratiotes aloides L.) и со-
браны в разных водоемах Волжского (реки Те-
решка и Волга) и Донского (реки Медведица и
Хопер) бассейнов (табл. 1, см. часть 1). Определе-
ние личинок проводили по морфологическим
признакам (Макарченко, 2006). Препараты поли-
тенных хромосом из клеток слюнных желез личи-
нок готовили по этил-орсеиновой методике (Де-
мин, Шобанов, 1990). Анализ препаратов прово-
дили с использованием микроскопа Axioskop2
Plus, CCD-камеры AxioCamHRc и пакета про-
грамм AxioVision 4 (Ziess, Германия) при увеличе-
ниях 10 × 40 и 10 × 100. Дискриминантный анализ
выполнен с использованием программы STATIS-
TICA-10.0. Одна из малочисленных выборок
(6 личинок из листьев Stratiotes aloides L.) не во-
шла в статистический анализ, для которого была
использована 21 выборка (667 личинок). Рассчи-
таны частоты зиготических сочетаний последова-
тельностей во всех выборках личинок, на основа-
нии которых были вычислены средние значения
частот сочетаний последовательностей в объеди-
ненных выборках личинок (по субстратам). Про-
веден анализ с пошаговым исключением, кото-
рый позволил выделить те хромосомные плечи,
сочетания последовательностей в которых опре-
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деляли достоверные различия в объединенных
выборках личинок (табл. 4, 5). Проанализированы
рассчитанные расстояния Махаланобиса между
выборками личинок (табл. 6, 7, 8, 9).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Для оценки внутривидового инверсионного
полиморфизма использованы следующие пара-
метры: спектр хромосомных последовательно-
стей и их частоты (табл. 1), спектр и частоты зиго-
тических сочетаний последовательностей, число
гетерозиготных инверсий на особь в каждой вы-
борке (табл. 2), спектр и частота геномных ком-
бинаций (табл. 3).

Анализ геномных комбинаций в кариотипах
личинок показал их высокое разнообразие. Всего
зарегистрировано 398 сочетаний, из которых бы-
ло выбрано 23 наиболее часто встречающиеся ге-
номные комбинации, обнаруженные более чем в
трех выборках (табл. 3), из них три комбинации
(A2.3B1.2C1.1DG2.2E1.1F1.1; А2.2B1.2C1.1DG2.2E1.1F1.3;
А2.2B2.2C1.1DG2.2E1.1F1.1) также доминирова-
ли в ранее изученных водоемах (Дурнова, 2009).
Вследствие того, что было обнаружено огромное
количество геномных сочетания даже на относи-
тельно ограниченном количестве выборок, ге-
номные комбинации показали себя как недоста-
точно информативные при изучении межпопуля-
ционной дифференциации.

Как наиболее показательные, нами подробно
рассмотрены частоты сочетаний последователь-
ностей в различных хромосомных плечах. Объем
и структура изученного материала позволили
сравнивать личинок, обитающих в одном суб-
страте, но в разных водоемах, а также сравнивать
между собой выборки личинок, обитающих в
пределах одного водоема, но заселяющих разные
субстраты.

В выборках личинок, собранных из ежеголов-
ника в четырех разных водоемах (табл. 4), разли-
чия определялись частотой сочетаний последова-
тельностей в плечах tendЕ, tend(DG) и tendВ. На-
пример, в выборках личинок, собранных в
р. Волга, с высокой частотой (82%) встречено со-
четание tendЕ1.1, тогда как у личинок, собранных
в р. Дон, наиболее частое сочетание – tendЕ1.4
(50%). В выборках личинок, собранных в р. Вол-
га, с высокой частотой встречено сочетание
tend(DG)2.2 (58%), а у личинок из рек Дон, Мед-
ведица и Хопер в плече tend(DG) было невозмож-
но выделить доминирующее сочетание (табл. 4).
В популяции из р. Волга доминировало сочетание
последовательностей tendВ1.1 (75%), у личинок,
собранных в реках Дон, Медведица и Хопер, с вы-
сокой частотой встречено сочетание tendВ1.2:
р. Дон – 52%, р. Медведица – 44%, р. Хопер –
53% (табл. 4).

В выборках личинок из сусака различия опре-
делялись по соотношению частот сочетаний
последовательностей в плече tendЕ, tend(DG) и
tendА (табл. 4). В выборках личинок из р. Терешка
частота сочетания tendE1.1 составила 63%, а в вы-
борках личинок из р. Хопер доминировало соче-
тание tendE1.4 (78%). В выборках личинок из
р. Терешка встречены сочетания tend(DG)1.2
(44%) и tend(DG)1.4 (37%), тогда как у личинок,
собранных в р. Дон, с высокой частотой встрече-
но сочетание tend(DG)2.4 (63%). У личинок, со-
бранных из р. Терешка, сочетание последователь-
ностей tendA2.2 встречено с частотой 46%, а у ли-
чинок, собранных из р. Медведица, это сочетание
встречено с частотой 74%. В выборках личинок,
собранных из рек Дон и Хопер, доминировало со-
четание tendA3.3 (табл. 4).

В выборках личинок из стрелолиста, собран-
ного из двух водоемов (реки Волга и Медведица),
различия между выборками личинок определя-
лись по частотам сочетаний в плечах tendЕ и
tendА. В выборках личинок из р. Волга доминиро-
вало сочетание tendЕ1.1(87%), а у личинок, со-
бранных из р. Медведица, с высокой частотой
встретилось сочетание tendЕ2.2 (50%). В выбор-
ках личинок из р. Волга сочетания последова-
тельностей tendА2.2 и tendА2.3 встретились с оди-
наковой частотой (43%), тогда как у личинок из
р. Медведица доминировало сочетание последо-
вательностей tendА2.2 (75%) (табл. 4).

В выборках личинок, собранных из рогоза,
различия определялись сочетанием последова-
тельностей в плечах tendЕ, tend(DG) и tendB. Так,
у личинок, собранных из р. Волга, с высокой ча-
стотой встречено сочетание tendЕ1.1(81%), одна-
ко в выборках личинок из р. Медведица в плече
tendЕ невозможно выделить доминирующие со-
четания последовательностей (табл. 4). У личи-
нок, собранных из р. Волга, с высокой частотой
встречено сочетание tend(DG)2.2 (56%), тогда как
у личинок из р. Медведица сочетание tend(DG)2.2
встречено с частотой 36% (табл. 4). В выборках
личинок, собранных в р. Волга, встречено с высо-
кой частотой сочетание tendB1.1 (63%), а у личи-
нок из р. Медведица сочетание последовательно-
стей tendB1.1 встречено с частотой 48% (табл. 4).

Проведен также статистический анализ часто-
ты встречаемости сочетаний последовательно-
стей у личинок, обитающих в разных субстратах в
пределах одного водоема (табл. 5). Для р. Медве-
дица установлено, что различия между выборка-
ми из разных субстратов определяются по часто-
там сочетаний последовательностей в плечах
tendE, tendDG, tendA (табл. 5). В выборках личи-
нок, собранных из ежеголовника, сусака и рогоза,
в плече tendE было невозможно выделить доми-
нирующее сочетание последовательностей, а в
выборках личинок из стрелолиста доминировало
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Таблица 4. Среднее значение частот сочетаний последовательностей (%) у личинок, собранных в разных реках
из ежеголовника, сусака, стрелолиста, рогоза

Сочетание
последовательностей

Eжеголовник обыкновенный

р. Медведица р. Хопер р. Дон р. Волга

E1.1 39 25 24 82
E1.4 28 35 50 16
(DG)2.2 24 17 42 58
(DG)2.4 28 20 16 35
(DG)3.4 15 40 0 0
B1.1 33 27 18 75
B1.2 44 53 52 23

Сусак зонтичный

Сочетание
последовательностей р. Медведица р. Хопер р. Дон р. Терешка

E1.1 22 0 33 63
E1.4 25 78 50 15
(DG)1.2 31 0 0 44
(DG)2.2 53 22 0 11
(DG)1.4 1 0 0 37
(DG)2.4 7 33 63 4
A2.2 74 0 0 46
A3.3 4 56 63 8

Стрелолист обыкновенный

Сочетание
последовательностей р. Медведица р. Волга

E1.1 38 87
E2.2 50 0
(DG)1.2 25 4
(DG)2.2 60 52
(DG)2.4 10 22
A2.2 75 43
A2.3 19 43

Рогоз узколистный

Сочетание
последовательностей р. Медведица р. Волга

E1.1 28 81
E1.4 28 19
(DG)2.2 36 56
(DG)2.4 26 37
(DG)4.4 30 7
B1.1 48 63
B1.2 28 37
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Таблица 5. Среднее значение частот сочетаний последовательностей (%) у личинок, собранных в одной реке
из ежеголовника, сусака, стрелолиста и рогоза

Сочетание
последовательностей

Субстрат

Ежеголовник
обыкновенный

Сусак 
зонтичный

Стрелолист 
обыкновенный

Рогоз 
обыкновенный

р. Медведица

E1.1 39 22 38 28
E1.2 0 18 0 14
E2.2 31 4 50 0
E1.4 28 25 10 28
(DG)1.2 0 31 25 6
(DG)2.2 24 53 60 36
(DG)2.4 28 7 10 26
A2.2 30 74 75 44
A2.3 43 18 19 40

р. Хопер

Сочетание
последовательностей Ежеголовник обыкновенный Сусак зонтичный

A2.2 21 0
A2.3 51 33
A3.4 12 11
A3.3 16 56

р. Волга

Сочетание
последовательностей

Ежеголовник 
обыкновенный

Стрелолист 
обыкновенный

Рогоз 
обыкновенный

B1.1 75 43 63
B1.2 23 35 37
B2.2 2 22 0

Таблица 6. Расстояния Махаланобиса (справа сверху) и достоверность различий (p-уровень) (слева снизу)
между выборками личинок из ежеголовника обыкновенного

Водоемы Волга Дон Медведица Хопер

Волга 2.68 1.96 3.32
Дон 0.00 0.26 0.67
Медведица 0.00 0.05 0.25
Хопер 0.00 0.00 0.02

Таблица 7. Расстояния Махаланобиса (справа сверху) и достоверность различий (p-уровень) (слева снизу)
между выборками личинок из сусака зонтичного

Водоемы Терешка Медведица Хопер Дон

Терешка 1.24 6.23 6.70
Медведица 0.00 5.79 6.45
Хопер 0.00 0.00 1.68
Дон 0.00 0.00 0.34
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сочетание tendЕ2.2 (50%). В плече tendDG для вы-
борок личинок из ежеголовника и рогоза доми-
нирующего сочетания последовательностей не
было (табл. 5). В выборках личинок, собранных
из сусака, доминировало сочетание tendDG2.2
(53%), так же как и в выборках личинок из стре-
лолиста (60%). В выборках личинок, собранных
из стрелолиста, доминировало сочетание tendА2.2
(75%), так же как и в выборках из сусака (74%).
В выборках личинок, собранных из рогоза и еже-
головника, сочетания последовательностей tendА2.2
и tendА2.3 были встречены примерно с одинако-
вой частотой (табл. 5).

Для р. Хопер установлено, что различия между
выборками личинок из ежеголовника и сусака
определялись только по частоте сочетаний после-
довательностей в плече tendА (табл. 5). В выбор-
ках личинок из ежеголовника доминировало со-
четание tendА2.3 (51%), в выборках из сусака до-
минировало сочетание tendА3.3 (56%) (табл. 5).

У личинок, собранных в р. Волга из рогоза,
ежеголовника и стрелолиста, различия между вы-
борками личинок определялись по соотношению
сочетаний последовательностей в плече tendB.
В выборках личинок из рогоза и ежеголовника
были встречены только сочетания tendB1.1 и
tendB1.2 в (табл. 5). В выборках личинок из стре-
лолиста были встречены все сочетания, описан-
ные для этого плеча: tendB1.1 (43%), tendB1.2
(35%), tendB2.2 (22%).

ОБСУЖДЕНИЕ
Ранее при изучении цитогенетической струк-

туры популяций E. tendens в Саратовской и Са-
марской областях (Дурнова, 2009) было установ-
лено, что по количеству инверсионных вариантов
последовательностей наиболее полиморфными в
кариотипе этого вида является плечо tendE, для
которого было описано пять последовательно-
стей, и плечи tendDG и tendА, для которых описа-
ны по четыре последовательности. В результате
проведенного исследования было обнаружено,
что наиболее полиморфным является tendDG,
для которого зарегистрировано шесть инверси-
онных вариантов и двенадцать зиготических ком-
бинаций последовательностей; для плеча tendE
выявлено пять последовательностей и девять со-
четаний, для tendА – четыре последовательности
и семь сочетаний.

При исследовании кариотипической структу-
ры популяций E. tendens из водоемов Болгарии
(Michailova, Gercheva, 1982; Michailova; 1987; 1992;
1996), а также Саратовской и Самарской (Дурно-
ва, 2009) областей был отмечен высокий уровень
хромосомного полиморфизма и выявлено, что
внутри вида существуют два цитотипа. Личинки,
которые относятся к цитотипу I и которые имеют
специфические гомозиготные сочетания после-
довательностей (tendА1.1 и tend(DG)1.1), были со-
браны в водоемах Болгарии и Венгрии из тканей
рогоза широколистного, а личинки, относящиеся
к цитотипу II (последовательности tendА2.2 и
tend(DG)2.2), минировали ткани чилима и редко

Таблица 8. Расстояния Махаланобиса (справа сверху) и достоверность различий (p-уровень (слева снизу)
между выборками из р. Медведица)

Субстраты Ежеголовник
обыкновенный

Сусак 
зонтичный

Рогоз 
обыкновенный

Стрелолист 
обыкновенный

Ежеголовник обыкновенный 2.63 0.79 2.36

Сусак зонтичный 0.00 1.43 0.35

Рогоз обыкновенный 0.00 0.00 1.79

Стрелолист обыкновенный 0.00 0.14 0.00

Таблица 9. Расстояния Махаланобиса (справа сверху) и достоверность различий (p-уровень (слева снизу)
между выборками из р. Волга

Субстраты Ежеголовник
обыкновенный

Стрелолист 
обыкновенный

Рогоз 
обыкновенный

Ежеголовник обыкновенный 1.25 0.07

Стрелолист обыкновенный 0.00 1.01

Рогоз обыкновенный 0.96 0.07
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заселяли ткани рогоза широколистного (Michai-
lova, 1992). В выборках, собранных нами, особей,
относящихся к цитотипу I, не было встречено, но
в ряде выборок (табл. 2) с низкой частотой встре-
чены “гибридные” особи, в кариотипе которых
плечо tend(DG) содержало хромосомные после-
довательности обоих цитотипов-tend(DG)1.2. Та-
кие особи были встречены в сусаке, стрелолисте и
ежеголовнике, но даже в этих выборках домини-
ровали особи, относящиеся к цитотипу II
(tend(DG)2.2) и tend(А2.2).

Установлена цитогенетическая дифференциа-
ция личинок, обитающих в одинаковом субстрате
(ежеголовник, сусак, стрелолист или рогоз), но в
разных водоемах (реки Медведица, Хопер, Дон,
Волга). В результате проведенного статистиче-
ского анализа установлено, что среди личинок
E. tendens из ежеголовника, собранных в разных
водоемах, наибольшие расстояния Махаланобиса
наблюдались между выборками, собранными из
рек разных бассейнов: из р. Волга и р. Хопер –
3.32, из р. Волга и р. Дон – 2.68, из р. Медведица
и р. Волга – 1.96. Расстояния Махаланобиса меж-
ду выборками личинок, собранными в водоемах
бассейна р. Дон, составили: из р. Медведица и
р. Хопер – 0.25; из р. Медведица и р. Дон – 0.26;
из р. Дон и р. Хопер – 0.67, т.е. выборки личинок
были сходны между собой. Обнаруженные разли-
чия достоверны, p ≤ 0.0005 (табл. 6).

Для хирономид, собранных из сусака, было
выявлено, что выборки личинок из р. Терешка
отличаются от выборок личинок из водоемов
Донского бассейна, расстояния Махаланобиса
составляют от 1.24 до 6.70. Наибольшее значение
расстояния Махаланобиса обнаружено между вы-
борками личинок, собранных из разных бассей-
нов: из р. Терешка и р. Дон – 6.70 (табл. 7). Между
выборками личинок, собранными из рек Донско-
го бассейна, расстояния Махаланобиса состави-
ли: из р. Медведица и р. Дон – 6.45, из р. Медве-
дица и р. Хопер – 5.79, выборки личинок, со-
бранные в р. Хопер и в р. Дон различаются
незначительно – 1.68, (табл. 7). Все обнаружен-
ные различия достоверны, p ≤ 0.0005 (табл. 7).

Расстояние Махаланобиса между выборками
личинок, собранными из рогоза в р. Волга и
р. Медведица, составило 2.27. Между выборками
личинок, собранными из стрелолиста в р. Волга и
р. Медведица расстояния Махаланобиса состави-
ло 1.79. Обнаруженные различия достоверны (p ≤
≤ 0.0005).

При анализе цитогенетической дифференциа-
ции фитофильных хирономид были рассмотрены
различия в кариотипах личинок E. tendens, засе-
ляющих разные субстраты в пределах одного во-

доема (на примере рек Медведица, Волга и
Хопер). При проведении статистического анали-
за было выявлено, что среди выборок личинок,
собранных в р. Медведица, максимальные разли-
чия были между выборками из ежеголовника и
сусака – 2.63, а также из ежеголовника и стрело-
листа – 2.36. Расстояние Махаланобиса между
выборками личинок из рогоза и стрелолиста со-
ставило 1.79, минимальные различия выявлены
между выборками из рогоза и ежеголовника –
0.79 и из стрелолиста и сусака – 0.35 (табл. 8).
В р. Хопер расстояние Махаланобиса между вы-
борками личинок, собранными из ежеголовника
и сусака, составило 1.58. В р. Волга максимальные
различия были выявлены у личинок, собранных
из ежеголовника и стрелолиста – 1.25. Расстояние
между выборками личинок, собранными из рого-
за и стрелолиста составило 1.01. Минимальные
различия между выборками личинок были у хи-
рономид, собранных из ежеголовника и рогоза –
0.07 (табл. 9).

Высокое разнообразие хромосомных последо-
вательностей и их комбинаций в кариофонде
E. tendens обусловлено не только обитанием ли-
чинок в разных растениях, но также, безусловно,
связано и с другими параметрами водоемов (гид-
родинамическая активность, кислородный ре-
жим, химический состав воды, трофность и т.д.).
Аналогичная система хромосомного полимор-
физма была описана ранее для личинок бен-
тосного Ch. plumosus, которые обитают в различ-
ных микроусловиях Рыбинского водохранилища
и которые относятся к одной обобщенной попу-
ляций. Для всех выборок личинок Ch. plumosus ха-
рактерны общие последовательности, но, если
рассматривать каждую изученную точку как са-
мостоятельную популяцию, можно было выде-
лить последовательности, уникальные для каж-
дой из них. Вероятно, в цитогенетической структуре
популяции заложены регуляторные механизмы,
позволяющие особям максимально адаптиро-
ваться к условиям обитания (Большаков, Шоба-
нов, 2017).

Накопленные данные по структуре кариофон-
да E. tendens (по изменению спектра и частот хро-
мосомных последовательностей, частот зиготи-
ческих сочетаний и геномных комбинаций и чис-
лу гетерозиготных инверсий на особь) показали
чрезвычайно высокий уровень хромосомного по-
лиморфизма в популяциях этого вида. Разнооб-
разные зиготические сочетания, и еще более раз-
нообразные геномные комбинации у личинок
E. tendens, вероятно, обеспечивают цитогенетиче-
скую основу адаптационных возможностей, тем
самым позволяя виду максимально эффективно
осваивать среду обитания. У личинок E. tendens
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наиболее выражена внутривидовая кариотипиче-
ская дифференциация, которая связана с геогра-
фической изменчивостью, но процесс хромосом-
ной дифференциации E. tendens также связан с
развитием адаптации личинок этого вида к мини-
рованию различных макрофитов, т.к. высшие
водные растения создают уникальные микро-
условия для местообитания фитофильных хиро-
номид.
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POPULATIONAL KARYOLOGICAL ANALYSIS OF THE PHYTOPHILOUS 
ENDOCHIRONOMUS TENDENS F. (DIPTERA, CHIRONOMIDAE). 

2. CHROMOSOME POLYMORPHISM AND CYTOGENETIC 
DIFFERENTIATION IN POPULATIONS
A. A. Oglezneva1, *, N. A. Durnova1, M. Yu. Voronin2

1Razumovsky Saratov State Medical University, Saratov, 410012 Russia
2Saratov State University, Saratov, 410012 Russia

*e-mail: cucurbita25@gmail.com

Chromosomal polymorphism in samples of the phytophilous larvae of Endochironomus tendens (Fabricius
1794) collected in different reservoirs and belonging to the Volga (the Tereshka and Volga rivers) and Don
(the Don, Medveditsa and Khoper rivers) river basins in the Saratov and Volgograd regions was studied. The
larvae were taken from tssues of four species of littoral aquatic plants (Sparganum erectum L., Sagittaria sagit-
tifolia L., Butomus umbellatus L., Typha angustifolia L.). In total, 40 zygotic combinations of chromosomal se-
quences were registered in the karyotypes of E. tendens. For the first time, seven combinations of sequences:
tendA1.3; tendE4.5; tendE5.5; tend(DG)2.4; tend(DG)3.4; tend(DG)4.5; tend(DG)4.6, were discovered and
described. The number of heterozygous individuals amounted to 66.7–100 (99.8)%, the average number of
heterozygous inversions per individual being 1.3–3.2 (2.2). Three hundred and ninety eight genotypic com-
binations of sequences in chromosomal arms of the larvae were recorded and the frequency of their occur-
rence was analyzed. Statistical analysis of the samples of chironomids living in one substrate, but in different
water bodies, revealed intraspecific cytogenetic differentiation. For example, between the samples of larvae
from B. umbellatus L. collected from various river basins (the Tereshka and Don rivers), the maximum dis-
tance of Mahalanobis was 6.70. By studying the chromosomal differentiation between the larval samples col-
lected from different substrates, but in the same water body (for example, in the Medveditsa River), the max-
imum distance of Mahalanobis was observed between the samples of larvae collected from S. erectum and
B. umbellatus, reaching 2.63. The minimal differences (0.35) were observed between the larval samples of
B. umbellatus and S. sagittifolia. In the phytophilous E. tendens larvae, intraspecific karyotypic differentiation
was most pronounced, this being associated with geographic variability. The process of chromosomal differ-
entiation in E. tendens was also established to be related to the development of larval adaptations to mining
the various macrophytes, during which a variety of genomic combinations must have been formed in the
karyotypes of larvae allowing this species to maximally exploit its habitat.

Keywords: polytene chromosomes, chromosomal polymorphism, Endochironomus tendens
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Методом световой микроскопии исследована макроморфология органа обоняния анабаса (Anabas
testudineus). Входное отверстие (передняя ноздря) представляет собой короткую и неширокую на-
правленную вперед трубку. Выходное отверстие (задняя ноздря) у крупных особей (TL > 8–10 см)
почти полностью перекрывает кожная складка-клапан, возникающая при длине тела рыб 6.0 см и
постепенно увеличивающаяся в размерах. Переднюю часть обонятельной полости занимает обоня-
тельная розетка параллельного типа. Число складок в розетке увеличивается по мере роста рыб, но
не превышает 11 (TL 22 см). Обонятельные складки в центре розетки наиболее крупные, их размеры
закономерно уменьшаются к ее медиальному и латеральному краям. У рыб, достигших длины TL 6.5 см,
на боковой поверхности складок появляются вторичные складки. Отверстия, ведущие в два венти-
ляционных (акцессорных) мешка – крупный лакримальный и меньший по объему этмоидальный, –
расположены в каудальной части обонятельной полости. Предложена схема вентиляции обоня-
тельной полости. Обсуждается возможность использования анабасом обоняния для ориентации и
навигации при перемещениях по суше.

Ключевые слова: анабас, Anabas testudineus, орган обоняния, обонятельная розетка, обонятельные
складки, вентиляционный мешок, вентиляция органа обоняния, ориентация, навигация
DOI: 10.31857/S0044513420110045

Изучение морфологии органа обоняния у рыб,
разных по систематике и экологии, представляет
значительный интерес для выяснения разнообра-
зия, видовых особенностей и общих закономер-
ностей структурного и функционального разви-
тия у них обонятельной системы (Yamamoto,
1982; Zeiske et al., 1992). Анабас, или рыба-ползун
(Anabas testudineus) привлекает особое внимание
для такого рода исследований благодаря своеоб-
разной биологии – способности временно поки-
дать водоемы и выживать вне воды в течение не-
скольких часов и даже суток (Das, 1927; Johansen,
1970; Liem, 1987). Анабас – облигатно воздуходы-
шащая рыба. Он извлекает примерно равное ко-
личество кислорода за счет жаберного дыхания и
газового обмена через поверхность наджаберной
полости и хорошо развитого лабиринтового орга-
на (Munshi et al., 1986). При отсутствии в воде
кислорода только за счет воздушного дыхания он
выживает более длительное время, чем при жа-
берном дыхании в насыщенной кислородом воде,

но без доступа к атмосферному воздуху (Hughes,
Singh, 1970). Это происходит за счет того, что у
анабаса толщина жаберного эпителия намного
больше, а проницаемость газов в несколько раз
слабее, чем аналогичные показатели эпителия
наджаберной полости и лабиринтового органа
(Hughes et al., 1973; Aguilar et al., 2018).

В пределах своего обширного ареала (Индия,
Бангладеш, Китай и вся Юго-Восточная Азия)
анабас встречается в пресноводных водоемах раз-
личного типа, но наиболее обычен в небольших и
мелководных заросших водной растительностью
реках, ручьях, канавах, каналах, водохранили-
щах, прудах, рисовых чеках (Das, 1927; Smith,
1945; Rainboth, 1996). Ухудшение кислородных
условий, повышение температуры воды и сниже-
ние уровня воды, часто наблюдаемые в этих водо-
емах, особенно в засушливое время года, не по-
буждают анабаса выходить на сушу в поисках бо-
лее подходящих для обитания водоемов. Как
следует из результатов экспериментов, покидать

УДК 597.554.3:591.3.486
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воду стимулирует недостаток корма и усиливаю-
щаяся пищевая конкуренция (Liem, 1987; Павлов
и др., 2018). Согласно наблюдениям в природе,
выход на сушу происходит в ночные часы и в се-
зон дождей (Das, 1927; Liem, 1987), хотя упомина-
ется о перемещениях по суше и в сухое время
(Smith, 1945). Расстояние, преодолеваемое за
один выход, достигает почти 200 м (Pinter, 1986,
цит. по: Graham 1997); по другим наблюдениям
анабас проходит свыше 90 м сложного маршрута
примерно за 30 мин (Smith, 1945). В лаборатор-
ном эксперименте максимальная скорость пере-
мещения приближается к 1.8 длины тела в секун-
ду, что для подопытных рыб длиной 14.3 см со-
ставляет 25.6 см/с (Davenport, Abdul Matin, 1990).
На своем пути рыбы способны двигаться вверх по
наклонной поверхности (до 25°–30°) и преодоле-
вать невысокие вертикальные препятствия (Dav-
enport, Abdul Matin, 1990).

Сведения о направленности перемещений
анабаса по суше в доступной литературе отыскать
не удалось, однако многими авторами упомина-
ется, что воздушное дыхание позволяет этим ры-
бам выходить из воды и расселяться, переходя из
водоема в водоем (Das, 1927; Smith, 1945; Liem,
1987; Davenport, Abdul Matin, 1990; Linke, 1992;
Sayer, Davenport, 1991; Rainboth, 1996; Graham,
1997; Sokheng et al., 1999). Ориентируется ли ана-
бас на суше и каким образом это ему удается, не-
известно, хотя по предположениям некоторых
авторов анабас способен к хомингу (Smith, 1945)
и может находить путь к новым водоемам (Linke,
1992). Поскольку выход на сушу происходит в
ночные или предутренние часы, а перемещаться
анабас предпочитает по участкам, поросшим тра-
вой (Das, 1927; Liem, 1987), то ориентация и нави-
гация по зрительным ориентирам, запоминаемых
рыбой, как это происходит, например, у амфи-
бионтного батигобиуса Bathygobius soporator (Ar-
onson, 1971), вряд ли возможна. Другие рыбы, то-
же способные долгое время находиться вне воды,
ориентируются по солнцу, чтобы двигаться по
направлению к водоему, к которому должны вер-
нуться, чтобы не погибнуть (пятноголовый фун-
дулюс (Fundulus notti)), либо определяют верное
направление по отраженному от водной поверх-
ности поляризованному свету (обыкновенный
фундулюс (Fundulus heteroclitus)) (Goodyear, 1970;
Bressman et al., 2016). Однако зрительная ориента-
ция не может рассматриваться в качестве возмож-
ной для анабаса, предпочитающего выходить из
воды в темное время суток. Ориентация по укло-
ну местности, способность к которой проявляет-
ся у некоторых рыб (мраморный ривулус (Kryptol-
ebias marmoratus), гамбузия (Gambusia affinis))
(Boumis et al., 2014; Bressman et al., 2019), тоже
представляется мало приемлемой для анабаса,
населяющего равнинные водоемы.

Среди дистантных сенсорных систем важную
роль в ориентации и навигации у многих водных
и наземных животных играет обоняние (Hasler,
1966; Hasler, Scholz, 1983; Grassman, 1993; Cardé,
Willis, 2008; Lohmann et al., 2008; Nevitt, 2008; Wy-
att, 2014). Амфибионтные животные, такие как
лягушки и жабы (Anura), также руководствуются
запаховыми сигналами при миграции к родным
водоемам (хоминг) для нереста или зимовки и
при возвращении к летним участкам обитания
(Grubb, 1973, 1973а; Sinsch, 1992; Ogurtsov, 2004).
Поэтому использование анабасом обонятельных
ориентиров во время сухопутных перемещений к
новым водоемам или для возвращения в исход-
ный нельзя исключать.

Существующие данные об обонятельной си-
стеме анабаса крайне ограничены. Сообщается,
что в органе обоняния у половозрелых рыб имеет-
ся до 10 обонятельных складок, располагающихся
параллельно друг другу (Datta et al., 1976). На бо-
ковой поверхности складок от основания и до
гребня обнаружены невысокие вторичные склад-
ки, отсутствующие у молодых особей (Rahmani,
Khan, 1980, 1981а). В обонятельном эпителии
присутствуют основные типы клеток – сенсор-
ные нейроны, мерцательные, опорные и базаль-
ные клетки. Слизистые клетки найдены лишь в
эпителии вентиляционных (акцессорных) меш-
ков (Rahmani, Khan, 1980, 1981а). Отмечается сла-
бое развитие у анабаса обонятельных долей в пе-
реднем мозге (Bersa, 1997, цит. по: Binoy et al.,
2015). Сведения о способности анабаса реагиро-
вать на обонятельные стимулы отсутствуют.
Предполагается, что анабас принадлежит к ры-
бам-макросматикам, у которых обонятельная си-
стема развита слабо и ее роль в жизни невелика
(Datta et al., 1976; Rahmani, Khan, 1981). Выявлен-
ное у анабаса стремление объединяться в группы,
состоящие из знакомых особей своего вида, кон-
тролируется зрительной рецепцией, запаховые
сигналы (феромоны) на такой выбор рыб влия-
ния не оказывают (Binoy, Thomas, 2006; Binoy et al.,
2015).

Целью настоящего исследования было изуче-
ние макроморфологии и вентиляции органа обо-
няния у анабаса Anabas testudineus. В задачи работы
входило также проследить за морфологическими
изменениями органа обоняния, связанными с ро-
стом рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Рыбы отловлены в водоемах, расположенных в

окрестностях г. Нячанг (провинция Кханьхоа,
Вьетнам), часть рыб приобретена живыми на
местном рынке. После доставки в лабораторию
Приморского отделения Совместного Россий-
ско-Вьетнамского тропического научно-иссле-
довательского и технологического центра рыб из-
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меряли и фиксировали в 4% водном растворе
формальдегида. Препарирование и исследование
морфологии органа обоняния выполнены под
бинокулярным микроскопом МБС-1. Измерения
морфологических структур сделаны с помощью
окулярного микрометра. Вентиляцию органа
обоняния изучали на фиксированных препаратах
при механической имитации движения челюстей
и жаберных крышек, для визуализации токов во-
ды использовали взвесь черной китайской туши.
Всего морфологическому исследованию подверг-
нуты 103 особи с абсолютной длиной тела (TL)
3.8–22.0 см.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Морфология органа обоняния. Орган обоняния

расположен ростральнее и медиальнее глаз (рис. 1).
Обонятельная полость открывается наружу пе-
редней (входной) и задней (выходной) ноздрями,
отстоящими друг от друга. Передняя ноздря нахо-
дится вблизи верхней челюсти, имеет форму на-
правленной вперед короткой трубки, идущей от
центра неглубокой округлой впадины на эпидер-
мальном своде ростральной части обонятельной
полости, сформированной у рыб всех исследо-
ванных размеров (рис. 2). У самых крупных из ис-
следованных особей, ростральная часть этой впа-
дины заходит под выступающий край верхней че-
люсти. Трубка в длину достигает 2.1 мм, внешний
диаметр составляет 62–86% от ее длины (табл. 1).

Задняя ноздря в виде округлого канала прохо-
дит сквозь костно-хрящевую перемычку. Снару-
жи отверстие ноздри окружено невысоким обод-
ком и почти полностью перекрыто эластичной
кожной складкой-клапаном. Свободный просвет,
ограниченный краями складки и самой ноздри, у
крупных особей (TL > 9.5 см) узкий и серповид-
ный (рис. 2).

Обонятельная полость эллипсоидная и упло-
щенная, окружена костной капсулой, сверху в ро-
стральной части перекрыта тонкой эпидермаль-
ной крышей, в каудальной части – широкой
утолщенной костно-хрящевой перемычкой, со-
стоящей из хрящевого сочленения выростов но-
совой (nasale) и слезной (lacrimale) костей. На дне
в передней части обонятельной полости находит-
ся почти симметричная обонятельная розетка па-
раллельного типа, образованная у исследованных
особей 5–11 обонятельными складками (рис. 3).
Ширина розетки примерно вдвое больше ее дли-
ны, она практически полностью заполняет ро-
стральную часть обонятельной полости (табл. 1).
Складки располагаются параллельно друг другу и
отходят в каудальном направлении от узкой сла-
боизогнутой поперечной площадки (рис. 3).
В центре розетки обонятельные складки наибо-
лее крупные, близкие по длине, их толщина до-
стигает 350–400 мкм, расстояние между складками

около 15–20 мкм. К медиальному и латеральному
краям розетки размеры складок закономерно
уменьшаются (рис. 4). У рыб с TL > 65 мм на круп-
ных складках отчетливо видна продольная вто-
ричная складчатость. Число вторичных складок
на боковой поверхности первичной складки до-
стигает 9–11 у наиболее крупных рыб. Гребень
складок уплощен, у рыб с TL > 100 мм в его ди-
стальной части имеется небольшой закругленный
направленный назад языкообразный вырост,
лишенный вторичной складчатости и поэтому
меньшей толщины по сравнению с самой
складкой.

На дне обонятельной полости за обонятельной
розеткой находятся два близко расположенных
отверстия, одно из которых занимает медиаль-
ное, другое – латеральное положение и ведут со-
ответственно в полость вентиляционных мешков –
лакримального и этмоидального (рис. 3 и 5). Оба
отверстия округлые, у крупных особей диаметр
отверстия этмоидального мешка больше, чем ла-
кримального отверстия (табл. 1). Диаметр каждо-
го из этих отверстий больше диаметра каждой из
ноздрей. Большой лакримальный мешок нахо-
дится под дном обонятельной полости, сужаясь,
он тянется под лакримальной костью в вентраль-
ном направлении вдоль глазной впадины (рис. 5).
Этмоидальный мешок меньше по объему, он вы-
тянут в ростральном направлении вдоль медиаль-
ной стенки обонятельной полости. Этмоидаль-
ные мешки правого и левого органов обоняния
разделяют этмоидальная кость и хрящевая пере-
городка. Полости вентиляционных мешков из-
нутри выстланы прочной и эластичной оболоч-
кой. По нашим ориентировочным оценкам, сум-
марный объем лакримального и этмоидального

Рис. 1. Голова анабаса (Anabas testudineus): пн – перед-
няя ноздря, зн – задняя ноздря.

зн

пн
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Рис. 2. Передняя ноздря (A–C – вид с латеральной, дорсальной и ростральной сторон) и задняя ноздря (D) у анабаса
(Anabas testudineus); вч – верхняя челюсть, к – кожная складка-клапан. Шкала 0.5 мм.

A B

C D

вч вч

к

Рис. 3. Обонятельная розетка с 7 обонятельными складками (A) и отверстия, ведущие в вентиляционные мешки (B), у
анабаса (Anabas testudineus), TL 54 мм; эм и лм – этмоидальный и лакримальный вентиляционные мешки, о – глаз, пп –
поперечная площадка, Р/К – ростро-каудальное направление. Шкала 0.5 мм.
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мешков значительно превышает объем обоня-
тельной полости.

Онтогенетические изменения органа обоняния.
Возрастные изменения в морфологии органа обо-
няния прослежены начиная от особей размером
3.8–4.0 см. У анабаса этого размера все основные
структурные элементы орган обоняния уже при-
сутствуют – обонятельная розетка со складками,
передняя и задняя ноздри, оба вентиляционных
мешка. У молоди, как и у особей всех других раз-
меров, область вокруг входной ноздри имеет вид
неглубокой округлой впадины, у наиболее круп-
ных особей (TL > 15 см) ростральный край впади-
ны накрывает рельефно выступающая верхняя
челюсть. Задняя ноздря у самых мелких из иссле-
дованных особей (TL ≤ 4.0 см) круглая, толщина
костно-хрящевой крыши обонятельной полости
небольшая. По мере роста рыб толщина крыши
увеличивается, а на ростральном крае задней
ноздри начинает образовываться складка-кла-
пан. Клапан становится заметным у рыб длиной
около 6 см TL, у рыб длиной 8 см клапан выражен
хорошо – он тонкий, округлый и частично закры-
вает отверстие выходной ноздри. С ростом рыб
диаметр задней ноздри и размер клапана увели-
чиваются таким образом, что клапан начинает
перекрывать значительную часть ноздри, остав-
ляя свободной узкую полукруглую щель (рис. 6).
Расстояние между входной и выходной ноздрями
увеличивается.

Самые мелкие исследованные особи имеют
сформированную розетку из 5–7 обонятельных

складок с заостренным гребнем (табл. 1). В даль-
нейшем количество складок медленно увеличи-
вается. Новые складки образуются на латераль-
ном и медиальном краях розетки, они неболь-
шие, имеют почти прямоугольную форму (вид
сбоку), на поперечном срезе овальные, без вто-
ричной складчатости. По мере роста рыб складки
становятся длиннее и шире, дистальная часть их
гребня заостряется, каудальный край постепенно
поднимается и приобретает вид небольшого язы-
кообразного выроста (рис. 7). Толщина выроста
меньше, чем толщина складки. Складки в центре
розетки самые крупные (рис. 4), их гребень упло-
щен, заостренность каудального выроста выра-
жена слабо. Толщина складок увеличивается с
ростом рыб – от 75 мкм у особей < 6 см TL до 600–
650 мкм у наиболее крупной из исследованных
особей, длиной 22 см TL (табл. 1). Измерения,
проведенные у 10 особей, каждая из которых име-
ла длину тела TL 12.0–16.6 см и 9 складок в розет-
ке, показали, что длина, высота и ширина скла-
док в большинстве случаев значимо коррелирует
с длиной тела (табл. 2). После достижения анаба-

Рис. 4. Зависимость размеров первичных обонятель-
ных складок от их положения в розетке у анабаса
(Anabas testudineus): 1 – длина, 2 – высота, 3 – толщи-
на складки. Порядковые номера складок даны в на-
правлении от латеральной к медиальной стороне ро-
зетки. Анализ проведен по 10 особям (TL 12.0–16.6 см),
каждая из которых имеет 9 складок в розетке.
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Рис. 5. Схема органа обоняния (A) и расположение и
размеры вентиляционных мешков относительно ко-
стей черепа (B) у анабаса (Anabas testudineus): с – обо-
нятельная складка, e – ethmoidale, n – nasale, f – fron-
tale, l – lacrimale, pf-le – prefrontale-lateral ethmoidale,
pv – prevomer. Остальные обозначения – см. рис. 1–3.
Рисунок черепа анабаса – по: Liem, 1963.
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сом длины 6.5 см (TL) на боковой поверхности
центральных складок становятся заметными пер-
вые параллельные вторичные складки, ориенти-
рованные вдоль ростро-каудальной оси первич-
ной складки.

У исследованных рыб всех размеров хорошо
видны входные отверстия обоих вентиляционных
мешков. У мелких особей их диаметр примерно
одинаковый, хотя размер этмоидального мешка у
молоди значительно меньше, чем лакримального.
По мере роста рыбы входное отверстие этмои-
дального мешка становится крупнее, чем входное
отверстие лакримального мешка (табл. 1), при
этом этмоидальный мешок остается значительно
меньшим по размерам, чем лакримальный у осо-
бей всех размеров.

Вентиляция органа обоняния. Имитация дыха-
тельных движений на фиксированных препара-
тах рыб показала, что раскрытие ротового отвер-
стия вызывает поступление воды в орган обоня-
ния через переднюю ноздрю. Заднюю ноздрю в
это время, из-за создающегося отрицательного
давления в обонятельной полости, перекрывает
клапан. Ток воды внутрь обонятельной полости
возникает, по-видимому, из-за изменения объе-
ма вентиляционных мешков в результате смеще-
ния прилегающих к ним костей черепа и верхней
челюсти. Вода попадает в центр лежащей непо-
средственно под передней ноздрей поперечной
площадки, от которой отходят обонятельные
складки. Вода проходит между складками и вса-
сывается внутрь расширяющихся вентиляционных

Рис. 6. Изменение формы (A–C) и схема формирования кожной складки-клапана (D) в задней ноздре у анабаса (Ana-
bas testudineus) с увеличением длины тела рыбы (TL); обозначения см. на рис. 1 и 2. Шкала 0.5 мм.
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Таблица 2. Значения коэффициента корреляции Спирмена (rs) между длиной тела рыб и размерами обонятель-
ных складок, имеющих разное расположение в обонятельной розетке, состоящей из 9 складок, у анабаса (Anabas
testudineus)

Примечания. Порядковые номера складкам даны от латеральной к медиальной стороне обонятельной розетки. *, ** и *** –
уровень значимости p < 0.05, 0.01 и 0.001 соответственно.

Параметр 
складки

Порядковый номер складки

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Длина 0.23 0.47 0.76* 0.84** 0.78** 0.78** 0.78** 0.32 0.66*
Высота 0.56 0.59 0.65* 0.74* 0.67* 0.69* 0.44 0.38 0.76*
Толщина 0.69* 0.65* 0.79** 0.89*** 0.91*** 0.89*** 0.80** 0.58 0.55
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мешков. Сдавливание вентиляционных мешков
при смыкании ротового отверстия выталкивает
воду в обонятельную полость и далее через зад-
нюю ноздрю наружу. Клапан ноздри в этот мо-
мент отходит вверх и облегчает выход воды.

ОБСУЖДЕНИЕ

Ноздри. Орган обоняния у анабаса, как и у
многих других рыб, относится к дитремному ти-
пу, т.е. имеет две ноздри – переднюю входную и
заднюю выходную (Døving, 1986). Передняя нозд-
ря представляет собой направленную вперед ко-
роткую трубку, что встречается у рыб разных по
систематике, но часто сходных по образу жизни.
Большинство их предпочитает стоячие и медлен-
но текущие водоемы, прибрежные биотопы с
большим числом укрытий, многие из них мало-
подвижные донные или придонные рыбы. Перед-
нюю ноздрю в виде трубки имеют эволюционно
древние Polypteriformes (Cladistia) и Amiiformes и
различные Teleostei из семейств Gobiidae, Mu-
raenidae, Mastacembelidae, Cobitidae, Lophiidae,
Anguillidae и другие (Liermann, 1933; Шмальгау-
зен, 1962; Pfeiffer, 1968; Kleerekoper, 1969; Zeiske
et al., 1992; Sarkar et al., 2014). Длина трубки перед-
ней ноздри у рыб разных таксонов различается,
но диаметр этой трубки небольшой, что представ-
ляет морфологическую адаптацию, снижающую
вероятность попадания в обонятельную полость

взвешенных в воде частиц донного грунта. Длин-
ная трубка передней ноздри, например у Polypter-
iformes и многих Muraenidae, облегчает, по-види-
мому, локальный обонятельный поиск или поз-
воляет направленно оценивать окружающее
запаховое пространство. Возможно, такой спо-
собностью обладает и анабас, у которого трубка
передней ноздри хорошо выражена (рис. 2).

Наличие в задней ноздре крупного клапана,
направленного назад от переднего края обоня-
тельного отверстия, отличает анабаса от других
рыб. Складка-клапан в задней ноздре имеется да-
леко не у всех рыб, она отсутствует, например,
у Acipenseriformes, Salmoniformes, Cypriniformes,
Esociformes и других. У анабаса клапан может
полностью перекрывать ноздрю, что, как и узкая
трубка передней ноздри, предохраняет от нежела-
тельного попадания в полость органа обоняния
мелких частиц, особенно при зарывании в или-
стый донный грунт для пережидания засушливо-
го периода года (Das, 1927; Smith, 1945; Mookerjee,
Mazumdar, 1946 – цит. по: Datta et al., 1976). Пере-
крытая клапаном ноздря будет также препятство-
вать обсыханию обонятельного эпителия при вы-
ходе анабаса на сушу. Однако основное назначение
клапана, на наш взгляд, связано с вентиляцией
обонятельной полости (см. ниже). Аналогичная
складка-клапан найдена также у Cyprinodon-
tiformes, но у них, в отличие от анабаса, она отхо-
дит от заднего края обонятельного отверстия и
направлена вперед (Zeiske, 1974). Складка-клапан
обнаружена в щелевидной задней ноздре у радуж-
ных рыб Melanotaeniidae (Atheriniformes) (Breuck-
er et al., 1979; Zeiske et al., 1979), у Scombridae (Per-
ciformes) (Gooding, 1963). У относящихся к Spari-
dae (Perciformes) сарпы Sarpa salpa и сарга Diplodus
vulgaris в задней ноздре имеется две складки, об-
ращенные навстречу друг другу (Døving et al., 1977).

Обонятельная полость, розетка и складки. Обо-
нятельная полость у анабаса также имеет свои от-
личия. Передняя часть полости почти полностью
заполнена обонятельной розеткой, тогда как зад-
няя часть свободная, в ней на дне расположены
отверстия двух вентиляционных мешков, а вверху –
отверстие в короткий канал задней ноздри. Обо-
нятельная розетка параллельного типа с располо-
жением первичных обонятельных складок вдоль
длинной оси тела (тип “D” по: Yamamoto, Ueda,
1979). Розеткой такого же типа обладают различ-
ные представители Channoidei – сестринского по
отношению к Anabantoidei подотряда (Shibuya,
1960; Schulte, Riehl, 1977; Rana et al., 1978; Yama-
moto, Ueda, 1978; Mandal et al., 2005; Rüber et al.,
2006; Khaparde et al., 2012), но также и системати-
чески далекие южноамериканская аравана (Osteo-
glossum bicirrhosum (Osteoglossiformes)) (Шмаль-
гаузен, 1962), радужная меланотениа (Melanotae-
nia (=Nematocentris) maccullochi) и другие виды
радужных рыб (Atheriniformes) (Zeiske et al., 1979),

Рис. 7. Формирование первичной обонятельной
складки и вторичной складчатости у анабаса (Anabas
testudineus): A–B – закладка обонятельной складки,
вид сбоку и поперечный срез; C–D – обонятельная
складка у рыб длиной тела 5 см (TL), вид сбоку и по-
перечный срез; E–F – обонятельная складка у рыб
длиной тела > 13 см (TL), вид сбоку и поперечный
срез; вс – вторичная складчатость.
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угрехвостый сом (Plotosus lineatus (Siluriformes))
(Theisen et al., 1991), морские удильщики (Lophii-
formes) (Yamamoto, Ueda, 1978), различные виды
камбал (Pleuronectiformes) – рогатая (Pleuronich-
thys cornutus), морская (Pleuronectes platessa), евро-
пейская речная (Platichthys flesus) (Liermann, 1933;
Шмальгаузен, 1962; Holl, 1965; Yamomoto, Ueda,
1979). У близкородственных анабасу китайского
макропода (Macropodus chinensis) и целующегося
гурами (Helostoma temmincki), входящих вместе с
анабасом в Anabantoidei, строение розетки похо-
жее, но из-за того, что немногочисленные склад-
ки слегка веерообразно расходятся, розетку этих
рыб относят к типу “Е” (по: Yamomoto, Ueda,
1979), также как и розетку у длиннорылого пан-
цирника (Lepisosteus osseus (Lepisosteiformes))
(Шмальгаузен, 1962; Rahmani, Khan, 1981). В ро-
зетках параллельного и веерообразного типов от-
сутствует септа – центральная складка, отличаю-
щаяся от остальных складок по размеру, форме и
клеточному составу эпителия. Однако можно по-
лагать, что рудиментом септы у анабаса является
длинная и узкая площадка, от которой отходят
первичные обонятельные складки. Справедли-
вость этого предположения может быть провере-
на, если проследить за формированием обоня-
тельной розетки у ранней молоди анабаса в период,
когда возникают первые обонятельные складки.

Еще одна особенность морфологии органа
обоняния анабаса – вторичная складчатость на
боковой поверхности первичных обонятельных
складок. Параллельные вторичные складки у ана-
баса небольшие по высоте и тянутся вдоль рост-
ро-каудальной оси первичной складки (Rahmani,
Khan, 1981а). Разные по размерам и форме вто-
ричные складки обнаружены на первичных обо-
нятельных складках у рыб, принадлежащих к
Chondrichthyes, Salmoniformes, Perciformes, Gadi-
formes и другим группам (Teichmann, 1954; The-
isen et al., 1986; Pfeiffer, 1963; Holl, 1965; Bertmar,
1972; Девицина, 1972; Yamamoto, Ueda, 1977, 1979;
Cox, 2008; Ghosh, Chakrabarti, 2010, 2014). Инте-
ресно, что у китайского макропода и целующего-
ся гурами, относящихся, как и анабас, к Anaban-
toidea, такие складки отсутствуют (Rahmani,
Khan, 1981).

Считается, что вторичная складчатость увели-
чивает поверхность обонятельного эпителия, в
том числе площадь его сенсорной части, и повы-
шает таким образом рецепторную оснащенность
органа и потенциальные возможности обоня-
тельной системы в целом (Zeiske et al., 1992; Døv-
ing, Kasumyan, 2008). Однако у анабаса в эпите-
лии вторичных складок обонятельные сенсорные
нейроны отсутствуют, они сосредоточены в эпи-
телии между вторичными складками (Rahmani,
Khan, 1981а). Ростро-каудальная ориентация вто-
ричных складок соответствует направлению ос-
новного потока воды, проходящего через обоня-

тельную полость. Поэтому более вероятным
выглядит предположение, что невысокие вто-
ричные складки канализируют и облегчают про-
хождение микропотоков воды в узком простран-
стве между первичными складками. Вода, теку-
щая по своеобразным каналам, образуемым
параллельными вторичными складками, будет
постоянно омывать жгутики и микровилли сен-
сорных нейронов и доставлять к ним запаховые
вещества. Прохождению воды по каналам спо-
собствуют также мерцательные клетки, которые,
как было выяснено, располагаются преимуще-
ственно на боковых стенках вторичных складок
(Rahmani, Khan, 1980).

Формирование органа обоняния. Развитие орга-
на обоняния прослежено нами у анабасов длиной
более 4 см, т.е. примерно с возраста 3–4 мес (Mo-
rioka et al., 2009). У молоди этого размера боль-
шинство структур в органе уже сформированы –
имеются передняя и задняя ноздри, оба вентиля-
ционных мешка, а обонятельных складок уже 5–7,
т.е. больше половины от их максимально возмож-
ного числа в розетке у анабаса (11) (табл. 1). Это
указывает на раннее онтогенетическое развитие
органа обоняния у анабаса. По мере роста рыб
морфология органа претерпевает дальнейшее
развитие, но происходит это развитие относи-
тельно медленно и выражается в основном в по-
явлении и росте кожного эластичного клапана в
задней ноздре, в увеличении линейных размеров
самого органа и всех его структур – длины и диа-
метра трубки передней ноздри, размеров обоня-
тельной розетки и составляющих ее первичных
обонятельных складок, отверстий, ведущих в ак-
цессорные мешки (табл. 1). На боковой поверх-
ности первичных складок у анабаса, достигшего
6.5 см (TL), развивается и становится заметной
вторичная складчатость. Появление вторичной
складчатости связывают с достижением анабасом
половой зрелости, наступающей при длине при-
мерно 8–13 см (Rahmani, Khan, 1981а) или чуть
позже (10–15 см) (Smith, 1945). Вторичные склад-
ки возникают на центральных первичных склад-
ках вначале у основания, а затем по всей их по-
верхности (Rahmani, Khan, 1981а), хотя в нашей
работе мы не нашли подтверждения такой дина-
мике, скорее развитие вторичной складчатости
имеет обратное направление – от вершины пер-
вичной складки к ее основанию.

Известно, что в онтогенезе у рыб вторичная
складчатость возникает после того, как число
первичных складок в розетке становится макси-
мальным и далее с ростом рыб не увеличивается.
У ранее исследованных видов это происходит за-
долго до достижения рыбами половой зрелости
(Watling, Hilleman, 1964; Døving, Kasumyan, 2008;
Kudo et al., 2009). У видов, не имеющих вторич-
ной складчатости, число первичных складок в ро-
зетке нарастает в течение всего соматического ро-
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ста рыб (Atta, 2013; Пащенко, Касумян, 2017).
У анабаса, несмотря на наличие вторичной
складчатости, число первичных складок увеличи-
вается постоянно, но эти изменения происходят
медленно (рис. 8). Такой вариант онтогенетиче-
ского развития обонятельной розетки у рыб вы-
явлен впервые. Очевидно, что непрерывное появ-
ление у анабаса новых первичных обонятельных
складок в розетке и увеличение их размеров (дли-
ны и высоты) приводят, как и у других рыб, к уве-
личению площади обонятельного эпителия и об-
щего числа сенсорных нейронов в нем (Døving,
Kasumyan, 2008; Пащенко, Касумян, 2017). Воз-
никновение вторичной складчатости заметным
образом не изменяет плавный линейный рост
числа первичных складок в розетке по мере уве-
личения длины рыб (рис. 8). Это подтверждает
предположение, что вторичная складчатость у
анабаса скорее всего требуется для упорядочения
и направления микропотоков воды вдоль зоны,
где расположены обонятельные сенсорные ней-
роны.

Акцессорные мешки и вентиляция органа обоня-
ния. У анабаса к обонятельной полости примыка-
ют два акцессорных носовых мешка. Такие меш-
ки в соответствии с их основной функцией обыч-
но называют вентиляционными (Zeiske et al.,
1992). Они обнаружены у многих видов, чаще все-
го у медленно плавающих или малоподвижных
рыб, хотя в этом правиле имеется много исключе-
ний. Несмотря на значительные видовые разли-
чия по размерам и числу вентиляционных меш-
ков (Døving, 1986; Zeiske et al., 1992; Webb, 1993;

Kasumyan, 2004; Zielinski, Hara, 2007), у многих
видов, в том числе и у анабаса, мешки открыва-
ются в обонятельную полость в ее каудальной ча-
сти, т.е. позади обонятельной розетки (Zeiske,
1974; Døving et al., 1977; Rahmani, Khan, 1980; The-
isen et al., 1991; Munshi, Hughes, 1992; Webb, 1993;
Belanger et al., 2003). Лакримальный мешок по
размерам чаще всего превосходит этмоидальный
(Nevitt, 1991). У анабаса в выстилающем оба меш-
ка эпителии присутствуют многочисленные сли-
зистые клетки, а в субэпителиальном слое – мы-
шечные (Rahmani, Khan, 1980).

Акцессорные носовые мешки окружены кост-
ными элементами черепа и верхней челюсти.
Смещения этих костных структур, вызываемые
дыхательными движениями, приводят к измене-
ниям механического воздействия на стенки вен-
тиляционных мешков и, как следствие, к сокра-
щению или увеличению их объема (Kapoor, Ojha,
1972; Holl, 1974; Nevitt, 1991). При встрече с запа-
ховым стимулом рыбы могут интенсифицировать
поступление воды в обонятельную полость пред-
намеренно, широко раскрывая и закрывая рот
(“зевание”) или совершая резкие движения че-
люстями и жаберными крышками (“кашель”),
что максимально усиливает механическое воз-
действие на вентиляционные мешки (Nevitt, 1991).

Наши эксперименты показали, что при имита-
ции дыхательных движений у анабаса при рас-
крытии ротового отверстия происходит поступ-
ление воды через переднюю ноздрю в обонятель-
ную полость и при смыкании челюстей – выброс
воды через заднюю ноздрю. Разрежение, создава-

Рис. 8. Зависимость числа первичных складок в обонятельной розетке от длины тела (TL) у анабаса (Anabas testudineus).
Стрелкой отмечен размер рыб, при котором на первичных обонятельных складках начинает формироваться вторич-
ная складчатость.
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емое в обонятельной полости при расширении
вентиляционных мешков, приводит к опусканию
клапана и перекрыванию задней ноздри, что
улучшает поступление воды через переднюю
ноздрю. При сжатии мешков клапан поднимает-
ся и не препятствует выходу воды наружу через
заднюю ноздрю. Выход ее через переднюю нозд-
рю блокируется узкой и достаточно длинной
трубкой этой ноздри, а также тем, что передняя
часть обонятельной полости заполнена обоня-
тельными складками, тогда как задняя часть по-
лости полностью свободна и не препятствует дви-
жению воды. По нашим наблюдениям, у анабаса
при обычных (плавных) движениях челюстей во-
да из органа обоняния через переднюю ноздрю
наружу не выходит. Поступление воды внутрь
обонятельной полости через переднюю ноздрю и
выход ее наружу через заднюю происходит у всех
рыб, имеющих орган обоняния дитремного типа,
хотя механизмы, обеспечивающие такую направ-
ленность движения воды, могут быть разными
(Kapoor, Ojha, 1972; Holl, 1974; Døving et al., 1977;
Nevitt, 1991).

Таким образом, цикл вентиляции органа обо-
няния у анабаса выглядит следующим образом.
Вода, поступающая в обонятельную полость че-
рез переднюю ноздрю, попадает в центр площад-
ки, от которой отходят обонятельные складки,
затем проходит между складками по микрока-
налам, образуемым вторичными складками, и
входит в вентиляционные мешки, расширяющи-
еся при открывании рыбой рта (рис. 9). Закрыва-
ние рта и сдавливание мешков вызывают выход
из них воды вначале в каудальную половину обо-
нятельной полости, свободную от каких-либо
структур, а затем наружу через открывшуюся под
напором воды заднюю ноздрю. Строгая направ-
ленность потоков воды в обонятельной полости
достигается благодаря размерам и расположению
ноздрей, наличию клапана, ростральному поло-
жению розетки и особой микроструктуре поверх-
ности обонятельных складок, а также благодаря
тому, что выходные отверстия крупных акцессор-
ных мешков расположены в каудальной части
обонятельной полости. Широкие отверстия ак-
цессорных мешков, несомненно, снижают турбу-
лентность потоков внутри обонятельной поло-
сти. Узкая трубка входной ноздри не позволяет
проникать в орган обоняния значительных объе-
мов воды при плавании или нахождении анабаса
в потоке. Возможно, в интервалах между дыха-
тельными движениями некоторую роль в венти-
ляции органа могут играть мерцательные клетки
обонятельного эпителия. Способ активной (при-
нудительной) вентиляции органа обоняния за
счет акцессорных мешков называют циклосмати-
ей (Døving et al., 1977).

Циклосматия в онтогенезе у анабаса формиру-
ется, по-видимому, рано, поскольку оба вентиля-

ционных мешка имеются уже у наиболее мелких
из исследованных нами особей (около 4 см TL).
Однако у них отсутствует клапан в задней ноздре,
а размеры мешков, особенно этмоидального, от-
носительно невелики, что указывает на постепен-
ное онтогенетическое формирование вентиляци-
онного механизма. Завершается этот процесс в
возрасте, близком к достижению половозрело-
сти, наступающей у анабаса при длине 10–15 см
(Smith, 1945).

Несомненно, что вентиляция обонятельной
полости у анабаса происходит не только при дви-
жениях челюстей при жаберном (водном) типе
дыхания, но и при атмосферном, когда рыба,
поднявшись к поверхности воды, захватывает
очередную порцию свежего воздуха. Очередная
порция воздуха захватывается примерно 1 раз в
1–4 мин и зависит от температуры воды, при
стрессе рыб частота жаберных движений стано-
вится значительно выше (Das, 1927). Попадает ли
в орган обоняния вода или воздух в момент захва-
та воздуха – остается не выясненным.

Обоняние и ориентация. Анабас относится к
облигатно воздуходышащим рыбам, которые по-
гибают от недостатка кислорода при лишении их
доступа к атмосферному воздуху (Hughes, Singh,
1970; Graham, 1997). Смена воздуха в наджабер-
ной полости, где располагается лабиринтовый
орган, у анабаса, в отличие многих воздуходыша-
щих рыб, даже близкородственных ему других
Anabantoidei, например у мраморного гурами
(Trichopodus trichopterus), обыкновенного макро-
пода (Macropodus opercularis) и бойцовой рыбки
(Betta splendens), имеет не четырех-, а трехфазный
цикл. Благодаря такому способу вентиляции, не
предусматривающему использование воды для
освобождения наджаберной полости от отрабо-
танного воздуха и заполнения свежим, анабас и
подобные ему рыбы – сомы Clarias, большинство
Synbranchiformes и другие, могут пребывать вне
воды длительное время и могут не погибать от
удушья. Именно это дает им возможность выхо-
дить на сушу и преодолевать по ней достаточно
большие расстояния (Liem, 1987).

Сведения о поведении анабаса вне воды край-
не скудные. Сообщается об агрессии между сам-
цами анабаса, вышедшими на берег, и преследо-
вании ими самок (Das, 1927), что кажется сомни-
тельным. Упоминается также, что анабасы на
суше могут питаться (Das, 1927), что более реаль-
но, поскольку ведущей причиной выхода анабаса
на сушу считают недостаток доступной для них
пищи в водоеме и усиление пищевой конкурен-
ции (Liem, 1987). В пищеварительном тракте у
анабаса находят различных наземных животных
(Bhattacharjee, Chandra, 2016), которые, однако,
могли случайно попасть в водоем, а не были схва-
чены рыбами во время выхода на сушу. Отсут-
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ствие у анабаса значимых сезонных колебаний
состава потребляемых организмов (Bhattacharjee,
Chandra, 2016) и слабая протрузия челюстей
(Liem, 1963) также указывают, что питание вне
воды, если и происходит, то скорее всего носит
случайный характер. Основной побуждающей
мотивацией выхода анабаса на сушу следует счи-
тать стремление к расселению – поиску и освое-
нию новых водоемов в результате так называемых
латеральных миграций.

Трудно представить, что перемещения и дру-
гие действия анабаса на суше, совершаемые в
темное время суток, являются хаотичными и не-
направленными. Ориентация и навигация необ-
ходима хотя бы для того, чтобы вернуться в ис-
ходный водоем, если попасть в новый так и не
удалось. Зрение в темное время суток, особенно в
сезон дождей, для этого не может быть полезным,
как и сенсорная система боковой линии для рыб,
пребывающих вне воды. Электрорецепция у ана-
баса не выявлена (Moller, 1995), но даже при ее ги-
потетическом наличии она, как и боковая линия,
оказалась бы бесполезной для рыб, находящихся
не в воде, а на воздухе. По этой же причине труд-
но ожидать, что ориентация анабаса на суше про-
исходит на основе слуховой системы, которая у
рыб устроена иначе, чем у наземных позвоноч-

ных (Kasumyan, 2005). Использование для нави-
гации магниторецепции, обнаруженной у разных
рыб (Hellinger, Hoffmann, 2009), возможно, но
скорее не для поиска новых водоемов при рассе-
лении, а для направленного возвращения к ис-
ходному месту. Некоторые случайные наблюде-
ния дают пока слабые основания для предполо-
жения о возможности хоминга у анабаса (Smith,
1945).

Более вероятной при перемещениях анабаса
по суше может быть обонятельная ориентация.
Известно, что многие амфибионтные животные,
такие как жабы, лягушки и тритоны пользуются
запаховыми ориентирами при наземных переме-
щениях и миграциях, а протяженность проходи-
мого ими пути вполне соизмерима с расстояния-
ми, которые анабас способен преодолевать по су-
ше и даже превышает эти расстояния (Grant et al.,
1968; Бастаков, 1986; Ogutsov, 2004; Огурцов,
2012). Находясь вне воды, анабас совершает апе-
риодические захваты воздуха для дыхания (лич-
ные наблюдения). Эти действия неизбежно сопря-
жены со смещениями костей черепа, челюстного
и жаберного аппаратов, а значит и с изменениями
объема вентиляционных мешков и, как след-
ствие, с вентиляцией обонятельной полости –
поступлением в нее новых порций воздуха. Из-за

Рис. 9. Схема вентиляции обонятельной полости анабаса (Anabas testudineus): A – поступление воды в обонятельную
полость, B – выход воды из обонятельной полости наружу; ( ) – направление основных потоков воды – в обоня-
тельную полость и в вентиляционные мешки и наружу; (→) – направление микропотоков воды в обонятельной поло-
сти; ( ) и (- -) – расширение и сжатие вентиляционных носовых мешков; остальные обозначения см. на рис. 1, 3 и 5.
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высокой влажности и испарений, характерных
для сезона дождей в тропиках, воздух, поступаю-
щий к обонятельным рецепторам, будет насыщен
различными запахами, в том числе и несущими
информацию об исходном водоеме и тех водое-
мах, которые незнакомы для рыб. Известно, что
многие вещества, продуцируемые гидробионта-
ми в воду, обладают летучестью и, попадая в воз-
дух, влияют на поведение животных (Suyama
et al., 1985; Nevitt et al., 1995; Fink, 2007; Silberbush,
Blaustein, 2008; Silberbush et al., 2010).

Движение амфибионтных рыб по суше энерге-
тически более затратное, чем плавание (Sayer,
Davenport, 1991). Поэтому частота вентиляции
наджаберного органа у перемещающихся по зем-
ле анабасов будет выше, чем при нахождении в
воде, а значит будет выше частота вентиляции
обонятельной полости и поступления в нее запа-
ховых сигналов. Узкая трубка передней ноздри и
перекрытая клапаном задняя ноздря изолируют
обонятельную полость и препятствуют быстрой
потере воды слизью, покрывающей обонятель-
ный эпителий. Слизистые клетки обнаружены у
анабаса только в эпителии акцессорных мешков,
поэтому они могут выполнять не только вентили-
рующую функцию, но и обеспечивать присут-
ствие на поверхности обонятельного эпителия
слоя слизи, в который погружены жгутики и мик-
ровилли сенсорных нейронов. У амфибий обоня-
тельную слизь продуцируют боуменовы железы,
которые в филогенезе позвоночных впервые по-
являются именно у земноводных (Бронштейн,
1977).

Вполне возможно, что в рецепции химических
сигналов-ориентиров одновременно с обоняни-
ем у анабаса участвует и общее химическое чув-
ство, функция которого у рыб, как у первично
водных животных, не ограничивается только за-
щитными реакциями на неспецифические хими-
ческие раздражители, но и включает восприятие
информационных химических сигналов (Silver,
Finger, 1984; Peters et al., 1991; Kotrschal et al.,
1996). Такое предположение основано на том, что
у анабаса в эпителии наджаберного органа име-
ются структуры, напоминающие одиночные хе-
мосенсорные клетки (Hughes, Munshi, 1973).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполненное нами исследование позволило

существенно дополнить представления о струк-
туре органа обоняния и особенностях его разви-
тия в онтогенезе у анабаса и высказать предполо-
жения о значении обоняния в его жизни. Другие
сенсорные системы – зрение, слух, боковая ли-
ния, вкусовая рецепция – изучены у анабаса на-
много слабее (Begum et al., 2013; Binoy et al., 2015).
Еще менее исследована роль сенсорных систем в
поведении анабаса и его способности получать

информацию для коммуникации и миграций, для
ориентации и навигации, особенно во время пре-
бывания этих амфибионтных рыб на суше. Суще-
ствующие сведения о поведении и образе жизни
анабаса вне воды ограничены в основном публи-
кациями почти вековой давности (Das, 1927;
Smith, 1945), строгие экспериментальные работы
в этом и других направлениях остаются эпизоди-
ческими (Liem, 1987; Davenport, Abdul Matin,
1990; Binoy, Thomas, 2008; Зворыкин, 2012, 2018;
Павлов и др., 2018). Неизвестно, насколько на-
правленны перемещения анабаса по суше, как
долго по времени и на какое расстояние он может
удаляться от исходного водоема, способен ли
действительно проявлять хоминг и насколько
этот хоминг точен. При отсутствии данных, полу-
ченных с помощью мечения, возможность рассе-
ления анабаса за счет проявляемых им вне воды
латеральных миграций также остается недоказан-
ной. Получение таких оценок позволит точнее
понять биологию этого широко распространен-
ного и многочисленного вида в пресноводных во-
доемах Юго-Восточной Азии (Зворыкин и др.,
2014) и адаптивные возможности тропических
рыб в целом. Анабас во многих странах относится
к объектам культивирования, хотя общие объемы
его выращивания относительно не велики (Lefe-
vre et al., 2014). В некоторых странах анабас вклю-
чен в список инвазийных видов (Hitchcock, 2008),
что придает дополнительное значение и важность
новым сведениям о его биологии, поведении,
уровне развития сенсорных систем.
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MORPHOLOGY OF THE OLFACTORY ORGAN IN THE CLIMBING PERCH 
(ANABAS TESTUDINEUS, ANABANTIDAE, PERCIFORMES)

A. O. Kasumyan1, 2, N. I. Pashchenko1, *, L. T. K. Oanh3
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The structure of the olfactory organ in the anabas (Anabas testudineus) has been studied by light microscopy.
The anterior nostril is a short and narrow tube directed forward. The posterior nostril in large individuals
(TL > 8–10 cm) is almost completely overlapped by the skin valve fold originating at a fish body length of
TL 6.0 cm and gradually increasing in size. The rostral part of the olfactory cavity is occupied by a parallel-
type olfactory rosette. The number of lamellae in the rosette increases as the fish grow, but does not exceed
11 (TL 22 cm). The olfactory lamellae in the center of the rosette are the largest in size, these being reduced
towards the medial and lateral edges of the rosette. Secondary folds on the lateral sides of the lamellae appear
in fish that reach a TL length of 6.5 cm. The openings of two ventilation (accessory) sacs, i.e. a large lacrimal
and a less voluminous ethmoidal, are located in the caudal part of the olfactory cavity. A diagram of olfactory
cavity ventilation is proposed. The possible use of olfaction by the anabas for terrestrial orientation and nav-
igation is discussed.

Keywords: Anabas testudineus, olfactory organ, olfactory rosette, olfactory lamellae, ventilation sac, ventila-
tion of olfactory cavity, orientation, navigation
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Обобщены данные по фенологии весенней миграции и гнездованию розовой чайки, собранные в
1982–2013 гг. в дельте реки Лена, северная Якутия. За указанный период произошли заметные из-
менения погоды, выросла: среднегодовая температура (F1,27 = 7.74, p < 0.04), температура июня
(F1,27 = 11.75, p < 0.002) и всего летнего сезона (F1,27 = 9.13, p < 0.005), в более ранние сроки стал про-
исходить переход среднесуточных температур через 0°С (F1,26= 14.73, p < 0.001). Однако продолжи-
тельность периода с положительными температурами увеличилась незначительно (F1,26= 3.53,
p < 0.07). Установлена зависимость сроков появления розовых чаек от даты схода снега (r = 0.62,
p < 0.05), июньских среднесуточных (r = –0.48, p < 0.01) и минимальных суточных (r = –0.70, p <
0.001) температур. Для розовой чайки, как высокоарктического вида, характерна максимальная ам-
плитуда колебаний величины кладки среди чайковых птиц. В дельте Лены эта амплитуда выше, чем
в более южных районах, где в основном изучали гнездовую экологию вида. Величина кладки отри-
цательно связана с датой начала гнездования. Чем раньше самки приступают к гнездованию, тем
больше яиц в их кладках. Репродуктивные возможности вида зависят от температурного режима в
предгнездовой период. В холодные сезоны начало гнездования сдвигается на более поздние сроки
(r = –0.75, p < 0.001), снижается величина кладки (F1,172 = 27.307, p < 0.00001). Наблюдается тенден-
ция уменьшения объема яиц, наиболее заметно от даты схода снега (F1,226 = 33.4, p < 0.00001) и сред-
ней температуры предгнездового периода (F1,226 = 23.4, p < 0.00001). Несмотря на то, что начиная с
1982 г. температуры гнездового сезона в дельте Лены показывают тенденцию явного роста и это
приводит к более раннему прилету розовых чаек (F1,27 = 14.87, p < 0.001), смещения сроков начала
гнездования у вида не обнаружено. Вероятно, амплитуда межгодовых изменений имеет более ши-
рокий размах, чем многолетний тренд. Закономерности вариаций сроков старта гнездования, вели-
чины кладки и размеров яиц обусловлены динамикой условий среды, в первую очередь температу-
рой воздуха в предгнездовой период.

Ключевые слова: розовая чайка, Арктика, изменение климата, Якутия, Laridae, Rhodostethia rosea
DOI: 10.31857/S0044513421010104

Изменения климата происходят во многих
районах мира, но наиболее они заметны в Аркти-
ке (Parmesan, Yohe, 2003; Meltofte et al., 2007; Co-
hen et al., 2014; van Gils et al., 2016; Головнюк и др.,
2017). Многочисленные исследования в послед-
них два десятилетия продемонстрировали влия-
ние климатических изменений на фенологию се-
зонных миграций большого числа видов птиц
(Jonsén et al., 2006; Zalakevicius et al., 2006; Соко-
лов, 2010; Gunnarsson, Tómasson, 2011; Соловьев
и др., 2012; Волков и др., 2013 и др.). Тем не менее
прогнозировать изменения экологии животных в
ответ на колебания климата сложно, поскольку

нередко они опосредованы и другими факторами
(Stenseth et al., 2002; Berteaux et al., 2006; Соловьев
и др., 2012; Артемьев, 2013; Weiser et al., 2017, 2018;
Шариков и др., 2019). Для территории России на-
блюдений за многолетней динамикой сообществ
животных относительно немного, а для ее аркти-
ческих районов эти наблюдения единичны (Го-
ловнюк и др., 2017; Fufachev et al., 2019). Хотя
именно здесь из-за короткого гнездового сезона,
подобные изменения должны быть выражены ярче,
чем в регионах умеренного пояса или тропиков.

По сравнению с расположенными южнее ре-
гионами, для Арктики характерен относительно

УДК 598.243.8:591.56,591.543.43
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сжатый гнездовой сезон, большинство видов
птиц приступают к откладке яиц сразу после сне-
готаяния. Вылупление птенцов приурочено, как
правило, к периоду массового появления корма,
показатели обилия которого также зависят от ве-
сенней фенологии (Meltofte et al., 2007; Lameris
et al., 2018). Другая важная особенность арктиче-
ских регионов – широкие пределы межгодовой
изменчивости условий гнездования, обусловлен-
ных погодой. Крайние даты старта откладки яиц
даже в последующих сезонах могут различаться
на месяц. На фоне подобных межгодовых колеба-
ний влияние постепенного потепления на эколо-
гию видов может оказаться незаметным. В по-
следнее время появляются работы, показываю-
щие, что те или иные изменения в экологии
некоторых видов не всегда успевают за тенденци-
ями потепления климата (Gaston et al., 2009; Both,
2010; Kwon et al., 2019). В ряде случаев выводко-
вый период, изначально подстроенный к периоду
максимального обилия качественного корма,
смещается на сроки, когда качество кормов уже
проходит пиковые, оптимальные показатели. По-
следствия таких изменений остаются практиче-
ски не изученными, предполагается, что они мо-
гут негативно влиять на скорость роста, а в итоге
на выживаемость и приспособленность нового
поколения (van Gils et al., 2016; Lameris et al., 2017,
2018; Weiser et al., 2017; Kwon et al., 2018, 2019).
Вместе с тем, для арктических видов запаздыва-
ние вылупления на 1–2 недели не должно быть
экстраординарной ситуацией, поскольку коле-
бания метеоусловий между сезонами имеют
бόльшую амплитуду, чем их изменения под влия-
нием постепенного потепления климата.

Многими исследованиями показано, что пти-
цы на разных широтах стараются гнездиться как
можно раньше, продуктивность размножения у
таких пар заметно выше (Newton, 1998; Meltofte
et al., 2007; Weiser et al., 2018). Вынужденное гнез-
дование в поздние сроки приводит к снижению
выживаемости, как во время инкубации, так и в
выводковый период. В годы с холодной погодой и
затяжным снеготаянием длительная отсрочка на-
чала гнездования для видов с длинным циклом
размножения может перерасти в пропуск репро-
дуктивного сезона (Meltofte et al., 2007).

Формирующие современную арктическую фа-
уну виды птиц, несомненно, обладают высокой
пластичностью к динамичным условиям, харак-
терным для районов их гнездования. Но, с другой
стороны, долговременные направленные измене-
ния климата могут вести к заметным сдвигам в
экологии птиц, в частности к смещению сроков
прилета, начала и окончания гнездования,
успешности инкубационного и выводкового пе-
риодов, а также к изменениям численности и/или
смещению ареала. Широкая амплитуда колеба-

ний показателей продуктивности гнездования
птиц в Арктике в зависимости от погоды – из-
вестный факт, хорошо документированный во
многих исследованиях. Однако степень этого
влияния на разные стороны экологии птиц оста-
ется слабоизученной и представляет большой ин-
терес.

Розовая чайка (Rhodostethia rosea) – некрупный
исключительно арктический вид семейства чай-
ковых (Laridae). Ее гнездовой ареал практически
полностью расположен в границах России –
от восточного Таймыра до Чукотки (Зубакин и др.,
1988; Юдин, Фирсова, 2002; Поздняков, 2006).
Известны нерегулярные случаи гнездования на
Шпицбергене, в Гренландии и Канадской Аркти-
ке (Burger et al., 2018). Негнездовой период розо-
вые чайки проводят также в Арктике, кочуя в
Северном Ледовитом океане вдоль кромки льда
(Зубакин и др., 1988; Gilg et al., 2016). Из-за труд-
нодоступности районов гнездования многие ас-
пекты гнездовой биологии вида изучены слабо.
В настоящей работе проанализировано влияние
ряда метеорологических параметров и современ-
ных изменений климата на фенологию и гнездо-
вую экологию розовых чаек, сроки их прилета на
места гнездования, сроки начала откладки яиц,
величинау кладки и размеры яиц.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Дельта р. Лены (71°42′–74° с.ш., 120–129°30′ в.д.) –

крупнейшая евразиатская дельта, ее площадь
28500 км2. Здесь широко представлены северные
субарктические тундры, в континентальной ча-
сти значительные площади занимают сухие щеб-
нистые тундры, ближе к побережью располага-
ется подзона приморских арктических тундр
(Перфильева, 1985). Наблюдения проводили на
стационарах в восточной (72°55′ с.ш., 129°22′ в.д.)
и северной (73°25′ с.ш., 126°38′ в.д.) частях дель-
ты. В дельте Лены розовая чайка – обычный вид,
населяющий всю территорию района исследова-
ний. Распределение по дельте неравномерное.
Относительно регулярно, с высокой плотностью,
розовые чайки гнездятся в прибрежной полосе
низменных, сильно обводненных приморских
тундр восточной и северной оконечностей дель-
ты. Во внутренних частях дельты птицы встреча-
ются спорадично и приурочены к участкам низ-
менных заболоченных тундр. Реже гнездятся на
небольших песчаных островах проток (Поздня-
ков, 2006).

Были проанализированы материалы по биоло-
гии розовой чайки, собранные нами в 1994–2013 гг.,
а также сведения из “Летописей природы” Усть-
Ленского заповедника начиная с 1982 г. В анализе
использованы данные по 174 кладкам. Измерения
яиц проводили общепринятыми методами, с по-
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мощью штангенциркуля с точностью до 0.1 мм.
Все яйца (n = 228) взвешивали, но эти данные не
включили в анализ, поскольку гнезда осматрива-
ли на разных стадиях инкубации, а масса яиц су-
щественно изменяется в ходе развития эмбриона.
Размеры использовали для вычисления объема
по формуле: V = kDd2, где V – объем яйца (см3),
D – максимальная длинна (мм), d – максималь-
ный диаметр (мм), k = 0.47 – коэффициент для
яиц грушевидной формы (Governali et al., 2012).

Метеоданные за 1982–2013 гг. получены с по-
лярной станций им. Хабарова (72°41′ с.ш.,
126°50′ в.д.), расположенной в южной части дельты
Лены. Они доступны на сайте National Oceanic
and Atmospheric Administration (NOAA) Climate
Prediction Center (http://www.cpc.ncep.noaa.gov).

Для выявления долговременных тенденций в
динамике погодных условий и репродуктивных
показателей использованы методы линейной
регрессии. Распределение среднего объема яйца
было нормальным, поэтому при анализе зависи-
мости этого параметра от внешних факторов при-
меняли множественную регрессию.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Погодные и климатические изменения. Средне-

годовая температура воздуха в дельте Лены за пе-
риод 1982–2013 гг. выросла более чем на 2°С
(F1,27 = 7.74, p < 0.04), в летний период (июнь–ав-
густ) эта тенденция проявляется более выражено
(F1,27 = 9.13, p < 0.005, рис. 1). Значения среднеме-
сячных температур мая и июня достоверно изме-
нились, оба месяца стали теплее (май: F1,27 = 7.97,
p < 0.001; июнь: F1,27 = 11.75, p < 0.002, рис. 1). Кро-
ме этого, в более ранние даты стал происходить

переход среднесуточных температур через 0°С
(F1,26 = 14.73, p < 0.001).

Однако при явной тенденции роста годовых и
летних температур продолжительность периода с
положительными температурами, во время кото-
рого и гнездятся чайки, изменилась незначитель-
но (F1,26 = 3.53, p < 0.07). В среднем длительность
этого периода составляет 109.2 ± 10.1 (90–130)
дней, медиана – 109 дней.

Сроки прилета. Амплитуда межгодовых коле-
баний дат прилета розовых чаек в дельту Лены со-
ставляет 27 дней (29.05–24.06). В среднем чайки
появляются в I декаду июня: 7.06 ± 6.2 дня, меди-
ана – 6.06 (n = 28). Смещение дат прилета на бо-
лее ранние сроки в период наших наблюдений хо-
рошо выражено (F1,27 = 14.87, p < 0.001). В 1980-х гг.
первых розовых чаек регистрировали в сред-
нем 9.06 (n = 5), в 1990-х гг. – 7.06 (n = 10), а в
2000-х гг. – 3.06 (n = 13).

Появление розовой чайки в районах гнездова-
ния коррелирует с июньскими среднесуточными
и минимальными температурами (r = –0.48,
p < 0.01 и r = –0.70, p < 0.001 соответственно,
рис. 2), датой перехода среднесуточных темпера-
тур через 0°С (r = 0.58, p < 0.001, рис. 3) и датой
схода снега (r = 0.62, p < 0.05). В 1980–1990-х гг.
появление розовых чаек происходило с среднем
через 1–2 дня после перехода среднесуточных
температур через 0°С, в 2000-х гг. стала проявля-
ется тенденция отставания прилета от наступле-
ния периода с положительными температурами
(рис. 3), хотя статистически она не подтверждается.

Длительность предгнездового периода. Проме-
жуток времени между прилетом и откладкой пер-
вого яйца у розовой чайки в разные годы состав-

Рис. 1. Тенденции изменения температур воздуха (°С) в дельте реки Лены в 1982–2013 гг. а: 1 – среднегодовой, 2 –
среднелетней (июнь–август); б: 1 – среднесуточной майской, 2 – среднесуточной июньской, данные стандартизованы.
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ляла от 3 до 25 дней, в среднем 15 ± 5.3 дня (n = 14).
На фоне межгодовых флуктуаций, направленных
изменений в длительности предгнездового пери-
ода не происходило (р < 0.5). На продолжитель-
ность предгнездового периода в каждый конкрет-
ный год влияет дата перехода среднесуточных
температур через 0°С (r = 0.92, p < 0.0001, рис. 4).
Корреляция с минимальными и среднесуточны-
ми температурами июня также достоверна
(r = –0.80, p < 0.001 и r = –0.68, p < 0.01 соответ-
ственно). Прослеживается значимая корреляция
между продолжительностью предгнездового пе-
риода и средней температурой этого периода, а
также суммой среднесуточных температур, на-
копленных за этот временной промежуток
(r = ‒0.73, p < 0.004 и r = –0.71, p < 0.007 соответ-
ственно). Чем ниже температура, тем продолжи-
тельнее предгнездовой период. Хотя дата прилета
оказывает определенное влияние на длитель-
ность предгнездового периода, эта зависимость
имеет нелинейный характер. В ряде случаев в го-
ды позднего прилета чайки вынуждены присту-
пать к гнездованию в относительно более сжатые
сроки, даже при неблагоприятных погодных
условиях. В нормальной ситуации короткий про-
межуток между прилетом и откладкой первого
яйца отмечается в годы с ранним прилетом и тем-
пературами выше среднего.

Начало гнездования. Откладка первого яйца
происходит обычно во второй половине июня, в
разные годы 10–25.06, в среднем – 18.06 ± 7.5 дня
(n = 14). За период наблюдений смещение дат на-
чала откладки яиц не выражено (р < 0.5). Сроки
начала гнездования розовой чайки отрицательно
зависят от динамики среднесуточной температу-
ры июня (r = –0.75, p < 0.001) и минимальной тем-
пературы июня (r = –0.86, p < 0.0001). Чем ниже в

июне среднесуточная температура и минималь-
ная температура, тем позже птицы приступают к
гнездованию. Влияние минимальной температу-
ры на откладку первых яиц более выражено, чем
влияние среднесуточной температуры (рис. 5).
Даты устойчивого перехода среднесуточных
температур через 0°С (r = 0.91, p < 0.0002) и даты
схода снега (r = 0.69, p < 0.03) также оказались
значимыми параметрами (рис. 6). Сроки начала
гнездования положительно коррелируют с дата-
ми прилета (r = 0.83, p < 0.001) и, вероятно, пол-
ностью определяются локальными погодными
условиями.

Рис. 2. Зависимость дат прилета розовой чайки в
дельту реки Лены от динамики июньских минималь-
ных (1, правая ось) и среднесуточных (2, левая ось)
температур (°С), данные стандартизованы.
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Величина кладки и размеры яиц. Розовая чайка,
как и большинство представителей семейства
чайковых, в норме имеет детерминированный
размер кладки из трех яиц. Тем не менее в дельте
Лены средняя величина этого параметра значи-
тельно флуктуирует по годам – от 1.6 до 2.6 яиц, в
среднем за все годы наблюдений – 2.0 ± 0.1 яйца
(n = 174). Анализ величины кладки показал высо-
кую зависимость этого параметра от температур-
ного режима в предгнездовой период (F1,172 = 27.31,
p < 0.00001). Чем выше средняя температура после
прилета чаек, тем больше величина их кладок.

Низкие температуры в предгнездовой период
и поздний переход среднесуточных температур
через 0°С приводят к задержке начала гнездова-
ния и удлиняют продолжительность предгнездо-
вого периода, обуславливая снижение средней ве-
личины кладки (F1,172 = 15.32, p < 0.0001 и F1,172 = 8.86,
p < 0.003 соответственно). Чем раньше розовые
чайки приступают к гнездованию, тем больше ве-
личина их кладки (r = –0.85, p < 0.002, рис. 7).

За период наших наблюдений выраженного
тренда в динамике объема или линейных разме-
ров яиц не выявлено. Тем не менее эти параметры
изменяются в зависимости от температурного ре-
жима. В поздние сезоны отмечена тенденция
уменьшения объема яиц. Наиболее заметно этот
показатель зависит от даты схода снега (F1,226 = 33.4,
p < 0.00001), средней температуры предгнездового
сезона (F1,226 = 23.4 p < 0.00001), минимальной
температуры июня (F1,226 = 5.9, p < 0.01) и даты пе-
рехода среднесуточных температур через 0°С
(F1,226 = 6.05, p < 0.01).

ОБСУЖДЕНИЕ

Прилет и его связь с погодными условиями. На-
чиная с 1982 г., среднегодовые и летние темпера-
туры в дельте Лены возрастали, а даты схода сне-
гового покрова смещались на более ранние.
Вслед за повышением майских и июньских сред-
несуточных температур сдвинулся на более ран-
ние сроки и прилет розовых чаек в дельту Лены.
Положительный фенологический ответ на потеп-
ление, в частности более ранний прилет, – широ-
ко распространенная реакция, отмечаемая у мно-

Рис. 5. Изменение дат начала гнездования розовых
чаек в дельте реки Лены в зависимости от динамики
июньских минимальных (1) и среднесуточных (2)
температур (°С), данные стандартизованы.
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Рис. 6. Изменение дат начала гнездования розовых
чаек в дельте реки Лены в зависимости от дат схода
снега (1) и перехода среднесуточных температур через
0°С (2), данные стандартизованы.
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Рис. 7. Изменение величины кладки розовых чаек в
дельте реки Лены в зависимости от дат схода снега (1)
и перехода среднесуточных температур через 0°С (2).
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гих видов птиц в последние 2–3 десятилетия в Се-
верном полушарии (Parmesan, Yohe, 2003; Jonsén
et al., 2006; Gunnarsson, Tómasson, 2011; Weiser
et al., 2017 и др.).

Некоторые авторы полагают, что сроки появ-
ления розовых чаек в местах размножения харак-
теризуются относительным постоянством (Ан-
дреев, Кондратьев, 1981; Андреев, 1985; Дегтярев
и др., 1987). На Колыму розовые чайки прилетают
раньше и действительно в 1978–1982 гг., несмот-
ря на разные погодные условия, разброс дат их
появления, был относительно небольшой – 10 дней
(22–31.05, в среднем 26.05 ± 3.3 дня, медиана
26.05, n = 5) (Андреев, 1985). В дельте Лены вид
появляется на 10–12 дней позже, а разброс между
крайними датами существенно больше – 27 дней.
Вероятно, такая разница обусловлена тем, что
дельта Лены располагается более чем на 1200 км
дальше долины Колымы на пути весеннего про-
лета вида, идущего в северной Якутии в западном
направлении. Согласно полученным нами дан-
ным, весенняя фенология прилёта розовой чайки
в дельте Лены определяется температурным ре-
жимом и межсезонно варьирует в широких пре-
делах. Колебания температурного режима влияют
на ускорение или затормаживание соответствую-
щих фенологических явлений. В годы с более
низкими температурами в мае–начале июня чай-
ки прилетают на места гнездования заметно поз-
же, а продолжительность предгнездового периода
увеличивается.

Зависимость величины кладки и размеров яиц от
фенологии сезона. Степень приспособленности
птиц к изменениям среды можно оценить через
динамику основных параметров размножения –
величину кладки, размеры яиц, успешность ин-
кубации и выводкового периода. Учитывая тен-
денцию продолжающегося роста температур воз-
духа в весенний и летний периоды, можно было
бы ожидать наличие сходной тенденции и в ре-
продуктивных показателях. Однако на наших
данных это выявить не удалось.

В дельте Лены для розовой чайки характерна
максимальная амплитуда межгодовых колебаний
средней величины кладки – от 1.6 до 2.6 яиц.
В колымских тундрах этот параметр варьировал в
меньших пределах – от 2.2 до 2.7 яиц (Андреев,
1985; Кречмар и др., 1991), в Хромо-Индигирском
междуречье в 1978 и 1979 гг. – 2.0 ± 0.1 и 2.1 ±
± 0.1 яиц (Зубакин, Авданин, 1983, расчет наш).
Район наших работ расположен на 2°–5° севернее
указанных регионов, соответственно погодные
условия в весенний период здесь могут быть ме-
нее благоприятны для вида, а их влияние может
проявляться более резко. Задержка начала раз-
множения при неблагоприятных условиях приво-
дит к увеличению количества полных кладок с 1–

2 яйцами и, соответственно, снижению среднего
значения этого показателя в целом для местной
популяции.

Средние показатели продуктивности размно-
жения группировки розовых чаек в дельте Лены
за период наблюдений практически не измени-
лись. Они были связаны с характером весенней
погоды: динамикой локальных температур возду-
ха предгнездового периода или июня в целом.
Действительно, при более теплом предгнездовом
периоде кладки розовых чаек в среднем крупнее,
но устойчивого межсезонного тренда в районе
наших исследований не прослеживается. На Ко-
лыме также отмечали значительное влияние тем-
пературы и даты схода снега на репродуктивный
потенциал розовых чаек, в частности на динами-
ку среднего размера кладки (Андреев, 1985). По
наблюдениям А.В. Андреева (1985), в годы с ран-
ней и дружной весной и более высокими темпе-
ратурами в третьей декаде мая средний размер
кладки возрастал. В дельте Лены майские темпе-
ратуры не оказывают столь сильного влияния,
что очевидно объясняется более поздним приле-
том и более поздним началом размножения птиц
в районе наших работ. Хотя на репродуктивный
потенциал вида в дельте Лены и на Колыме ока-
зывают влияние температурные условия разных
периодов, понятно что важна конкретная ситуа-
ция непосредственно в короткий период, пред-
шествующий началу гнездования.

Величина кладок розовых чаек в дельте Лены
отрицательно зависит от сроков начала гнездова-
ния. При низких температурах предгнездового
сезона и июня в целом пары позже приступали к
откладке яиц, а их кладки в среднем были мень-
ше. Вероятно, такая зависимость обусловлена де-
фицитом корма, обилие и доступность которого в
холодные сезоны гораздо ниже, чем в норме,
из-за задержки схода снега, ограничивающего
активность беспозвоночных (Андреев, 1985;
Meltofte et al., 2007). Поскольку формирование
яиц у розовых чаек происходит непосредственно
на местах гнездования, на основе местных кормо-
вых ресурсов, при низких температурах в пред-
гнездовой сезон бóльшая часть полученной энер-
гии идет на поддержания физиологических по-
требностей организма. Среди чайковых сходные
закономерности были обнаружены у моевок (Ris-
sa tridactyla) в арктических районах (Murphy et al.,
1991; Gaston et al., 2005; Moe et al., 2009), хотя в
умеренной зоне, например в Шотландии, эта тен-
денция уже не проявлялась (Frederiksen et al.,
2004).

В ряде исследований в отношении воробьи-
ных птиц было показано, что более высокие ве-
сенние температуры приводят к более раннему
началу гнездования, но не влияют на размер
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кладки (Winkler et al., 2002; Weatherhead, 2005).
В то же время у гусеобразных и некоторых мор-
ских птиц локальные температуры оказались, на-
против, положительно связаны с величиной
кладки (Dickey et al., 2008; Moe et al., 2009; van
Oudenhove et al., 2014; Layton-Matthews et al.,
2019). У ряда видов куликов, для большинства ко-
торых в норме характерны 4 яйца в кладке, в годы
с низкими температурами и, соответственно, бо-
лее поздним началом гнездования, увеличивается
доля кладок с тремя и двумя яйцами (Weiser et al.,
2018). Отмечаемые исследователями различные
реакции на неблагоприятные погодные условия в
период формирования кладки для разных групп
птиц обусловлены, вероятно, комплексом факто-
ров. В том числе весом снесенных яиц относи-
тельной веса самки и, соответственно количе-
ством энергии, инвестируемой ею в формирова-
ние яиц. В годы с неблагоприятными погодными
условиями наблюдается дефицит доступных кор-
мов, и часть энергии, получаемой при кормле-
нии, тратится самками не на формирование яиц,
а на поддержание собственной терморегуляции.
Ограничения в доступности кормов может приве-
сти либо к сокращению количества яиц, либо в
уменьшении их размеров. Чем кладка “дороже”
для самки, тем ярче проявляется зависимость
между факторами среды и величиной кладки.

Размеры яиц. Данных относительно влияния
погодных условий, в частности даты схода снега,
в свою очередь сильно скоррелированной с тем-
пературой воздуха, на размеры яиц в литературе
мало, и они противоречивы (Sandercock et al.,
1999; Meltofte et al., 2007; Martin et al., 2018; Weiser
et al., 2018). Для гусеобразных и хищных птиц в
неблагоприятные годы, в первую очередь, отме-
чают сокращение величины кладки. Для ржанко-
образных, имеющих детерминированную кладку
из трех (чайки) или четырех (бекасовые, ржанко-
вые) яиц, предполагают сокращение размеров
яиц (Meltofte et al., 2007; Martin et al., 2018), веро-
ятно, компенсирующее энергетические затраты
родителей в неблагоприятных для размножения
условиях. Но только у небольшой части исследо-
ванных видов этой группы подобную тенденцию
удалось подтвердить (Liebezeit et al., 2014; Weiser
et al., 2017, 2018). У розовых чаек в холодные за-
тяжные сезоны проявляются обе тенденции –
снижается и величина кладок, и размеры яиц.
Уменьшение размеров яиц, скорее всего, связано
с физиологической реакцией организма на не-
благоприятные погодные условия и ограничен-
ную доступность кормовых ресурсов. Сокраще-
ние величины кладки может происходить и в ре-
зультате частичного разорения гнезд, поскольку
насиживающая птица вынуждена тратить больше
времени на поиск корма, так как в условиях его
дефицита ей приходится улетать на более дальние

дистанции от гнездового участка. В некоторых
работах продемонстрировано, что в годы с низ-
ким обилием добычи родители менее активно и
агрессивно защищают гнезда и выводки от хищ-
ников (Newton, 1998; Smith, Wilson, 2010), что в
конечном счете влияет на результативность раз-
множения.

Изменение климата и реакция птиц, пластич-
ность фенологии, адаптация к нестабильным усло-
виям. Хотя температура гнездового сезона в дель-
те Лены с 1980 г. возрастает, и это приводит к бо-
лее раннему прилету розовых чаек, но смещения
сроков начала гнездования на более ранние у ви-
да не обнаружено. По нашему мнению это связа-
но с тем, что амплитуда межгодовых изменений
имеет более широкий размах, чем многолетний
тренд. Изучение фенологии гнездования двух ви-
дов морских птиц на Шпицбергене – моевки и
люрика (Alle alle) – показало противоположные
реакции на увеличение температуры воздуха и бо-
лее раннее начало весны. Если у люриков смеще-
ние сроков начала гнездования на более ранние
даты происходило параллельно климатическим и
погодным изменениям, то моевки в тот же период
стали гнездиться достоверно позже (Moe et al.,
2009). Разная реакция на потепление может на-
блюдаться не только у разных видов в одном реги-
оне, но и у одного и того же вида на разных широ-
тах. Например, в Канаде у толстоклювой кайры
(Uria lomvia) в низких широтах гнездовой сезон
сдвигается в соответствии с изменением климата,
а в высокоартических районах этого не происхо-
дит (Gaston et al., 2005, 2009). Ряд исследований
показывают, что потепление климата ведет как к
более раннему началу гнездования у некоторых
видов (Catharacta maccormicki, Fratercula cirrhata,
Sterna paradisaea, Uria lomvia), так и к его отсрочке
на более поздние даты у других (Daption capense,
Fulmarus glacialis, Pygoscelis adeliae, Rissa tridactyla,
Uria aalge), или отсутствию выраженных измене-
ний (Aptenodytes forsteri, Fratercula arctica, Fulmarus
glacialis, Pagodroma nivea, Ptychoramphus aleuticus)
(Gjerdrum et al., 2003; Abraham, Sydeman, 2004;
Frederiksen et al., 2004; Durant et al., 2004; Gaston et
al., 2005, 2009; Barbraud, Weimerskirch, 2006;
Møller et al., 2006; Moe et al., 2009; Reed et al., 2009;
Wanless et al., 2009). Разная реакция на современ-
ные климатические изменения у видов со сход-
ной экологией может свидетельствовать о нали-
чии во многих случаях более существенных фак-
торов, помимо климатических.

Согласно данным наблюдений за большой си-
ницей (Parus major) в Великобритании, за полвека
средняя дата начала откладки яиц сдвинулась на
более ранние сроки примерно на 14 дней (Char-
mantier et al., 2008). Этот сдвиг практически соот-
ветствует сдвигу в фенологии выплода гусениц –
основного корма для птенцов этого вида. Осно-
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вываясь на оценках наследуемости дат откладки
яиц и силе отбора, влияющего на этот параметр,
авторы показали, что, если бы наблюдаемый
сдвиг был обусловлен только эволюционной
адаптацией, ему бы потребовалось в 4 раз больше
времени. Следовательно, фенологическая пла-
стичность может быть лучшим способом спра-
виться с изменениями окружающей среды, по-
скольку она позволяет быстрее реагировать на
новые условия.

Особенно важна высокая фенологическая
пластичность в нестабильных условиях арктиче-
ских регионов, где, несмотря на заметный рост
температур в период гнездования, условия сезо-
нов могут изменяться в широком диапазоне и не-
предсказуемо. Продолжительность периода с по-
ложительными температурами в дельте Лены со-
ставляет в среднем 109 дней, при успешном
гнездовании розовым чайкам требуется на гнез-
довой цикл, от момента прилета до откочевки мо-
лодняка, 60–70 дней. В целом у вида даже в за-
тяжные холодные сезоны, когда погодные
условия не позволяют начать рано гнездиться,
существует потенциальный запас времени для за-
вершения успешного цикла размножения. При
этом в холодные сезоны с низкими температура-
ми в предгнездовой и инкубационный периоды
существенно удлиняется гнездовой цикл, как по
нашим данным (r = –0.95, p < 0.001, n = 7), так и
по более ранним публикациям (Андреев, 1985,
r = –0.92, p < 0.02, n = 5, расчет наш) (рис. 8).
Ограничения на возможность реализации этого
потенциала накладывает, скорее всего, дефицит

корма – мелких беспозвоночных, малоактивных
при низких температурах. Уменьшение величины
кладки и объема яиц вероятно является компен-
сирующим механизмом, позволяет сократить
продолжительность инкубации и, соответствен-
но, затраты на теплопродукцию.

В заключение можно отметить, что, несмотря
на выраженный рост температур и более ранний
прилет розовых чаек, пока не наблюдается устой-
чивых тенденций в изменении репродуктивных
показателей вида. Закономерности флуктуации
сроков начала гнездования, динамики величины
кладки и размеров яиц обусловлены динамикой
локальных условий среды, в первую очередь тем-
пературами воздуха в конкретный сезон. В более
теплые сезоны прослеживается рост величины
кладки и объема яиц, сдвигается на более ранние
даты начало гнездования, однако межгодовые ва-
риации этих параметров колеблются в очень ши-
роких пределах и устойчивого межсезонного
тренда пока не прослеживается. За счет феноти-
пической пластичности розовые чайки пока
вполне успешно приспосабливаются к изменени-
ям климата и широкой амплитуде колебаний по-
годных условий в арктических районах северной
Якутии. При сохранении в дальнейшем тенден-
ции потепления климата в Арктике возможны бо-
лее заметные изменения в экологии размножения
и распространении вида.
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EFFECTS OF ENVIRONMENTAL CONDITIONS ON SPRING ARRIVAL,
THE TIMING OF NESTING, AND THE REPRODUCTIVE EFFORT OF ROSS’S 
GULL, RHODOSTETHIA ROSEA, IN THE DELTA OF LENA RIVER, YAKUTIA

S. V. Volkov1, *, V. I. Pozdnyakov2

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
2Lena Delta Nature Reserve, Tiksi, 678400, Sakha Republic, Russia

*e-mail: owl_bird@mail.ru

Data on spring phenology and reproductive parameters of the Ross’s Gull were collected in 1982–2013 on
the delta of Lena River, northern Yakutia (71°42′–74° N, 120°–129°30′ E). During this period, significant
changes in weather occurred, the mean annual temperature (F1,27 = 7.74, p < 0.04), the mean June tempera-
ture (F1,27 = 11.75, p < 0.002), the summer temperature (F1,27 = 9.13, p < 0.005) increased, and the mean daily
air temperatures crossing 0°C shifted to earlier dates (F1,26 = 14.73, p < 0.001). However, the duration of the
period with positive temperatures slightly increased (F1,26 = 3.53, p < 0.07). The arrival of Ross’s Gulls to the
Lena Delta depended by mean June temperatures (r = –0.48, p < 0.01), minimal June daily temperatures (r =
–0.70, p < 0.001), and dates of snow melting (r = 0.62, p < 0.05). The maximum amplitude of f luctuations in
eggs numbers among all arctic gulls was revealed for complete clutches of the Ross’s Gull. In more northern
regions, this amplitude was higher. The clutch size was negatively correlated with dates of clutch initiation,
the females that began to nest earlier showing larger clutch sizes (r = –0.85, p < 0.002). The clutch size de-
creased in years with lower temperatures of the prenesting period, after gulls arrival and before the onset of
breeding (F1,172 = 27.31, p < 0.00001), and after relatively colder June temperatures (F1,172 = 8.86, p < 0.003).
The reproductive effort of the Ross’s Gull depended negatively on the temperature of the prenesting period.
In cold years, the dates of the onset of breeding shifted to later times (r = –0.75, p < 0.001), the clutch size
declined (F1,172 = 27.31, p < 0.00001), and the egg volume was reduced (F1,226 = 23.4, p < 0.00001). Despite
an increase in the nesting season temperatures in the Lena Delta since 1982 and the earlier arrival of Ross’s
Gull (F1,27 = 14.87, p < 0.001), no shift in the dates of nesting initiation was detected. In our opinion, this is
because the amplitude of interannual changes has a wider range than the long-term trend. The patterns of
variations in the dates of nesting initiation, in clutch sizes and eggs volume are due to the dynamics of envi-
ronmental conditions, primarily air temperatures.

Keywords: Ross’s Gull, Arctic, Lena Delta, climate change, Laridae, Rhodostethia rosea
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ПИТАНИЕ ЛИСИЦЫ (VULPES VULPES) В БОЛЬШЕХЕХЦИРСКОМ 
ЗАПОВЕДНИКЕ И ЕГО ОКРЕСТНОСТЯХ (ЮЖНОЕ ПРИАМУРЬЕ)
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Исследовано питание лисицы (Vulpes vulpes L. 1758) в 1990–1993, 1996–2000, 2005–2013 гг. в Больше-
хехцирском заповеднике и его окрестностях (южное Приамурье). В заповеднике общий спектр упо-
требляемых лисицей кормов обширен, но основа ее рациона – млекопитающие, в частности полев-
ки (частота встреч (ч. в.) = 71.0%, кормовой коэффициент (К) = 64.5%). Птицы и дикорастущие рас-
тения (плоды) – дополнительная пища лисицы. Пресмыкающиеся, земноводные, рыбы и
насекомые имеют второстепенное значение. Однако локально плоды дикорастущих растений и на-
секомые в теплый период года (апрель–октябрь) могут составлять существенную долю рациона.
Антропогенная пища (домашние животные и их трупы, культурные растения, пищевые отходы), в
основном, не играет значительной роли в питании лисицы заповедника. Но на участках, к которым
вплотную примыкают населенные пункты, в теплое время года домашние животные и их трупы
(кошка, собака, копытные, курица) имеют большое значение в ее питании (ч. в. = 38.2%, К = 29.6%).
В холодное время года в сельскохозяйственном ландшафте к югу от заповедника мыши (ч. в. =
= 33.3%, К = 24.8%), наряду с полевками (ч. в. = 45.4%, К = 33.9%), – один из основных пищевых
объектов лисицы среди млекопитающих, эти показатели резко отличаются от соответствующих по-
казателей для заповедника. Часто лисица поедает плоды культурных растений, особенно сои
(ч. в. = 39.4%, К = 14.1%). В окрестностях населенных пунктов на юге Приморского края среди кор-
мовых объектов, также в теплый период года, часто отмечались домашние животные и их трупы
(ч. в. = 24.0%, К = 19.8%). Антропогенная пища в южном Приамурье локально составляет неотъем-
лемую часть рациона лисицы и играет дополнительную роль в ее питании, но в отдельных случаях
значение этого корма может сильно увеличиваться. Присутствие этого корма в рационе питания ли-
сицы снижается по мере увеличения расстояния от участка ее обитания до населенных пунктов.
Очевидно, использование антропогенной пищи лисицей характерно для освоенных человеком рай-
онов юга российского Дальнего Востока.

Ключевые слова: лисица, Vulpes vulpes, питание, антропогенная пища, южное Приамурье, Больше-
хехцирский заповедник
DOI: 10.31857/S0044513421010098

Лисица (Vulpes vulpes L. 1758) – обычный вид
равнинной и предгорной частей Большехехцир-
ского заповедника, но предпочитает равнинные
биотопы (Казаринов, 1973; Долгих и др., 1993).
Нередка она и на сопредельной территории.
Условия ее обитания в северной и южной частях
заповедника несколько различаются. Условной
границей между ними можно считать водораздел
хребта Большой Хехцир. На северном участке за-
поведника лисица населяет преимущественно
равнинные леса (изредка отмечались заходы в го-
ры до высоты 450 м над ур. м. по долинам рек и
ручьев), к которым примыкают поля (частью за-

брошенные), огороды, фермерские хозяйства, да-
чи, населенные пункты. На южном участке она
живет в равнинных и предгорных лесах и на влаж-
ных лугах с островными лесами на возвышениях
(релках) в долине р. Чирки. Вдоль ее русла тянут-
ся ленточные леса и располагаются старичные
озера. От южной границы заповедника населен-
ные пункты, в основном, удалены на 10–13 км
(исключение – юго-восточная окраина, к кото-
рой прилегает с. Чирки), сельскохозяйственные
угодья – на 4–7 км. Из-за этих различий характе-
ристика питания дана раздельно для северной и
южной частей заповедника.

УДК 599.742.17:591.53
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Большехехцирский заповедник (площадь
453.4 км2) расположен при устье р. Уссури в за-
падной части хребта Хехцир, отделенного от Си-
хотэ-Алиня малооблесенными, в основном, забо-
лоченными равнинами (Васильев и др., 1985).
Преобладающий тип растительности в заповед-
нике лесной. Леса занимают 92% территории (Ба-
бурин, Васильев, 1986). Рельеф преимущественно
горный, наибольшая высота 949.3 м над ур. м.

Сведения о питании лисицы на материковой
части юга Дальнего Востока представлены пре-
имущественно кратко, часто в общей форме
(Бромлей и др., 1977; Астафьев и др., 1982; Юдин,
1984, 1984а; Животченко и др., 1989; Дарман,
1990). Исключение составляет лишь монография
Юдина “Лисица Дальнего Востока СССР” (1986),
изданная более 30 лет назад. В этих публикациях
приводятся данные о рационе лисицы в Амур-
ской обл. и в основном в южной части Примор-
ского края. При этом только Юдиным (1986) по-
дробно рассмотрены биотопические, сезонные и
региональные особенности состава кормов в за-
висимости от их наличия, численности и доступ-
ности. В южном Приамурье, где находится
Большехехцирский заповедник, подобных ис-
следований не проводилось. Кроме того, непо-
средственная близость к северной части заповед-
ника населенных пунктов и сельскохозяйствен-
ных земель может накладывать отпечаток на
характер питания лисиц из-за доступности ан-
тропогенной пищи (домашние животные и их
трупы, культурные растения, пищевые отходы).
Например, в европейских странах и на о-ве Хок-
кайдо (Япония) лисицы, живущие в сельскохо-
зяйственном ландшафте, в больших городах и их
пригородах, активно используют эти корма (Abe,
1975; Misawa, 1979; Doncaster et al., 1990; Gołdyn
et al., 2003; Jankowiak et al., 2008 и др.). Этот ас-
пект в условиях российского Дальнего Востока, в
отличие от зарубежных стран, затрагивался лишь
частично (Юдин, 1986).

Цель данной работы охарактеризовать пита-
ние лисицы в южном Приамурье (на примере
Большехехцирского заповедника и сопредельной
территории) и показать значение антропогенной
пищи в составе ее кормов в различных условиях
обитания в южном Приамурье.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проводились круглогодично в

1990–1993, 1996–2000, 2005–2013 гг. при марш-
рутном обследовании Большехехцирского запо-
ведника, его охранной зоны (ширина 1 км), за-
казника “Хехцир” и сельскохозяйственных зе-
мель, окружающих заповедник. Питание лисицы

характеризовалось, в основном, по составу
416 экскрементов, из которых 383 собрано в запо-
веднике и его охранной зоне, и 33 – на сельскохо-
зяйственных землях, расположенных к югу от за-
поведника. Кроме того, осмотрены останки
жертв лисицы, а также останки животных (диких
и домашних), которые погибли от других хищни-
ков или пали по неизвестным причинам, и кото-
рых поедала лисица (n = 37). Осмотрено 10 желуд-
ков лисиц (пять желудков оказались с содержи-
мым), погибших по разным причинам в охранной
зоне заповедника, на дорогах и сельскохозяй-
ственных землях.

В теплый период года (апрель–октябрь) мате-
риал (экскременты, останки жертв) собирали
преимущественно у трех выводковых нор (рис. 1),
принадлежность которых лисицам устанавливали
прямыми наблюдениями. Эти норы располага-
лись в поселениях барсука в боковых входах (от-
норках), заброшенных на момент наших работ.
Первая (№ 1) нора находилась в северной части
заповедника (обследовалась в апреле–июне
2008 г.), вторая (№ 2) – в юго-западной (май,
июнь 1990 г., апрель 1991 г.) и третья (№ 3) –
в охранной зоне у южной границы заповедника
(июль 2008 г.). Нора № 1 посещалась исследова-
телем семь раз через 2–18 дней, пока самка лиси-
цы не обнаружила автора и не увела выводок, но-
ра № 2 – два дня подряд в 1990 г. и один раз в
1991 г., нора № 3 – единично. В холодный период
года (ноябрь–март) фекалии и останки добычи
находили по следам на снегу.

В июне 2013 г. собрано 25 экскрементов лиси-
цы на юге Приморского края в окрестностях сел
Каймановка и Каменушка (по долинам рек Ко-
маровка, Волха и Барсуковка) вблизи Уссурий-
ского заповедника.

Экскременты (также и содержимое желудков)
промывали в почвенном сите с диаметром отвер-
стия 1 мм, просушивали и определяли видовую
принадлежность непереваренных остатков пищи
по перьям, шерсти, когтям, костям, зубам и т.д.
Объем остатков разных животных в экскрементах
и содержимом желудков устанавливали глазомерно.

Соотношение пищевых объектов в экскремен-
тах определяли подсчетом частоты встречаемости
(ч. в., %) непереваренных остатков по их видовой
принадлежности (Жарков и др., 1932). Также ис-
пользовали метод вычисления кормового коэф-
фициента (К, %) по объему непереваренных
остатков в фекалиях с привлечением данных ча-
стоты их встречаемости (Иванова, 1962).

Статистический анализ для сравнения рацио-
нов лисиц в разных местах обитания, по сезонам
года проводился с использованием χ2-критерия
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(Плохинский, 1980). Значение p < 0.05, рассмат-
ривалось как минимальный уровень, определяю-
щий значимость.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Питание лисицы в Большехехцирском заповед-

нике. В заповеднике общий спектр употребляе-
мых лисицей кормов обширен (табл. 1). Основа ее
питания – млекопитающие, среди которых веду-
щее место занимают полевки (ч. в. = 71.0%, К =
= 64.5%). Из них восточная полевка (Alexandromys
fortis) – основная жертва лисицы (ч. в. = 50.1%,
К = 41.8%) – добывается избирательно. Так, в же-
лудке самца лисицы, убитого рысью в заповедни-
ке на льду р. Чирки в декабре 2007 г. (Ткаченко,
2009), были обнаружены две особи этого вида.
Крупные размеры и наземное расположение
гнезда делают восточную полевку доступной для
хищников (Юдин, 1986). Красносерая (Craseomys

rufocanus) и красная (Myodes rutilus) полевки упо-
требляются лисицей реже (ч. в. = 27.0%, К =
= 21.6%). В заповеднике доля полевок в рационе в
теплый период года несколько ниже, чем в холод-
ный период, что подтверждается обнаруженными
различиями (χ2 = 6.6, df = 2, p < 0.05). Полевки со-
ставляют главный кормовой объект этого хищни-
ка и в других местах его ареала (Гептнер и др.,
1967; Вайсфельд, 1985; Юдин, 1986; Захаров и др.,
2016; Abe, 1975; Misawa, 1979; J[drzejewski, J[drze-
jewska, 1992; Dell’Arte at al., 2007; Kidawa, Kowalczyk,
2011; Kondo, Shiraki, 2012; Drygala at al., 2013).

Мыши (восточноазиатская – Apodemus penin-
sulae, полевая – Apodemus agrarius и мышь-малют-
ка – Micromys minutus), ондатра (Ondatra zibethi-
cus), бурундук (Tamias sibiricus), белка (Sciurus vul-
garis) редко поедаются лисицей (табл. 1). Но
локально ондатра, где она обычна, может зани-
мать заметную часть в питании лисицы. Так, на

Рис. 1. Расположение обследованных выводковых нор лисицы в Большехехцирском заповеднике и его охранной зоне.
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Таблица 1. Встречаемость (ч. в., %) и значение кормов (К, %) в питании лисицы в холодный и теплый периоды
года в северной и южной частях Большехехцирского заповедника

Примечания. В скобках – абсолютное число, n – число экскрементов (всего n = 383).

Объект питания

Северная часть Южная часть

Ноябрь–март
(n = 149)

Апрель–октябрь 
(n = 55)

Ноябрь–март
(n = 118)

Апрель–октябрь 
(n = 61)

ч. в. К ч. в. К ч. в. К ч. в. К

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Млекопитающие 94.0 (140) 92.0 69.1 (38) 60.2 98.3 (116) 96.1 83.6 (51) 67.3

Восточная полевка 34.9 (52) 30.0 32.7 (18) 24.5 76.3 (90) 66.5 52.5 (32) 39.5

Красносерая и красная полевки 42.3 (63) 37.5 5.4 (3) 2.6 23.7 (28) 14.1 14.7 (9) 13.7

Полевки, ближе не определены 2.0 (3) 2.0 1.8 (1) 1.4 – – 1.6 (1) 0.5

Мыши 5.4 (8) 3.9 – – 3.4 (4) 1.1 1.6 (1) 1.6

Грызун, ближе не определен 3.4 (5) 3.0 – – 0.8 (1) 0.1 – –

Ондатра – – – – 7.6 (9) 6.3 3.3 (2) 2.0

Бурундук – – 1.8 (1) 1.4 – – – –

Белка 0.7 (1) 0.7 – – – – – –

Амурский еж 1.3 (2) 0.1 10.9 (6) 6.1 – – 1.6 (1) 0.1

Землеройки 2.7 (4) 0.5 – – 3.4 (4) 1.8 3.3 (2) 2.1

Заяц-беляк 1.3 (2) 1.3 20.0 (11) 19.7 6.8 (8) 3.8 – –

Азиатский барсук 0.7 (1) 0.7 – – 0.8 (1) 0.1 1.6 (1) 0.5

Копытные 2.7 (4) 1.7 1.8 (1) 0.4 3.4 (4) 2.1 1.6 (1) 1.6

Млекопитающее,
ближе не определено

12.1 (18) 10.6 5.4 (3) 4.1 1.7 (2) 0.2 8.2 (5) 5.7

Птицы 2.7 (4) 1.2 5.4 (3) 2.2 3.4 (4) 1.2 6.6 (4) 6.0

Воробьиные, 
ближе не определены

1.3 (2) 0.3 5.4 (3) 2.2 – – 3.3 (2) 3.3

Утки, ближе не определены – – – – – – 1.6 (1) 1.6

Рябчик 1.3 (2) 0.9 – – 0.8 (1) 0.1 – –

Фазан – – – – 1.7 (2) 1.0 – –

Птица, ближе не определена – – – – 0.8 (1) 0.1 1.6 (1) 1.1

Яйца птиц 0.7 (1) 0 – – – – 1.6 (1) 0.2

Пресмыкающиеся – – – – – – 1.6 (1) 0.1

Земноводные 0.7 (1) 0 – – – – – –

Икра лягушек – – 1.8 (1) 0.5 – – – –

Рыбы – – – – 0.8 (1) 0.8 1.6 (1) 0.8

Насекомые – – 7.3 (4) 2.7 – – 21.3 (13) 10.7

Домашние животные 8.0 (12) 5.2 38.2 (21) 29.6 0.8 (1) 0.8 1.6 (1) 0.5

Растения 2.0 (3) 0.8 9.1 (5) 3.5 2.5 (3) 1.0 24.6 (15) 13.6

Листья и стебли злаков, осок 1.3 (2) 0.7 7.3 (4) 3.4 1.7 (2) 0.4 6.6 (4) 1.0

Плоды, семена 2.0 (3) 0.1 1.8 (1) 0.1 0.8 (1) 0.6 18.0 (11) 12.6

Несъедобные включения 2.7 (4) 0.8 1.8 (1) 1.3 1.7 (2) 0.1 1.6 (1) 0.8
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основе анализа экскрементов (n = 29), собранных
в охранной зоне у южной границы заповедника в
окрестностях старичного оз. Кривое (левобереж-
ная долина равнинной р. Чирки) в феврале
2008 г., выяснилось, что ондатра составляла су-
щественную долю рациона лисицы (ч. в. = 17.2%,
К = 13.1%). Ондатра отмечена в питании лисицы
только на южном участке заповедника, где есть
условия для постоянного обитания этого грызу-
на. Чаще ондатра преследуется в холодный пери-
од года (табл. 1). Там, где численность ондатры
высока, она стала главным пищевым объектом
лисицы зимой, например, в Якутии (Ревин, 1976;
Седалищев, Однокурцев, 2013) и Северном Ка-
захстане (Третьяк, 1955).

Насекомоядные относятся к второстепенным
пищевым объектам лисицы и преследуются в лю-
бое время года. Из них амурский еж (Erinaceus
amurensis) в основном добывается лисицей в теп-
лое время года (табл. 1). Примечательно, что в
экскрементах лисиц, собранных в заповеднике в
мае 2008 г. у выводковой норы, были обнаружены
шерсть и кости ежа, но отсутствовали иглы, хотя,
как правило, они содержатся в фекалиях. Около
норы лежали останки ежа (вывернутая наизнанку
шкурка с головой), съеденного лисицами с
брюшной стороны. Шкурка была не тронута там,
где располагались иглы. Здесь же обнаружен
мертвый еж, погибший во время зимней спячки,
но лисицы не интересовались им. В заповеднике
значение ежа в ее питании заметно больше, чем
указывалось для других районов юга российского
Дальнего Востока (Юдин, 1986).

Значение землероек в питании лисицы в запо-
веднике было низким (табл. 1). Возможно, они
добывались ею чаще, чем регистрируется при раз-
боре экскрементов, потому что лисица могла вы-
едать настолько незначительные части тел земле-
роек, что остатки в фекалиях невозможно было
зафиксировать. Например, в декабре 2010 г. на ле-
вом берегу р. Чирки (охранная зона заповедника)
чуть выше устья ее правого притока – р. Цыпы –
у убитой большой белозубки (Crocidura lasiura)
лисица откусила голову и съела только ее мозго-
вую часть. Это подтверждает, что землеройки не
привлекательная пища для лисицы. Из других
землероек, которых в большинстве случаев по
остаткам определить невозможно, среди жертв
лисицы отмечены средняя (Sorex caecutiens) и
крупнозубая (Sorex daphaenodon) бурозубки.

Заяц-беляк (Lepus timidus) – привлекательный
пищевой объект лисицы, но, в основном, не игра-
ет существенной роли в ее питании. Лишь в теп-
лое время года в северной части заповедника он
занимал значительное место (табл. 1). Вероятно,
это объясняется тем, что подавляющее количе-

ство экскрементов за этот сезон было собрано у
норы № 1 в апреле–июне 2008 г., где обитал вы-
водок лисицы, одной из главных жертв которого
был заяц-беляк (рис. 2). Возросшая численность
зайцев в районе проживания выводка, очевидно,
способствовала специализации самки лисицы на
их добыче.

Копытные (изюбрь – Cervus elaphus xanthopygus,
сибирская косуля – Capreolus pygargus, кабан – Sus
scrofa) и азиатский барсук (Meles leucurus), отме-
ченные в питании лисицы – это погибшие по раз-
ным причинам животные (павшие от голода, до-
бытые хищниками). Их доля в рационе была
невелика. Лисица посещала трупы копытных
круглогодично, но чаще в ноябре–марте (табл. 1).
Использует этот вид корма лисица главным обра-
зом в период, когда численность или доступность
основных жертв низка (JVdrzejewski, JVdrzejewska,
1992).

Найдены существенные различия по значе-
нию разных видов млекопитающих в питании ли-
сицы в северной и южной частях заповедника
(χ2 = 28.1, df = 13, p < 0.01).

Птицы составляют небольшую долю в питании
лисицы в заповеднике (ч. в. = 3.9%, К = 2.1%). На
них она охотится круглый год, но в теплый пери-
од несколько чаще (табл. 1), хотя статистически
это не подтвердилось (χ2 = 6.2, df = 4, p > 0.10).
Преимущественно лисицей добываются мелкие
воробьиные птицы, но в течение ноября–марта
она предпочитает нападать на более крупных
птиц – фазанов (Phasianus colchicus) и рябчиков
(Tetrastes bonasia) (табл. 1). Лисица достает их, ко-
гда они ночуют под снегом. Дважды в экскремен-
тах отмечена скорлупа яиц.

Пресмыкающиеся, земноводные, рыбы и икра
лягушек – второстепенные корма. Рыбы активно
используются лисицей в пищу в определенных
частях ареала, где они легкодоступны и в боль-
шом количестве, например на Курильских о-вах
(Воронов, 1974).

Лисица редко кормится насекомыми, однако
локально они могут играть существенную роль в
ее питании, но лишь в теплое время года (табл. 1).
Так, на южном участке заповедника вдоль право-
го берега р. Уссури и по обочинам дорог в право-
бережной долине этой реки высока численность
прямокрылых (Orthoptera), в частности саранчо-
вых (Acrididae), где, в основном, лисицы и ловят
их (ч. в. = 16.4%, К = 6.5%), реже поедаются жуки
(Coleoptera) (ч. в. = 11.5%, К = 4.0%). Насекомые,
которых не удалось определить, отмечены один
раз (ч. в. = 1.6%, К = 0.2%). В северной части за-
поведника насекомые в рационе лисицы встреча-
ются намного реже (табл. 1), что оказалось стати-
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стически значимым (χ2 = 19.3, df = 3, p < 0.001).
Из них отмечены жуки (ч. в. = 3.6%, К = 0.5%) и
медведки (Gryllotalpa orientalis) (ч. в. = 3.6%, К =
= 2.2%). Среди жуков зарегистрированы жужели-
цы (Carabidae), пластинчатоусые (Scarabaeidae),
мертвоеды (Silphidae), долгоносики (Curculioni-
dae), водолюбы (Hydrophilidae) и златки (Bupres-
tidae).

Домашние животные и их трупы поедаются ли-
сицей круглогодично, но преимущественно в
теплый период года в северной части заповедника
(это подтвердилось статистически – χ2 = 23.8, df = 3,
p < 0.001), к которой примыкают населенные
пункты (табл. 1). Из них в экскрементах лисицы в
это время чаще отмечались остатки кошки (Felis

catus) (ч. в. = 27.3%, К = 22.7%). В холодный пери-
од года этот вид регистрировался в рационе лиси-
цы лишь дважды. Эта разница объясняется тем,
что с наступлением весны отдельные особи кош-
ки заходят в заповедник из ближайших населен-
ных пунктов и нередко живут здесь в течение ап-
реля–октября и могут становиться жертвами
лисиц. Например, останки трех животных реги-
стрировались в апреле–июне 2008 г. у выводко-
вой норы лисицы (№ 1), расположенной при-
мерно в 1 км от с. Бычиха (рис. 2). Как правило,
кошки с приходом холодов и установлением по-
стоянного снежного покрова возвращались к че-
ловеку. Поэтому они чаще становились жертвами
лисиц в теплое время года. Не исключено, что ли-
сицы могли добывать кошек и на окраинах насе-

Рис. 2. Значение кормов в питании выводка лисицы из норы № 1 в северной части Большехехцирского заповедника с
апреля по июнь 2008 г. по анализу экскрементов, n = 42 (а), и остаткам пищи, n = 15 (б).
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ленных пунктов. Так, у норы № 1, в которой в ап-
реле–июне 2008 г. обитал выводок лисицы, в
феврале 2009 г. обнаружены останки съеденной
лисицей кошки, очевидно, пойманной у с. Бычи-
ха. Из других домашних животных лисица иногда
нападает на куриц (Gallus gallus) и поедает посто-
янно выбрасываемые человеком в окрестностях
заповедника трупы коз (Capra hircus), овец (Ovis
orientalis), собак (Canis familiaris). В холодное вре-
мя 2005–2007 годов лисицы неоднократно съеда-
ли останки собак (четыре случая), убитых тигри-
цей в ближайших к заповеднику и заказнику
“Хехцир” населенных пунктах. Нередко следы
лисиц тянулись к местам трапез тигрицы по ее во-
локам в снегу, оставленным телами добытых ею
собак.

В южной части заповедника, в отличие от се-
верной, домашние животные в питании лисицы
регистрировались редко (табл. 1). Однако все экс-
кременты (n = 9), в которых обнаружены остатки
домашних животных (собак) (ч. в. = 22.2%, К =
= 14.4%), собраны только на юго-восточной
окраине заповедника, к которой примыкает
с. Чирки (рис. 1). Также вдоль ее границы проле-
гают железнодорожная и автомобильная маги-
страли Хабаровск–Владивосток. Эти причины
определили доступность домашних животных и
их трупов для лисицы в этом месте. На остальной
территории южной части заповедника и прилега-
ющей к ней охранной зоне эти источники пищи
не использовались, потому что были недоступны
из-за удаленности населенных пунктов. Это под-
тверждается также данными состава рациона двух
выводков лисицы (норы № 2 и 3, удаленные на
расстояние 10–13 км от ближайших селений).
Останки их жертв принадлежали только диким
животным: свиристель (Bombycilla garrulus), фа-
зан, белка, утка (до вида не определена). Также у
норы № 3 было собрано 11 экскрементов, кото-
рые содержали остатки восточной полевки (ч. в. =
= 90.9%, К = 80.0%), ондатры (ч. в. = 18.2%, К =
= 10.9%) и травянистых растений (ч. в. = 27.3%,
К = 9.1%). Эти данные существенно отличаются
от показателей, полученных при анализе питания
выводка лисицы из норы № 1 в северной части за-
поведника (рис. 2). В теплый период года домаш-
ние животные намного чаще встречаются в пище
лисицы в северной части заповедника, чем на
южном участке, что показывают различия (χ2 =
= 39.9, df = 3, p < 0.001), но в холодный период та-
ких различий не отмечено (χ2 = 1, df = 3, p > 0.20).

Растения занимают незначительную часть в
питании лисицы, хотя локально их значение мо-
жет быть высоко в теплое время года (табл. 1).
Так, в сентябре–начале октября 1992 г. при
обильном урожае плодов груши уссурийской

(Pyrus ussuriensis), упавших на землю, они суще-
ственно дополняли рацион лисицы (по 22 экскре-
ментам, ч. в. = 50.0%, К = 35.1%) в лесах правобе-
режной долины р. Уссури, где груша встречается
чаще, чем на остальной территории заповедника.
Из других растений в фекалиях лисицы отмечены
остатки вегетативных частей осок и злаков (Cy-
peraceae, Poaceae), плодов винограда амурского
(Vitis amurensis), сливы (Prunus sp.), подсолнечни-
ка однолетнего (Helianthus annuus), семян кедра
корейского (Pinus koraiensis). Плоды культурных
растений (подсолнечник, слива) подбирались на
свалках только у северной (табл. 1) и юго-восточ-
ной границ заповедника (по 9 экскрементам,
ч. в. = 11.1%, К = 7.8%) круглогодично. Плоды ди-
корастущих растений в питании лисицы в южной
части заповедника отмечались достоверно чаще
(χ2 = 7.1, df = 2, p < 0.05), чем в северной.

Несъедобные включения – это предметы, кото-
рые попадают в пищеварительный тракт лисицы
при поедании другой пищи. Иногда они могут за-
нимать заметный объем экскремента. К ним от-
носятся хвоинки, травинки, фрагменты листьев,
хитина насекомых, целлофана, полиэтиленовой
обертки от продуктов питания, бумаги, фольги,
ткани, стекло и др. Некоторые из перечисленных
предметов (целлофан, полиэтиленовая обертка
от колбасы, бумага, фольга, кусочки ткани) съе-
дались лисицей на свалках случайно с упакован-
ными в них различными пищевыми отходами.
Например, у выводковой норы № 1 был найден
полиэтиленовый пакет с останками сазана (Cypri-
nus carpio), который принесла самка лисицы. Не-
съедобные включения, попавшие с остатками пи-
щевых отходов, в экскрементах лисиц отмечались
в северной части заповедника (табл. 1) и на юго-
восточной окраине его южного участка (по 9 экс-
крементам, ч. в. = 11.1%, К = 1.1%), вблизи кото-
рых расположены населенные пункты.

Рационы лисиц в теплый и холодный периоды
года значительно различались, как в северной
(χ2 = 37.9, df = 8, p < 0.001) так и в южной (χ2 =
= 40.9, df = 8, p < 0.001) частях заповедника.

Питание лисицы в сельскохозяйственном ланд-
шафте (сопредельная с заповедником территория).
В холодное время года на сельскохозяйственных
землях, расположенных к югу от заповедника в
междуречье Кия–Чирки, полевки (особенно во-
сточная) – основные жертвы лисицы (рис. 3).
Также большую долю рациона занимают мыши
рода Apodemus, что значительно превышает соот-
ветствующие показатели в заповеднике (χ2 = 34.9,
df = 1, p < 0.001) (табл. 1, рис. 3). Из них главный
пищевой объект, очевидно, полевая мышь, пото-
му что это многочисленный вид сельскохозяй-
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ственного ландшафта (Долгих и др., 1993).
Шерсть лисицы отмечена в экскрементах лисиц,
попавших в капканы и поедавших свои замерз-
шие лапы. Например, в январе 1997 г. в окрестно-
стях с. Киинск, в желудке самки лисицы, попав-
шей в капкан, была найдена кожа и шерсть с ее
погрызенной лапы. Лисица употребляет в пищу
трупы енотовидных собак, погибших в капканах,
и останки косуль, брошенные охотниками после
разделки туш. Возможно, она могла нападать и на
живых енотовидных собак, попавших в капканы.
Из домашних животных в экскрементах отмече-
ны только остатки курицы (рис. 3), но в желудках
двух лисиц, добытых охотниками в январе 1997 г.
и ноябре 2009 г., обнаружены полевая мышь, овес
посевной (Avena sativa) (стебли, листья, семена),
шерсть собаки и перья курицы. Кроме того, два-
жды (ноябрь 2001 г. и март 2006 г.) лисицы поеда-
ли трупы домашних свиней (Sus scrofa), выбро-
шенные недалеко от сел Киинск и Черняево.
В сельскохозяйственном ландшафте падаль до-
машних животных доступна им и в теплое время
года. Так, желудок самца лисицы, сбитого авто-
мобилем в конце мая 2007 г. в окрестностях
с. Корсаково–1, расположенного в 7 км к северу
от заповедника, был заполнен остатками свиньи
и злаками.

Из растений в питании лисицы в сельскохо-
зяйственном ландшафте отмечены листья и стеб-
ли злаков (включая овес) и осок, а также плоды
сои культурной (Glycine max) и штокрозы обык-
новенной (Alcea rosea) (рис. 3). Значение штокро-
зы (ч. в. = 3.0%, К = 0.3%) незначительно. Воз-
можно, ее плоды были съедены случайно вместе с
другой пищей. Соя поедалась в больших количе-

ствах (ч. в. = 39.4%, К = 14.1%). Значение плодов
культурных растений в питании лисицы в холод-
ный период года заметно выше в сельскохозяй-
ственном ландшафте, чем в заповеднике (χ2 =
= 19.9, df = 1, p < 0.001). Зерна овса в экскрементах
и содержимом одного желудка присутствовали в
очень небольшом количестве, поэтому в состав
кормов не включены. При этом объем листьев и
стеблей овса среди прочих включений в желудке
лисицы достигал 80%. Очевидно, семена травя-
нистых растений лисица может проглатывать
случайно, когда она поедает их вегетативные
части.

Также на сопредельной заповеднику террито-
рии лисица подбирает пищевые отходы, потому
что среди несъедобных включений в экскремен-
тах отмечены фрагменты полиэтиленовой упа-
ковки от продуктов питания.

В целом, рационы лисиц в холодный период
года в заповеднике и в сельскохозяйственном
ландшафте значительно различались (χ2 = 41.5,
df = 7, p < 0.001).

Использование антропогенной пищи харак-
терно не только для южного Приамурья, но и для
юга Приморского края. Так, в 25 экскрементах,
собранных автором в июне 2013 г. в окрестностях
сел Каймановка и Каменушка, домашние живот-
ные (кошка, собака) составляли заметную долю
рациона лисицы (ч. в. = 24.0%, К = 19.8%). Среди
остальных объектов питания отмечены восточная
(ч. в. = 20.0%, К = 17.4%), красная и красносерая
полевки (ч. в. = 32.0%, К = 19.8%), бурундук
(ч. в. = 4.0%, К = 4.0%), грызун (ближе не опреде-
лен) (ч. в. = 4.0%, К = 3.2%), уссурийская могера

Рис. 3. Значение кормов в питании лисицы в холодное время года в сельскохозяйственном ландшафте (по анализу экс-
крементов, n = 33).
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Mogera robusta (ч. в. = 4.0%, К = 3.6%), пятнистый
олень Cervus nippon (ч. в. = 4.0%, К = 4.0%), мле-
копитающее (ближе не определено) (ч. в. = 16.0%,
К = 12.8%), птицы (ч. в. = 20.0%, К = 11.0%), зем-
новодные (ч. в. = 4.0%, К = 2.0%), жужелицы
(ч. в. = 8.0%, К = 0.4%), осоки и злаки (ч. в. =
= 8.0%, К = 2.0%). Примечательна редкая наход-
ка в экскрементах лисицы остатков (шерсть,
фрагменты костей верхней части черепа, поло-
винка нижней челюсти и зубы) уссурийской мо-
геры. О добыче ее лисицами в Приморском крае
ранее упоминалось один раз (Охотина, 1966).

Набор антропогенной пищи (кошка, трупы
собак и домашних копытных, птицы, культурные
растения, пищевые отходы) сходен в разных ча-
стях ареала лисицы – от Дальнего Востока (Abe,
1975; Misawa, 1979; данные автора) до Европы
(Сидорович и др., 2008, 2008а; Doncaster et al.,
1990; Gołdyn et al., 2003; Jankowiak et al., 2008;
Panzacchi et al., 2008; Kidawa, Kowalczyk, 2011;
Drygala et al., 2013). При этом различия заметны
лишь в значимости каждого из этих видов кормов
и зависят, вероятно, от их доступности. Например,
по данным автора, лисицей поедались, в основ-
ном, кошки и трупы собак и домашних копытных
на отдельных участках Большехехцирского запо-
ведника и соя на сельскохозяйственных землях.
В сельскохозяйственных ландшафтах разных
районов Польши среди подобной пищи преиму-
щественно употреблялись или пищевые отходы
(Gołdyn et al., 2003), или домашние птицы (Janko-
wiak et al., 2008). В городе Оксфорд и его пригоро-
дах (Англия) пищевые отходы были главным
компонентом рациона лисиц (Doncaster et al.,
1990).

ВЫВОДЫ
В южном Приамурье, как в естественных, так

и в измененных человеком биотопах, лисица ак-
тивно использует любую доступную пищу, но ос-
нова ее питания – млекопитающие, преимуще-
ственно полевки. Из них лисица избирательно
добывает восточную полевку. Другие млекопита-
ющие гораздо реже поедаются лисицей, но места-
ми, например ондатра, могут составлять замет-
ную долю ее рациона. Птицы, плоды дикорасту-
щих растений – дополнительные корма лисицы.
Пресмыкающиеся, земноводные, рыбы, насеко-
мые – второстепенные пищевые объекты. Но на-
секомые локально в теплое время года могут
иметь существенное значение в питании.

Антропогенная пища (домашние животные и
их трупы, культурные растения, пищевые отхо-
ды) локально составляет неотъемлемую часть ра-
циона и играет дополнительную роль в питании

лисицы, но в отдельных случаях значение этого
корма может сильно увеличиваться.

Чем дальше лисица обитает от населенных
пунктов и территорий, преобразованных хозяй-
ственной деятельностью человека, тем реже в ра-
ционе этого вида отмечается антропогенная пи-
ща, из-за снижения ее доступности.

Очевидно, использование антропогенной пи-
щи лисицей характерно для освоенных челове-
ком районов юга российского Дальнего Востока.
Это предположение подтверждается приведен-
ными данными из южной части Приморского
края.
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NUTRITION OF THE RED FOX (VULPES VULPES)
IN THE BOL’SHEKHEKHTSIRSKY NATURE RESERVE 

AND ITS ENVIRONS, SOUTHERN AMUR REGION
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The diet of the red fox (Vulpes vulpes L. 1758) was studied in 1990–1993, 1996–2000 and 2005–2013 in the
southern Amur region, the Bolʼshekhekhtsirsky Nature Reserve and its adjacent territories taken as an exam-
ple. Inside the nature reserve, the general range of red fox food is extensive, but the basis of the diet is mam-
mals, in particular voles (frequency of occurrence (f.o.) = 71.0%, food ratio (F) = 64.5%). Birds and wild
plants (fruits) are additional food sources for the red fox, while reptiles, amphibians, fish and insects are sec-
ondary ones. However, the fruits of wild plants and insects can locally make up a significant portion of the
diet in the warm season (April–October). Anthropogenic food (domestic animals and their corpses, cultivat-
ed plants, food dumps) mainly play no significant roles in the diet of the red fox in the nature reserve. But in
places that are closely adjacent to human settlements, domestic animals and their corpses (cats, dogs, live-
stock, chickens) are of great importance (f.o. = 38.2%, F = 29.6%) in its diet in the warm season. In the cold
season, in the agricultural landscapes south of the nature reserve mice (f.o. = 33.3%, F = 24.8%), along with
voles (f.o. = 45.4%, K = 33.9%), are one of the main food items for the red fox among mammals, this being
very different from the corresponding indicators inside the nature reserve. Red foxes often consume fruits of
cultivated plants, especially soybeans (f.o. = 39.4%, F = 14.1%). In the vicinity of settlements in the southern
Primorsky Krai, among the food items, as well as during the warm season, domestic animals and their corpses
(f.o. = 24.0%, F = 19.8%) are often found in the diet. Anthropogenic food in the southern Amur region lo-
cally forms an integral part of the diet of the red fox and plays additional roles in its nutrition, but in some
cases the value of this food can greatly increase. The more remote the site of a red fox habitat from settle-
ments, the less the share of such food in its diet. Apparently, the use of anthropogenic food by the red fox is
characteristic of the regions of the southern Russian Far East that have been developed by man.

Keywords: red fox, Vulpes vulpes, diet, anthropogenic food, southern Amur region, Bolʼshekhekhtsirsky Na-
ture Reserve



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2021, том 100, № 1, с. 79–103

79

ВОССТАНОВЛЕНИЕ ПОПУЛЯЦИИ АМУРСКОГО ТИГРА
(PANTHERA TIGRIS ALTAICA) НА СЕВЕРО-ЗАПАДЕ АРЕАЛА
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Проанализированы результаты выпуска на северо-западе ареала амурского тигра (Panthera tigris
altaica) специально подготовленных к жизни в дикой природе тигрят: формирование ими участков
обитания и пространственной структуры группировки, способность добывать естественные корма
и питание ими, реакция на антропогенную инфраструктуру ландшафта и репродуктивные отноше-
ния выпущенных тигров. Показано, что молодые тигры успешно адаптировались к жизни в приро-
де, сформировали естественную для вида пространственную структуру популяции, питаются есте-
ственными кормами, не создают конфликтные ситуации, самки неоднократно приносили потом-
ство, которое успешно расселяется на этом участке ареала. Таким образом, на северо-западе ареала
амурского тигра, где в 1970-х гг. вид был уничтожен, воссоздана его группировка, общая числен-
ность которой в настоящее время составляет не менее 20 особей. В основе воссоздания группировки
амурского тигра лежит примененная Институтом проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцо-
ва РАН технология реабилитации и подготовки к жизни в природе тигрят-сирот.

Ключевые слова: амурский тигр, Panthera tigris altaica, реабилитация, реинтродукция, воссоздание
группировки, освоение пространства, участок обитания, GPS телеметрия, фотоловушки, питание,
размножение
DOI: 10.31857/S0044513421010074

Амурский тигр (Panthera tigris altaica (Tem-
minck 1844)) исторически был распространен до-
вольно широко (рис. 1), его ареал охватывал Се-
веро-Восточный Китай, Приморский край, юг
Хабаровского края, Еврейскую автономную и
Амурскую области, отдельные звери доходили до
Забайкалья (Слудский, 1966; Юдин, Юдина, 2009).
За прошедшие сто лет ареал амурского тигра в
России сократился и стал мозаичным.

На северо-западе своего ареала, в горах Мало-
го Хингана тигр встречался часто, в Большом
Хингане – весьма редко; отсюда он периодически
проникал в восточную часть Забайкалья (Байков,
1927). В начале XX в. тигр населял Амурскую обл.,
Еврейскую автономную обл., западную часть Ха-
баровского края, но в 1970-х гг. был там уничто-
жен. Изменения в распространении тигра в конце
XIX–начале XX вв. и в период 1960-х гг. происхо-
дили очень быстро, что отмечали многие авторы.

Если на левобережье Амура в 50–60-е гг. XX в.
тигр встречался еще так же часто, как и в начале
века, то в 1963–1964 гг. он практически исчез с
территорий по среднему и верхнему течению
Амура и из Малого Хингана (Абрамов К., 1960;
Раков, 1965; Слудский, 1966, 1973; Абрамов В.,
1970, 1974; Кучеренко, 1970, 1983, 1985; Казари-
нов, 1972, 1979; Абрамов В., Пикунов, 1976; Дуни-
шенко, 1985).

Учет амурского тигра 2005 г. на территории
России показал, что на северо-западе его ареала,
в Еврейской автономной обл. и на юге Амур-
ской обл., обитал всего один взрослый самец
(Капитонова и др., 2008; Полковникова, 2015).
Существующие на этих территориях условия для
жизни тигра, такие как практически не нарушен-
ные местообитания, достаточно обильная его кор-
мовая база (amurinfocenter.org/upload/iblock/421/
fiz_geogr_kharakteristika_amura.pdf), а также на-

УДК 599.742.712(571.6);502.1;574.1
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личие целого ряда особо охраняемых природных
территорий разного уровня, определили возмож-
ность восстановления группировки тигра на этом
участке его исторического ареала.

При увеличении численности амурского тигра
можно было бы ожидать, что животные будут рас-
селяться с территории Хабаровского края и само-
стоятельно заселять исторические местообита-
ния на северо-западе ареала. Однако этот процесс
может длиться десятилетиями. Более быстрый
путь – реинтродукция тигра на участке ареала, где
сейчас вид отсутствует, с последующим восста-
новлением на нем устойчивой группировки и по-
следующим расселением особей из нее навстречу
расселяющимся молодым животным из ныне су-
ществующей группировки на северо-востоке
ареала.

Вопросы реинтродукции и связанная с ней
терминология рассмотрены в Руководстве МСОП
по реинтродукции (IUCN/SSC Re-introduction
Specialist Group, 1998; MacDonald, 2010), а также в
специальном обзоре проблем сохранения редких

видов (Флинт, 2004). Реинтродукцию можно осу-
ществить путем транслокации (перемещения жи-
вотных, отловленных в благополучной популя-
ции, на место воссоздания популяции в истори-
ческом ареале) или путем выпуска животных,
выращенных в неволе и специально подготовлен-
ных к жизни в дикой природе. Реинтродукция
крупных хищных млекопитающих может счи-
таться состоявшейся, если выпущенное живот-
ное успешно охотится в природе, выбрало себе
участок обитания, избегает конфликтов с челове-
ком и оставляет потомство.

Подобного рода работа по восстановлению
популяции редкого вида, в том числе группиров-
ки амурского тигра, включает три ключевых эта-
па: (1) выбор места для восстановления популя-
ции и его обследование, (2) подготовку животных
для реинтродукции в специальном центре и
(3) выпуск в природу и последующий монито-
ринг выпущенных животных разными методами.

В 2008 г. был начат проект Постоянно действу-
ющей экспедиции РАН по изучению животных

Рис. 1. Ареал амурского тигра: 1 – места встреч амурского тигра в историческое время (по данным литературы), 2 –
исторический ареал амурского тигра (по: Гептнер, Слудский, 1972), 3 – границы ареала в конце XIX века (по: Гептнер,
Слудский, 1972), 4 – современный ареал амурского тигра (по: Amur-Heilong River Basin Reader, 2008).
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Красной книги Российской Федерации и других
особо важных животных фауны России “Изуче-
ние и сохранение амурского тигра на российском
Дальнем Востоке”. Цель его – проведение науч-
ных исследований для сохранения амурского тиг-
ра, а одна из главных задач – восстановление вида
на северо-западе ареала, где он был уничтожен в
середине XX в. В проекте имеется несколько бло-
ков, направленных на изучение (1) структуры
ареала амурского тигра и распределение его по-
тенциальных местообитаний, (2) перемещений
животных и пространственной структуры попу-
ляции, (3) генетического разнообразия и популя-
ционной структуры вида, (4) благополучия жи-
вотных в природе.

В каждом из этих блоков используются соот-
ветствующие типы методов, такие как дистанци-
онные (GPS-ошейники, фотоловушки), неинва-
зивные (анализ в экскрементах ДНК, метаболи-
тов гормонов, остатков добычи, гельминтов) и
традиционные полевые (измерение следов, троп-
ление) методы (Рожнов и др., 2009, 2010, 2010а,
2011а, 2011б, 2012; Найденко и др., 2010, 2011; Со-
рокин и др., 2010; Эрнандес-Бланко и др., 2010,
2013; Гончарук и др., 2012; Hernandez-Blanco et al.,
2015; Sorokin et al., 2016; Naidenko et al., 2018,
2019). Эти методы, обеспечивающие минималь-
ное вмешательство в жизнь животных и мини-
мальный ущерб их здоровью, нами обобщены и
подробно рассмотрены в двух монографиях (Рож-
нов и др., 2018а; Rozhnov et al., 2019).

По результатам комплексных исследований
разных аспектов биологии амурского тигра,
включающих пространственную структуру попу-
ляции, репродуктивный статус и благополучие
животных, онтогенез поведения, нами была раз-
работана технология реабилитации и подготовки
к возвращению в природу вынужденно изъятых
из нее тигрят-сирот. Основой ее стали концепция
и методология, разработанные Бадридзе (2003,
2016) на волках, с учетом опыта работ по реабили-
тации медвежат-сирот для выпуска в природу
(Пажетнов В. и др., 1999; Пажетнов С., 2003, 2007;
Скрипова, 2005). Ключевая идея методологии со-
стоит в своевременном внесении конкретных ре-
лизеров в четко детерминированный возрастом
сенситивный период на определенном этапе он-
тогенеза. Методология была адаптирована к осо-
бенностям биологии тигра, с учетом особенно-
стей развития тигрят (Юдин, Юдина, 2009) и
этапности онтогенеза поведения, характерного
для этого вида (Blidchenko et al., 2015, 2015a, 2015b;
Rozhnov et al., 2015, 2015a; Довгаль и др., 2016; Ко-
ренькова и др., 2016, 2016а; Штейман, Ячменни-
кова, 2016; Ячменникова и др., 2017).

Местом выпуска реабилитированных тигрят
стали охраняемые природные территории в Ев-
рейской автономной и Амурской областях на се-
веро-западе ареала амурского тигра. Проведен-
ное нами обследование подтвердило, что место-
обитания тигра здесь не нарушены, кормовая
база (кабан, изюбрь, косуля) достаточна для оби-
тания этого хищника, а паразитологическая ситу-
ация не вызывает опасений (Есаулова и др., 2010).

В настоящей статье приведены результаты ис-
следований, базирующиеся на данных по освоению
выпущенными молодыми тиграми пространства
на этом участке ареала, а также результаты их ре-
интродукции – численность воссозданной груп-
пировки, данные о размножении выпущенных
тигриц и принесенных ими выводках, сведения о
питании тигров и об их взаимоотношениях с вол-
ками, отношение выпущенных тигров к объектам
инфраструктуры, созданной руками человека.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа по восстановлению группировки амур-

ского тигра на северо-западе ареала проведена
нами путем выпуска вынужденно изъятых из
природы тигрят, прошедших в неволе реабилита-
цию и специальную подготовку к жизни в дикой
природе. Осиротевшие тигрята регулярно появ-
ляются в природе в результате гибели (по разным
причинам) их матерей. Зачастую они становятся
сиротами в возрасте 4–5 месяцев, что, как прави-
ло, соответствует снежному периоду года. В это
время тигренок полностью зависит от матери и
погибает без специальной заботы. Создав искус-
ственные условия, можно подготовить таких тиг-
рят к жизни в естественных условиях, сохранив
их реакцию избегания человека, после чего выпу-
стить на тех участках ареала, где сохранились ме-
стообитания и кормовая база, однако не сохрани-
лись тигры.

Предварительные работы по реабилитации, 
подготовке к выпуску и мониторингу 

выпущенных тигров
Первые четыре вынужденно изъятых из при-

роды тигренка были выращены на Зоологиче-
ском стационаре Биолого-почвенного института
ДВО РАН (БПИ ДВО РАН) у В.Г. Юдина (с. Гай-
ворон) и затем выпущены в природу в 2009 и
2010 гг. (Рожнов и др., 2011б, 2018) (табл. 1). Все
тигрята перед выпуском во время ветеринарного
осмотра были снабжены спутниковыми ошейни-
ками-передатчиками с GPS-модулем.

Первый выращенный в неволе тигренок (са-
мец Олег, вес 90 кг) был выпущен нами 16.09.2009 г.
северо-восточнее заповедника “Уссурийский”
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ДВО РАН в верховьях р. Илистой, в 30–40 км от
места его вынужденного изъятия из природы
(рис. 2A). Ошейник (Sirtrack, Новая Зеландия)
Олега был запрограммирован на передачу трех
GPS-локаций в сутки каждые 8 ч через спутнико-
вую систему Argos. Ошейник передавал данные
184 дня (до 18.03.2010 г.), нами были получены
76 локаций его местонахождения. За семь меся-

цев после выпуска в природу Олег освоил участок
обитания площадью 1570 км2 (MCP100%).

Осенью 2010 г. работы были продолжены в На-
циональном парке “Удэгейская легенда”, где
27.09.2010 г. выпустили трех тигрят – самца (Воло-
дя – вес 101 кг) и двух самок (Таня – 83 кг, Лазури-

Таблица 1. Тигрята-сироты, выращивание которых велось на Зоологическом стационаре БПИ ДВО РАН
у В.Г. Юдина (с. Гайворон)

Примечания. Самец Володя и самка Лазурина – детеныши из одного выводка.

Кличка 
тигренка Пол Дата изъятия Место изъятия Дата выпуска Место выпуска Результат 

выпуска

Олег Самец Зима 2008/2009 Охотхозяйство 
“Тигровое”
(к СВ. от заповедника 
“Уссурийский” 
ДВО РАН)

16.09.2009 Охотхозяйство 
“Тигровое”
(к СВ от заповед-
ника “Уссурий-
ский” ДВО РАН)

Успешно
пережил 
первую зиму

Володя Самец Декабрь 2009 Автодорога 
Ольга-Кавалерово
(Кавалеровский р-н, 
Приморский край)

27.09.2010 Национальный 
парк “Удэгей-
ская легенда”

Успешно
пережил 
первую зиму

Лазурина Самка Декабрь 2009 Автодорога 
Ольга-Кавалерово 
(Кавалеровский р-н, 
Приморский край)

27.09.2010 Национальный 
парк “Удэгей-
ская легенда”

Нет данных
Ошейник 
передавал 
сигналы 
в течение 6 суток

Таня Самка Февраль 2010 Уссурийский р-н, 
с. Нагорное 
в месте слияния 
рек Б. и М. Кроуновка

27.09.2010 Национальный 
парк “Удэгей-
ская легенда”

Погибла
Истощение 
на фоне 
инфекционного 
заболевания

Рис. 2. Пути перемещений и участки обитания тигров, определенные на основании GPS-локаций ошейника: Олега в
течение 7 месяцев после выпуска (A), Володи за 8 месяцев после выпуска (B) и тигрицы Тани за 3 месяца после выпуска (C).
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на – 77 кг). Возраст всех тигрят при выпуске со-
ставлял около 12–13 месяцев.

Володя был снабжен ошейником компании
Sirtrack (Новая Зеландия), который был настроен
на передачу трех GPS-локаций каждые 8 часов че-
рез спутниковую систему Argos. Обе самки были
снабжены ошейниками Pulsar (ЭС-ПАС, Рос-
сия), которые были запрограммированы на два
периода работы в сутки: 06:00–12:00 и 18:00–00:00
(UTC +0) и передачу данных через спутниковую
систему Argos. В эти периоды ошейники, после
установления связи со спутником, определяли
местоположение с помощью GPS-модуля и, пока
находились в поле зрения спутника, отправляли
сообщения с этими данными.

Ошейник тигра Володи в течение трех месяцев
(с 27.09.2010 г. по 01.01.2011 г.) передал 183 лока-
ции, после чего перестал их передавать (на месте
последней локации были обнаружены останки
крупного кабана), но спустя три года он был об-
наружен в тайге расстегнутым, что могло про-
изойти только в результате срабатывания его са-
мосброса. Осмотр ошейника показал, что антенна
передачи данных получила серьезные поврежде-
ния (возможно, в ходе добычи кабана), которые
стали причиной прерывания связи со спутником.
GPS-модуль при этом продолжал работать и на-
копил данные о перемещении тигра в течение по-
чти пяти месяцев после этих событий (последняя
локация датируется 24.05.2011 г.), после чего пе-
рестал работать. Из блока модуля ошейника было
скачано 566 накопленных им локаций (373 после
последней полученной дистанционно). Этот
факт свидетельствует о том, что тигр, вероятно,
благополучно дожил до лета 2011 г., что дополни-
тельно подтверждает успешность выпуска. При-
мечательно, что во время полноценной работы
(до поломки антенны) ошейник передал всего на
13 локаций меньше того, что было обнаружено в
памяти ошейника за этот период. За время пере-
дачи данных передатчиком (три месяца) Володя осво-
ил участок площадью около 900 км2 (MCP100%), а за
восемь месяцев после выпуска в природу пло-
щадь его участка обитания составила 1390 км2

(MCP100%) (рис. 2B).
От тигрицы Тани за три месяца ее прослежива-

ния – с 27.09.2010 г. по 26.12.2010 г. получено
324 локации, она освоила площадь около 1210 км2

(MCP100%) (рис. 2C). 22.12.2010 г. зарегистриро-
вана ее гибель на берегу р. Б. Уссурка. Вероятная
причина – истощение на фоне инфекционного
заболевания.

Связь с тигрицей Лазуриной пропала через
шесть суток после выпуска, причиной чего могла
стать как техническая неисправность ошейника,
так и гибель животного от браконьеров. За это

время от ее спутникового передатчика было полу-
чено 19 локаций.

Результаты этих выпусков оказались достаточ-
но успешными для продолжения и развития на-
чатой работы на системной основе с целью вос-
становления группировки амурского тигра на се-
веро-западе ареала. Так, из четырех выпущенных
в осенний период тигрят минимум двое (Олег и
Володя) пережили первую зиму, успешно охотясь
в дикой природе и избегая серьезных конфликтов
с человеком. Эти предварительные работы (Рож-
нов, 2011; Рожнов и др., 2011б) показали необхо-
димость не просто выкармливания вынужденно
изъятых из природы тигрят-сирот, а специальной
подготовки их к выпуску на другом качественном
уровне для повышения вероятности их выжива-
ния в природе и обосновали актуальность строи-
тельства экспериментального центра реабилита-
ции тигрят-сирот. Кроме того, они позволили
определить оптимальный возраст выпускаемых
тигрят (около двух лет) и оптимальное время вы-
пуска (май–июнь).

Восстановление группировки амурского тигра
на северо-западе ареала

Для дальнейшего проведения работы по реа-
билитации тигрят-сирот и подготовке их к жиз-
ни в дикой природе в 2012 г. в окрестностях
пос. Алексеевка (Приморский край) Институтом
проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцо-
ва РАН совместно со Специнспекцией “Тигр”
был построен Центр реабилитации и реинтродук-
ции тигров и других редких животных. Площадь
Центра составляет 2.7 га, в нем имеется шесть во-
льер, условия содержания животных в которых
приближены к естественным в местах обитания
тигра. В Центре были предусмотрены сообщаю-
щиеся вольеры для содержания тигров, для ка-
рантина, для организации охоты на живую добы-
чу, ветеринарный блок, пункт наблюдения и хо-
зяйственный блок. Организация работы Центра
предполагала полное исключение прямых кон-
тактов тигрят с человеком. С помощью системы
дистанционно управляемых видеокамер (ско-
ростные антивандальные всепогодные “мини-ка-
меры” Ai-SD28 с минимальной чувствительно-
стью 0.05 Люкс (F1.8) и разрешением 600 твл, а
также Smart Stc-ipm3914a/3, система управления
видеокамерами PTZ (Pan Tilt Zoom) в режиме ре-
ального времени “Линия”) и фотоловушек (Bush-
nell Trophy Cam HD 2014 и Essential 2015, Reconyx
HC600) был организован постоянный монито-
ринг физического развития тигрят-сирот и фор-
мирования у них видоспецифичного поведения.
Это позволило фиксировать время появления в
их онтогенезе особенностей как физического раз-
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вития, так и формирования у них разных типов
поведения, исключив физическое присутствие
наблюдателя и сведя к минимуму опыт формиро-
вания у животных отношения к человеку.

Целенаправленное дополнительное изучение
онтогенеза поведения тигрят в условиях зоопар-
ков дало возможность выявить целый ряд особен-
ностей (Blidchenko et al., 2015, 2015a, 2015b; Rozh-
nov et al., 2015, 2015a; Довгаль и др., 2016; Корень-
кова и др., 2016, 2016а; Штейман, Ячменникова,
2016), которые необходимо учитывать при подго-
товке их к выпуску. На основе данных, представ-
ленных в монографии В.Г. Юдина и Е.В. Юдиной
(2009) и полученных нами при наблюдениях за
поведением тигрят в неволе, были построены три
основные категориальные шкалы (Ячменникова
и др., 2017): одна отражает изменения в питании и
связанном с ним пищевом и пищедобывательном
(охотничьем) поведении, вторая – изменение от-
ношения тигрят к человеку, третья – изменение в
развитии социального поведения тигрят. Эти ас-
пекты формирования поведения и выявленные
этапы в его развитии наиболее важны для выра-
щивания тигрят и подготовки их к выпуску в при-
роду, поскольку определяют успех добычи корма
и воспроизводства в природе, а также бесконфликт-
ность сосуществования с человеком. Именно эти
особенности поведения оценивали перед выпус-
ком животных в природу и эти аспекты в первую
очередь проверяли в ходе мониторинга животных
после их выпуска.

За два года (2013–2014 гг.) нами выпущены
6 тигрят-сирот (см. ниже), вынужденно изъятых
из природы в возрасте 5–6 месяцев в связи с под-
твержденной гибелью матери и прошедших спе-
циальный курс реабилитации и подготовки к
жизни в дикой природе в Центре реабилитации
тигров и других редких животных в пос. Алексе-
евка (Приморский край) (Рожнов и др., 2018). Пе-
ред выпуском все животные в обязательном по-
рядке проходили зоолого-ветеринарное обследо-
вание и специально разработанную в виде
системы экспериментальных тестов оценку при-
годности для выпуска. Тесты включают оценки
реакции тигра на человека (не из числа сотрудни-
ков Центра) и умения добывать живую жертву
(оценка охотничьего поведения). Перед тестами
также были оценены нормы поведения (в течение
6–8 ч) и особенности взаимодействий с конспе-
цификами.

На каждого выпущенного тигра был составлен
паспорт, который включал информацию о его ге-
нетическом профиле (Рожнов и др., 2018а; Rozh-
nov et al., 2019) и фотографии тела с индивидуаль-
ным рисунком полос с обеих сторон. Эти данные
позволили в последующем индивидуально иден-

тифицировать животных как по их фотографиям
с фотоловушек, так и молекулярно-генетически-
ми методами анализа оставленных ими следов
жизнедеятельности (экскрементов, отдельных
волосков или капель крови на их следах).

Реабилитированные тигрята были выпущены
в Еврейской автономной обл. в 2013–2014 гг.
(в заповеднике “Бастак” – самка Золушка, в за-
казнике “Журавлиный” – самка Светлая и самец
Устин) и в Амурской обл. в 2014 г. (в заказнике
“Желундинский” – самка Илона и самцы Кузя и
Боря). Предварительный анализ состояния ме-
стообитаний и кормовой базы показал их полную
пригодность для восстановления группировки
амурского тигра.

Мониторинг освоения тиграми пространства 
и его использования

Для изучения процесса освоения пространства
выпущенными тигрятами и его последующего
использования за ними велось слежение с приме-
нением инструментальных и традиционных ме-
тодов. Инструментальный мониторинг включал в
себя анализ локаций от GPS-ошейников и обра-
ботку материала, полученного с фотоловушек.
Наземный мониторинг включал тропление на ос-
нове полученных от ошейника данных и провер-
ку кластеров локаций – возможных мест успеш-
ной охоты тигров на крупную добычу, а также
установку и проверку матрицы фотоловушек в
местах нахождения тигров. В наземном монито-
ринге приняли участие сотрудники заповедников
“Бастак” и “Хинганский”, МРОО “Центр “Тигр”
и Общества сохранения диких животных (WCS).

Мониторинг с использованием спутниковых ошей-
ников. Для изучения перемещений тигров ис-
пользовали спутниковые ошейники Lotek (Кана-
да) с GPS-модулем, которые зарекомендовали
себя в наших исследованиях как наиболее надеж-
ные. Ошейник тигрицы Золушки был настроен на
определение шести GPS-локаций в сутки каждые
4 ч и передачу данных через спутниковую систему
Argos. Для слежения за перемещением всех
остальных тигрят были использованы ошейники,
определяющие местоположение 24 раза в сутки
каждый час и передающие данные каждые 12 ч че-
рез спутниковую систему Iridium. Данная моди-
фикация ошейников не имеет внешних антенн,
что увеличило срок их службы. Благодаря ежечас-
ным локациям мы получали подробную инфор-
мацию о перемещениях тигрят. Эти данные поз-
волили выявлять кластеры GPS-локаций, указы-
вающих на вероятность охоты тигра в данном
месте, контролировать приближение зверей к ан-
тропогенным объектам и поддерживать эффек-
тивные международные контакты при пересече-
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ниях тиграми российско-китайской границы.
Полученные с ошейников данные легли в основу
работ по избирательности местообитаний тигра-
ми (Добрынин и др., 2017), по оценке качества со-
временных местообитаний и пригодности их для
тигра на других участках ареала (Жу и др., 2019;
Zhu et al., 2020), а также по оценке выбора живот-
ными направляющих рельефа для перемещений
после выпуска (Рожнов и др., 2019).

Освоение пространства выпущенными тигра-
ми определяли с помощью поэтапной оценки
участков их обитания на основе GPS-локаций
методами минимального выпуклого полигона
(MCP100%) и кернел (Fixed kernel 95%) (Hayne,
1949; Worton, 1989). Процесс формирования
участка обитания оценивали с помощью теста,
который показывает выход кривой, описываю-
щей изменение накопительной площади, ис-
пользуемой тигром, на асимптоту (Stickel, 1954;
Harris et al., 1990; Dunham, 1998). Согласно тесту,
участок обитания считается сформированным,
когда для каждой последовательной локации
предыдущая накопительная площадь участка
обитания увеличивается менее чем на 1%.

Мониторинг с помощью фотоловушек. По мере
выбора выпущенными тигрятами участков оби-
тания в местах их активности были сформирова-
ны сети фотоловушек. Первая сеть была сформи-
рована на территории заповедника “Бастак”
(с декабря 2013 г.), что позволило вести монито-
ринг животных и после окончания работы ошей-
ника Золушки. Первоначально она насчитывала
20 станций отлова (станция отлова – это, как пра-
вило, пара фотоловушек, фиксирующих живот-
ное с двух сторон), размещенных вдоль старых
дорог и звериных троп, рядом с маркировочными
деревьями. Данная сеть фотоловушек охватывала
площадь в 79 км2. Затем в расположение сети фо-
толовушек были внесены изменения, чтобы по-
высить качество данных и результата их обработ-
ки: она была рассредоточена на большую пло-
щадь – около 100 км2; на каждые 8–15 км2

территории была установлена только одна стан-
ция отлова. С мая 2013 г. по сентябрь 2015 г. было
получено 1143 фотографии и видеоролика Золуш-
ки и резидентного самца Заветного, выявлено
100 проходов (регистраций) тигров за 3427 фото-
ловушко-суток. С 2016 г. мониторинг с помощью
фотоловушек продолжается по настоящее время.

На основе анализа полученных с матрицы фо-
толовушек фотолокаций с использованием рас-
считанного в программе Range8 индекса Якобса
(Kenward et al., 1993) был оценен характер взаимо-
действия тигрицы Золушки и Заветного в заповед-
нике “Бастак”. Индекс Якобса на основе извест-
ных для двух животных координат и времени от-

ражает избегание ими друг друга или тяготение их
друг к другу по шкале от –1 до +1. Алгоритм опре-
деляет дальность “избегания”, оценивая расстоя-
ние между самыми удаленными станциями отло-
ва. При расчете задается интервал времени, для
которого вычисляется взаимное положение обо-
их зверей. Имея данные с фотоловушек, этот ин-
тервал обычно задают до 1 ч. Учитывая характе-
ристики данной матрицы фотоловушек, к паре
тигров в заповеднике “Бастак” был задан мини-
мально возможный интервал – 12 ч, для которого
было только пять случаев одновременной реги-
страции тигров.

На территории заказника “Журавлиный” и в
его окрестностях на участках обитания тигров Бо-
ри и Светлой была установлена сеть из 22 фотоло-
вушек, охватывающая площадь в 302 км2 таким
образом, чтобы в квадрате территории 5 × 5 км
находилась минимум одна фотоловушка. Одно-
временно работали от 5 до 18 камер. За период с
06.12.2015 г. по 24.07.2018 г. (9944 фотоловушко-
суток) получено 1327 фотографий и видеороликов
амурского тигра. Всего было выявлено 200 прохо-
дов (регистраций) тигров, которые были индиви-
дуально идентифицированы на всех проходах.

На территории Хинганского заповедника, где
держалась тигрица Илона, с ноября 2014 г. парал-
лельно поступлению информации от GPS-ошей-
ника также был начат сбор данных с помощью
фотоловушек. Было установлено пять камер на
расстоянии 3–13 км одна от другой, при этом по-
крываемая ими площадь составила 70 км2. Это
позволило получать информацию не только о
присутствии тигрицы, что особенно актуально
после прекращения работы ошейника, но и соби-
рать данные о некоторых аспектах поведения тиг-
ра, осваивающего участок обитания после выпус-
ка (маркировочное поведение, суточная актив-
ность).

Оценка успешности охот выпущенных тигров
и использование ими кормовой базы

Проводя наблюдения за выпущенными тигра-
ми, мы собирали преимущественно информацию
об их способности выживать в дикой природе, ис-
пользуя два главных критерия (Микелл и др., 2015):
1) могут ли они охотиться на диких животных и
добывать их в количестве, достаточном для вы-
живания и размножения в дикой природе; 2) из-
бегают ли они нападений на домашних живот-
ных. Исходя из того, что возле мест охоты на
крупных жертв тигры задерживаются на сутки и
более, на основе полученных координат мы выде-
ляли кластеры локаций – места вероятной охоты,
которые проверяли после того, как тигры их по-
кидали (Miller et al., 2013).
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Анализ отношения выпущенных тигров 
к антропогенным объектам

Большое внимание было уделено нами изуче-
нию влияния на перемещения выпущенных тиг-
ров инфраструктуры человека. Частота локаций
выпущенных на северо-западе ареала молодых
тигров (24 раза в сутки с равными интервалами)
позволила изучить как реакцию тигров на антро-
погенные объекты (населенные пункты, авто- и
железные дороги, мосты и др.), так и проследить
их перемещения относительно этих объектов
(Чистополова и др., 2015).

Были выявлены места и количество переходов
тигров через федеральную трассу P-297 “Амур” и
железную дорогу (Забайкальский участок Транс-
сибирской магистрали), оценена близость пере-
ходов к мостам, продолжительность нахождения
тигра на трассе и время, проведенное около дорог
(в полосе 200 м от обочины). Для анализа исполь-
зовали геопривязанные данные OpenStreetMap.
Для проверки предположения, что тигры исполь-
зуют мосты для пересечения трассы, проходя под
ними, мы применили функцию StreetView в про-
грамме Google Earth, которая позволяет получить
фотообзор всей трассы P-297 “Чита-Хабаровск”
на участках обитания выпущенных тигров. Для
выявления переходов через железную дорогу так-
же были использованы открытые данные Open-
StreetMap. Для выявления роли железнодорож-
ных мостов и малых инженерных сооружений мы
использовали карты ГосГисЦентр (1 : 50000).

Поведение тигров по отношению к населен-
ным пунктам оценивали по их заходам в буфер-
ные зоны трех уровней (2 км, 1 км и 500 м), кото-
рые были построены нами вокруг населенных
пунктов как полигональных объектов (взяты на-
ми из открытых геопривязанных данных Open-
StreetMap).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Сведения о выпущенных в 2013–2014 гг. тигря-

тах-сиротах, вынужденно изъятых из природы,
местах их выпуска и результатах на текущий пе-
риод времени приведены в табл. 2 и на рис. 3.

Нами получены данные по освоению выпу-
щенными тиграми пространства и его использо-
ванию, успешности их охот и использованию
кормовой базы, реакции тигров на инфраструкту-
ру человека, по взаимоотношениям самцов и са-
мок тигров и их размножению.

Освоение тиграми пространства
и его использование

Данные о процессе освоения пространства и
последующего его использования проанализиро-
ваны нами для всех шести выпущенных тигров,
прошедших реабилитацию в специализирован-
ном центре.

Тигрица Золушка была выпущена 09.05.2013 г.
на территорию заповедника “Бастак” (Еврейская
автономная обл.), в котором в течение несколь-

Таблица 2. Тигрята-сироты, вынужденно изъятые из природы в возрасте 4–6 мес и выпущенные на северо-
западе ареала в возрасте 2 лет после специальной подготовки в Центре реабилитации (пос. Алексеевка)

Примечания. Самцы Кузя и Боря – сибсы, самки Светлая и Илона – сибсы.

Кличка 
тигра Пол Дата изъятия

из природы
Место изъятия 

из природы Дата выпуска Место выпуска Результат

Золушка Самка 25.02.2012 Уссурийский р-н, 
Приморский край

09.05.2013 Заповедник “Бастак”, 
Еврейская АО

+ Заветный
2 выводка

Светлая Самка Февраль 2013 Светлогорский р-н, 
Приморский край

05.06.2014 Заказник “Журавли-
ный”, Еврейская АО

+ Боря
2 выводка

Устин Самец 14.02.2013 Кавалеровский р-н, 
Приморский край

05.06.2014 Заказник “Журавли-
ный”, Еврейская АО

Вторично изъят 
из природы 
после выпуска

Илона Самка Март 2013 Светлогорский р-н, 
Приморский край

22.05.2014 Заказник “Желундин-
ский”, Амурская обл.

Сформировала 
пару

Кузя Самец 02.12.2012 Яковлевский р-н, 
Приморский край

22.05.2014 Заказник 
“Желундинский”,
Амурская область

Ошейник 
прекратил 
работу 
через 6 месяцев

Боря Самец 02.12.2012 Яковлевский р-н, 
Приморский край

22.05.2014 Заказник “Желундин-
ский”, Амурская обл.

+ Светлая
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ких лет до этого регистрировали следы взрослого
самца тигра (Капитонова и др., 2008). Ее ошейник
передавал информацию в течение 113 дней после
выпуска и закончил свою работу 29.08.2013 г.
(причиной могло быть повреждение внешней ан-
тенны). Полученные данные дали важную ин-
формацию об освоении пространства тигрицей в
первые три месяца после выпуска (рис. 4), а также
позволили выявить предполагаемые места охот,
которые затем были проверены на месте. Для сво-
его участка обитания Золушка выбрала северную
часть заповедника и граничащую с ним западную

часть Хабаровского р-на Хабаровского края,
охватив площадь в 764 км2 (MCP100%).

Последующий мониторинг с помощью фото-
ловушек подтвердил спутниковые данные об
успешной адаптации Золушки к жизни в есте-
ственной среде обитания. Анализ данных с сети
фотоловушек в заповеднике “Бастак” за период с
09.12.2013 г. по 10.08.2015 г. позволил идентифи-
цировать двух особей – одну самку (Золушка) и
одного самца (Заветный). Из 100 фотолокаций на
тигрицу приходилось 24%, на самца – 74%, в 2%
случаев индивидуальность определить не удалось.

Рис. 3. Места выпуска тигрят-сирот, прошедших курс реабилитации в Центре реабилитации и реинтродукции тигров и
других редких животных, на северо-западе ареала амурского тигра (включая тигрицу Филиппу, подготовленную к жизни в
природе по аналогичной методике и выпущенную АНО “Центр Амурский тигр” в 2017 г. в заказнике “Дичун”).
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Самка Светлая и самец Устин были выпущены
05.06.2014 г. на территорию заказника “Журавли-
ный” (Еврейская автономная обл.).

Самка Светлая обосновалась в заказнике “Жу-
равлиный” и его окрестностях (рис. 5A, 5B). Ее
ошейник передавал локации в течение двух лет: в
первый год после выпуска (2014–2015 гг.) от него
было получено 8427 локаций, во второй (2015–
2016 гг.) – 8450.

Площадь участка обитания, который эта самка
использовала в течение первого года, была вы-
числена методом MCP100% и составила 3443 км2,
а также методом kernel95% и составила 2705 км2.
На второй год после выпуска Светлая использо-

вала участок обитания меньшей площади – 2741 км2

и 1781 км2 соответственно, т.е. площадь ее участка
на второй год после выпуска составила 79.6% от
освоенного в течение первого года согласно пер-
вому методу и 65.8% – согласно второму.
За первые полгода после выпуска участок обита-
ния самки был практически сформирован (рис. 5C),
дальнейшее увеличение его площади связано
только с экстерриториальными выходами.

Самец Устин в течение двух месяцев после вы-
пуска находился в районе заказника “Журавли-
ный” (рис. 6), после чего начал длительное пере-
мещение сначала на север к трассе “Амур”, а за-
тем на восток. Он прошел через заказники
“Шуки-Поктой”, “Ульдуры” и вышел на берег

Рис. 4. Пути перемещений и участок обитания тигрицы Золушки, определенный на основании GPS-локаций ошейни-
ка за период 3.5 месяца после выпуска.
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р. Амур, вдоль которого прошел через Забелов-
ский участок заповедника “Бастак” до границ го-
рода Хабаровска.

Через пять месяцев после выпуска Устин,
пройдя большое расстояние до бескормного по-
граничного о-ва Большой Уссурийский, в очень
многоснежный период (глубина снега более 60 см)
попал в антропогенный ландшафт на территории
Китая, где был вынужден питаться домашними
животными. Кроме того, китайцы устраивали для
него привады вблизи дорог, где выкладывали ка-
бана, оленя и собаку. От ошейника Устина было
получено доказательство переправы его через
р. Амур в Китай 11.11.2014 г. После возвращения

на территорию Россию на 206-й день после вы-
пуска в природу, 26.12.2014 г. по данным ошейни-
ка было установлено местонахождение Устина
вблизи с. Казакевичево Хабаровского муници-
пального района и, во избежание конфликтных
ситуаций с домашними собаками, он был отлов-
лен и передан в Ростовский зоопарк для дальней-
шего разведения (Дудина и др., 2019). Ошейник
Устина проработал до 26.12.2014 г. За время пре-
бывания в природе он освоил площадь 17310 км2

(MCP100%). Выход на асимптоту значений пло-
щади его участка обитания (рис. 6B) связан с не-
возможностью покинуть о-в Большой Уссурий-
ский из-за ледовой обстановки рек Уссури и

Рис. 5. Пути перемещений и участок обитания тигрицы Светлой, определенный на основании GPS-локаций ошейни-
ка для первого (A) и второго (B) года после выпуска. Выход на асимптоту значений площади, используемой Светлой
(C); ключевые моменты в освоении пространства: 1 – завершение формирования участка обитания, 2 – большой экс-
территориальный выход на юго-восток до трассы Биробиджан-Амурзет после первого пересечения следа самца Бори,
3 – дальний экстерриториальный выход на юго-запад в середине июля 2016 г.
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Амур, а не с выбором постоянного участка оби-
тания.

Самка Илона и два самца – Кузя и Боря – были
выпущены 22.05.2014 г. на территорию заказника
“Желундинский” (Амурская обл.), но через две
недели после выпуска все три тигра покинули эту
территорию, разошлись и впоследствии обосно-
вались в разных местах.

Самка Илона в течение шести месяцев переме-
щалась по территории области южнее Архарин-
ского заказника. Через шесть месяцев после
выпуска она обосновалась на территории запо-
ведника “Хинганский”, предварительно пройдя
около 1300 км по территориям Архаринского
(Амурская обл.) и Облученского (Еврейская авто-
номная обл.) районов (рис. 7). Ее GPS-ошейник
проработал 453 дня, передал 10 648 локаций и, ис-
черпав ресурс элемента питания, прекратил рабо-
ту 17.08.2015 г. По следам и с помощью фотолову-
шек мониторинг был продолжен сотрудниками
заповедника.

За весь период работы передатчика (22.05.2014–
17.08.2015 гг.) Илона освоила территорию, пло-
щадь которой, вычисленная методом MCP100%,
составила 6181 км2, а методом kernel95% – 4121 км2.

Первый заход тигрицы Илоны на территорию
Хинганского заповедника (участок Антоновского
лесничества) отмечен 03–14.10.2014 г. На этот
участок заповедника она больше не возвраща-

лась, так как равнинный лесостепной ландшафт
Антоновского лесничества не является оптималь-
ным для амурского тигра. Во время второго захо-
да 10–17.11.2014 г. тигрица находилась на террито-
рии основного участка заповедника (Хинганское
лесничество), но проследовала по ней транзитом,
добыв одну крупную жертву (кабан в возрасте
1.5 года весом около 70 кг). Третий ее заход на эту
территорию состоялся 21.11.2014 г. С этого време-
ни данный кластер Хинганского заповедника
стал основной частью участка обитания самки
(рис. 7A). Причинами такого выбора, вероятно,
стали богатая кормовая база, подходящий ланд-
шафт и низкий фактор беспокойства со стороны
человека. Площадь участка обитания самки тигра
в период 21.11.2014–17.08.2015 гг. составила 1156 км2

(MCP100%). 62% этой площади расположены на
территории Хинганского заповедника, 7% – на
территории регионального заказника “Ганукан”.

С ноября 2014 г. на шести установленных ка-
мерах на территории Хинганского заповедника
было отработано 1500 ловушко/суток, получено
6 фотографий тигрицы и 12 видео от 12 проходов
перед камерами, подтверждающих ее присут-
ствие на территории заповедника. В начале лета
2017 г. Илону регистрировали в Облученском р-не
в окрестностях села Пашково и неподалеку от по-
селка Хинганск (около 10 км от места ее обита-
ния) – в районе, примыкающем к Хинганскому
заповеднику.

Рис. 7. Пути перемещений и участок обитания тигрицы Илоны, определенный на основании GPS-локаций ошейника
за год после выпуска (A). Выход на асимптоту значений площади, используемой Илоной (B): 1 – начало нахождение на
небольшом участке обитания между Желундинским заказником и трассой Р-297 на территории леса ООО “Архарин-
ский промхоз” в течение полутора месяцев после выпуска; 2 – пересечение железной дороги (Транссиб) в южном на-
правлении и перемещение на юго-запад в малопригодные местообитания на территории Антоновского лесничества
Хинганского заповедника, после чего возвращение на ранее освоенный участок обитания; 3 – перемещение на юго-
восток, заход на территорию Еврейской автономной обл. и возвращение в Хинганский заповедник.
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Рис. 8. Пути перемещений и участок обитания тигра Кузи, определенный на основании GPS-локаций ошейника за
9 месяцев после выпуска (A). Выход на асимптоту значений площади, используемой Кузей (B); цифрами обозначено:
1 – широкие перемещения после выпуска, движение на восток и переход в Еврейскую автономную область; 2 – пере-
сечение вплавь р. Амур, продолжение интенсивных перемещений; 3 – перемещения по территории Китая (сначала в
южном направлении до трассы S303, затем параллельно ей в восточном направлении до г. Хэган с населением более
1 млн. человек и изменение направления на северное и возвращение к р. Амур); 4 – возвращается в Россию по льду
р. Амур; 5 – выход в юго-восточном направлении до хребта Даур, далее на юго-восток не идет из-за болотистой мест-
ности, возвращение в район Журавлиного заказника.
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Самец Кузя практически сразу после выпуска
начал очень широко перемещаться. Он совершил
дальний переход, заходил на территорию Китая
и, освоив там наиболее благоприятные местооби-
тания (Zhu et al., 2020), через два месяца вернулся
на территорию России (рис. 8).

Общая площадь освоенного Кузей простран-
ства, вычисленная методом MCP100%, составила
40 400 км2, а методом kernel95% – 39380 км2. Од-
нако в данной ситуации гораздо более интересна
общая длина пути, которая составила за это время
2340 км. Ошейник Кузи прекратил передачу дан-
ных через 273 дня, вероятно в результате повре-
ждения на месте успешной охоты. За этот период
было получено документальное доказательство
переправы тигра через р. Амур вплавь. Кроме то-
го, получен обширный материал об избегании
тигром антропогенных объектов, особенно на
территории Китая, где Кузя освоил пространство
площадью 15000 км2 и придерживался террито-
рии Национального парка Тайпингоу и его
окрестностей, после чего благополучно вернулся
в Россию. По сообщению китайских коллег, в на-
стоящее время Кузя находится в Тайпингоу, что
подтверждается фотографиями его следов.

Передатчик самца Бори передавал локации три
года (всего их передано 25634) и прекратил работу

02.08.2017 г. В течение первого года площадь
участка обитания, который он освоил, вычислен-
ная методом MCP100%, составила 9724 км2, а ме-
тодом kernel95% – 5301 км2, в течение второго го-
да – 22270 и 21800 км2 соответственно, в течение
третьего года – 4272 и 1807 км2.

Почти год Боря оставался в районе места вы-
пуска – южнее заказника “Желундинский” (рис. 9).
В середине мая 2015 г. он совершил длинный экс-
территориальный выход на северо-запад в Зави-
тинский р-н Амурской обл., отдалившись от
освоенного участка обитания на 85 км.

В сентябре 2015 г. Боря начал дальние переме-
щения, перешел на территорию Еврейской авто-
номной обл. 30.10.2015 г. он оказался на участке
обитания тигрицы Светлая, 12.11.2015 г. первый
раз пересек ее свежий след, а первая их встреча
состоялась 04.01.2016 г. После этой встречи Боря
освоил территорию заказника “Журавлиный” и
начал использовать ее и окрестности заказника в
качестве постоянного участка обитания (рис. 9C,
9D). Таким образом, площадь его участка обита-
ния в третий год после выпуска уменьшилась в
2.3 раза по сравнению с площадью в первый год и
более чем в 5 раз по сравнению с площадью во
второй год. После встречи с тигрицей Светлой ре-
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гистрировались их совместные перемещения и
совместное использование одного и того же
участка вплоть до настоящего времени (январь
2020 г., по данным мониторинга с помощью фо-
толовушек). Совместно используемая этой парой
тигров территория с ноября 2015 г. до прекраще-
ния работы ошейника Светлой (10 месяцев) име-
ла площадь 2573 км2. Эта совместная площадь
значительно меньше площади участка обитания
Светлой (согласно методу MCP100%) во второй
год после выпуска (рис. 5B), что говорит об
уменьшении экстерриториальных выходов как по
количеству, так и по их длине, после закреплении
на ее участке обитания Бори.

Сеть фотоловушек, установленная на террито-
рии заказника “Журавлиный” и в его окрестно-
стях, позволила продолжить мониторинг Светлой
и Бори после прекращения работы их ошейников
и зарегистрировать котят, которых принесла
Светлая. Из всех регистраций (N = 200) тигров
69% приходится на Борю, 25% на Светлую, 6% на
их котят. Более редкие регистрации Светлой по
сравнению с Борей связаны со снижением мо-
бильности и уменьшением участка обитания сам-
ки в период нахождения выводка в логове, что ха-
рактерно для самок крупных кошачьих (Рожнов и
др., 2015). Сравнение встречаемости Бори и Свет-
лой по данным с фотоловушек за период, когда их
ошейники еще работали, и после того, как они
перестали передавать данные, показало, что ин-
декс встречаемости (число регистраций особи на
100 фотоловушко/суток) Бори в период до пре-

кращения работы ошейника (02.08.2017 г.) был
1.8, после – 0.9. Снижение индекса встречаемо-
сти свидетельствует о том, что участок обитания
Бори после прекращения работы ошейника изме-
нился, так как выставленная сеть фотоловушек
была ориентирована именно на участок обита-
ния, выявленный на основании GPS-локаций его
ошейника. Это изменение могло быть связано с
выпуском АНО “Амурский тигр” в природу тиг-
рицы Филиппы (2017 г., заказник “Дичун”) вблизи
северо-западной границы участка обитания Бори.
Индекс встречаемости тигрицы Светлой до пре-
кращения работы ошейника (25.08.2016 г.) со-
ставлял 0.7, после – 0.5. В случае со Светлой сни-
жение индекса связано, по-видимому, с периода-
ми родов и нахождения выводка на логовах, когда
мобильность самки снижается. В последующий
период (после 08.01.2018 г., когда выводок распал-
ся и Светлую регистрировали всегда уже без ко-
тят), ее индекс встречаемости увеличился до 1.1.
Это свидетельствует о том, что расположение
участка обитания Светлой в период после прекра-
щения работы ошейника и период размножения
существенно не изменилось.

Подытоживая приведенные выше описания
перемещений выпущенных нами тигров, можно
выделить общие черты в освоении ими простран-
ства. Так, тигры, выпущенные в заповеднике
“Бастак” и заказнике “Журавлиный”, некоторое
время оставались в районе места выпуска, обсле-
дуя его, прежде чем совершили дальние выходы
за пределы освоенного пространства: Золушка и

Рис. 9. Пути перемещений и участок обитания тигра Бори, определенный на основании GPS-локаций ошейника для
первого (A), второго (B) и третьего (C) года после выпуска. Выход на асимптоту значений площади, используемой Бо-
рей (D): 1 – завершение дальних перемещений после выпуска в северо-западном направлении (вплавь пересек р. Бу-
рея, посетил Завитинский и Верхне-Завитинский заказники и вернулся вплавь на левый берег р. Бурея), перемещение
через весь освоенный им после выпуска участок обитания с северо-запада на юго-восток; 2 – переход в Еврейскую ав-
тономную обл.; 3 – первое пересечение следа Светлой и затем закрепление на ее участке обитания.
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Устин в течение двух месяцев находились на тер-
ритории радиусом 40 км от места выпуска, Свет-
лая – в течение четырех месяцев оставалась в зоне
радиусом 40 км вокруг места выпуска (эта зона
впоследствии оказалась практически в центре
освоенного ею участка обитания). Все три тигра,
одновременно выпущенных в заказнике “Желун-
динский” (Илона, Боря и Кузя), покинули место
выпуска почти сразу – в течение первых двух не-
дель. Илона и Боря прошли на юго-запад 30 км и
затем стали осваивать одну и ту же местность, на
45 км вытянутую вдоль автотрассы (Илона в тече-
ние четырех месяцев, Боря – в течение пяти с по-
ловиной месяцев), а Кузя ушел на юг на 50 км
(южнее, чем Илона и Боря) и затем в течение двух
месяцев обследовал местообитания протяженно-
стью 30 км вдоль автотрассы (пограничные зоны
биотопов вдоль трассы, по-видимому, привлека-
тельны для основных объектов питания тигра –
копытных).

После первичного обследования местности в
районе выпуска все выпущенные тигры начали
совершать дальние перемещения за пределы уже
освоенного пространства. Этот период стал вто-
рым этапом освоения тиграми пространства. Нам
удалось проследить его полностью у трех особей:
Светлой, Илоны и Бори.

Самый короткий период перемещений за пре-
делами первично обследованной территории был
у Светлой: он продолжался около месяца, после
чего она вернулась на ранее освоенную террито-
рию, выбрав ее постоянным участком обитания с
пятого месяца после выпуска. Перемещения Ило-
ны были обширнее и длились два месяца: через
шесть месяцев после выпуска она выбрала своим
постоянным участком обитания территорию
Хинганского заповедника с его обильной кормо-
вой базой. Самые долгие и длинные перемещения
до выбора постоянного участка обитания были у
Бори – 12 месяцев. Они закончились, когда он
пришел на участок обитания Светлой, где, начи-
ная с 17-го месяца после выпуска, он также вы-
брал свой постоянный участок обитания. Основ-
ное значение в выборе участка обитания для сам-
ца тигра имеет, по-видимому, присутствие на
территории самки, тогда как самки выбирают
участок обитания с хорошей кормовой базой.

Для остальных тигров в силу различных при-
чин мы не смогли проследить начало периода ис-
пользования постоянного участка обитания. Зо-
лушка формировала постоянный участок обита-
ния не менее трех с половиной месяцев после
выпуска, мониторинг с помощью фотоловушек
показал, что она его выбрала в районе места вы-
пуска, где принесла и первое потомство. Самцы
Устин и Кузя в период перемещений оказались на

территории Китая, где преобладает антропоген-
ный ландшафт, малопригодный для их обитания.
И если Устин после возвращения в Россию был
изъят из природы по соображениям безопасно-
сти, то Кузя продолжил перемещения и мог вы-
брать постоянный участок обитания, но из-за
прекращения работы его ошейника мы не смогли
это проследить.

Площади освоенных выпущенными нами тиг-
рами участков обитания (MCP100%) различались
довольно сильно. У Золушки она составила 764 км2,
у Светлой участок обитания в течение первого го-
да составил 3443 км2, а на второй год уменьшился
до 2741 км2 (79.6% от освоенного в течение перво-
го года), у Илоны площадь участка обитания за
15 месяцев составила 6181 км2. Самцы освоили го-
раздо б�льшие площади: Устин за шесть с поло-
виной месяцев освоил площадь 17310 км2, при
этом выход на асимптоту значений площади его
участка обитания связан не с выбором постоян-
ного участка обитания, а с невозможностью по-
кинуть о-в Большой Уссурийский и изъятием его
из природы; Кузя практически сразу после выпус-
ка начал очень широко перемещаться и освоил
площадь 40 400 км2, совершил дальний переход,
заходил на территорию Китая и через два месяца
вернулся на территорию России; у Бори, ошейник
которого передавал локации три года, участок
обитания в течение первого года был 9724 км2,
второго – 22270 км2, третьего – 4272 км2 (умень-
шение участка связано, по-видимому, с тем, что
он сформировал пару со Светлой, с которой они
стали жить на одной территории).

Таким образом, весь период формирования
участков обитания всеми выпущенными тиграми
мы можем разделить на три этапа: освоение места
выпуска, поиск постоянного места (обширные
перемещения), выбор места для участка обитания
и закрепление на нем.

Успешность охот выпущенных тигров
и использование ими кормовой базы

На примере тигрицы Илоны можно охаракте-
ризовать питание выпущенных тигров. За период
21.11.2014–17.08.2015 гг. в окрестностях Хинган-
ского заповедника у нее было выделено 107 кла-
стеров, из них 97 на территории заповедника
(включая охранную зону), осмотрены были
76 кластеров. Потенциальными кормовыми объ-
ектами тигра в Хинганском заповеднике являют-
ся кабан, плотность которого здесь 30–40 осо-
бей/1000 га, косуля (7.5 особи/1000 га) и изюбрь
(6 особей/1000 га). Соответственно этому на
21 кластере были обнаружены останки кабана, на
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10 – косули, на 3 – изюбря. На 39 кластерах
останков не обнаружено.

Всего за время наблюдений в 2014–2015 гг. на-
ми было выявлено 110 жертв, добытых выпущен-
ными тиграми (Микелл и др., 2015). Только пять
жертв (4%) являлись домашними животными, из
которых три – собаки, добытые тиграми в лесу
около своей добычи, и два теленка, которые пас-
лись в лесу без присмотра. Основными видами
добытых диких животных являлись кабан (58%) и
косуля (27%). В летний период добычей являлись
барсуки и енотовидные собаки (4%), но их роль в
рационе тигров, по-видимому, недооценена: на
месте их добычи тигры проводили мало времени,
а небольшие кластеры локаций (длительность
пребывания тигра менее 10 ч) мы не проверяли.
Среди жертв, возраст которых можно было опре-
делить, 64% кабанов – поросята, 87% косуль –
взрослые особи. Таким образом, как и в Сихотэ-
Алинском заповеднике (Микелл и др., 2005), на
северо-западе ареала тигры охотятся в основном
на кабана, главным образом на молодняк. Учиты-
вая молодой возраст выпущенных тигров и отно-
сительное обилие кабана по сравнению с другими
видами жертв в данном регионе, это ожидаемый
результат.

Кроме копытных, в Хинганском заповеднике
на трех проверенных кластерах нами были обна-
ружены останки волков. Это важный факт и ред-
кое доказательство, подтверждающее конкурент-
ные взаимоотношения тигра и волка, с постепен-
ным вытеснением последнего (Кастрикин и др.,
2015). Поэтому мы подробнее рассмотрим эту си-
туацию.

С момента основания заповедника в 1963 г. и
до ноября 2014 г. амурский тигр не регистриро-
вался на территории заповедника и на прилегаю-
щих территориях. Поэтому многие поколения
обитающих здесь животных выросли, не имея с
тигром даже единичных контактов. В горной ча-
сти заповедника обитали две группы волков, име-
нуемых “урильской” и “олочинской” стаями. Центр
зимней активности у первой находился в запад-
ной части заповедника, у второй – в восточной.
Обе группы периодически выходили на сопре-
дельные с заповедником территории.

Появление тигрицы Илоны на территории
Хинганского заповедника в его западной горной
части (район обитания “урильской” стаи волков) в
конце ноября 2014 г. изменило ситуацию. В нояб-
ре и начале декабря 2014 г. волки этой стаи нахо-
дились на своем семейном участке. При выходе
на свежий (1–2 суток) тигриный след они или
спокойно пересекали его, или шли по нему неко-
торое время. 15.12.2014 г. был отмечен первый
случай добычи тигрицей волка (молодой особи).

При этом Илона, по-видимому, не скрадывала
волков, а воспользовалась благоприятной ситуа-
цией, когда она и стая волков из 4–5 особей одно-
временно обследовали густой порослевой дубняк
с гайнами кабанов. 31.01.2015 г. на северной гра-
нице участка Илоны была зарегистрирована добыча
тигрицей еще одного волка, пол и возраст которо-
го определить не удалось. Как и в предыдущем
случае, Илона и волки столкнулись, по-видимо-
му, при обследовании мест гайнения кабанов.
Следствием этого стало то, что в январе 2015 г.
волки “урильской” стаи сместились к северо-во-
стоку и в феврале 2015 г. их следы перестали реги-
стрироваться на участке обитания тигрицы. Под-
тверждением ухода волков служит и то, что при
сборе образцов экскрементов волка для выясне-
ния спектра питания вида в мае 2015 г. на ежегод-
ном маршруте вместо обычных 20–30 экскремен-
тов на территории “урильской” стаи их было обна-
ружено всего пять. С приходом весны Илона стала
активнее обследовать всю горную часть заповед-
ника, включая и восточную (район обитания
“олочинской” стаи), на которой в 2012–2014 гг. фо-
толовушки регулярно регистрировали волков:
так, индекс встречаемости (количество проходов
волка на 100 фотоловушко-суток) с апреля по де-
кабрь 2014 г. составил 7. Появление в этих местах
тигрицы изменило ситуацию: с декабря 2014 г. по
июль 2015 г. волк был зарегистрирован на фото-
ловушках лишь однажды. На этом участке
21.05.2015 г. Илона добыла взрослого волка. При
этом, судя по биотопу, в этот раз она намеренно
охотилась за волком: характер местности и расти-
тельности делают невозможным случайное сбли-
жение тигра и волка на короткую дистанцию.

Таким образом, полученные нами данные по
питанию выпущенных тигров подтверждают, что
они адаптировались к жизни в дикой природе на
северо-западе исторического ареала, их питание
аналогично таковому, описанному у диких осо-
бей. Кроме того, появление тигра в тех местах, где
место хищника долгое время было занято только
волком, привело к конкурентному вытеснению
тигром последнего.

Реакция выпущенных тигров на антропогенную 
инфраструктуру ландшафта

Полученные нами локации выпущенных тиг-
ров позволили проанализировать их поведение
при приближении к федеральной трассе P-297
“Амур”, железной дороге (Транссибирской маги-
страли), городам и прочим населенным пунктам.

Федеральная трасса P-297 “Амур”. Тигр Кузя
пересекал трассу три раза в вечерние и ночные ча-
сы. Он ни разу не использовал трассу для про-
дольного перемещения по ней. Все переходы Кузя
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совершил в бесснежный период. Ни один из пе-
реходов не отмечен вблизи мостов. Перед первым
своим переходом через трассу Кузя находился в
общей сложности 9 ч на расстоянии 200 м от обо-
чины, прежде чем решился перейти. После друго-
го перехода через трассу Кузя задержался в 200 м
от обочины на 5 ч.

У тигра Бори было выявлено 32 перехода через
трассу. Все переходы совершены им с 17:00 до
08:00 (время местное), пик в 19:00–21:00. В 16%
случаев тигр использовал трассу для перемеще-
ния вдоль нее (в интервале 20:00–01:00), в осталь-
ных случаях, вероятно, просто пересекал ее.
В 83% случаев в течение года тигр пересекал трас-
су в бесснежный период. Малая доля подходов к
трассе в снежный период, возможно, связана с
отсутствующей маскировкой ее лиственным и
травянистым покровом придорожной раститель-
ности. В двух случаях Боря, возможно, использо-
вал для перехода через трассу мосты через водные
преграды. Анализ локаций в 200 м от обочин по-
казал, что тигр один раз задерживался перед пере-
ходом трассы на 6 ч. Дважды он задерживался по-
сле перехода, в обоих случаях предварительно ис-
пользуя трассу для перемещения и, вероятно,
отходя от нее, продолжал использовать как ори-
ентир. Последний из переходов Бори отмечен на-
ми 9.10.2015 г., до того, как он пришел на участок
обитания Светлой. После этого он больше не
подходил к трассе.

Тигрица Илона пересекала трассу 13 раз. Как и
у Бори, пик переходов у нее приходится на вечер-
нее время. Все переходы были отмечены в бес-
снежный период. Один переход трассы, вероят-
но, Илона совершила под мостом, еще один отме-
чен возле дренажной трубы в насыпи трассы.
Трижды Илона задерживалась перед переходом в
200 м от обочины, время варьировало от одного
часа до девяти часов. Один раз Илона находилась
возле обочины 59 часов, вероятно, в этом месте у
нее была успешная охота, и после нахождения
около добычи она перешла трассу. В отличие от
Бори, Илона, выбрав свой участок обитания, ино-
гда переходила трассу на северную сторону, но,
как правило, в течение трех суток возвращалась
назад.

Тигры Золушка, Устин и Светлая ни разу не
переходили трассу P-297 и не подходили к ее обо-
чине.

Железная дорога (Транссибирская магистраль).
Кузя пересекал Транссибирскую магистраль один
раз около 05:00. Вероятно, он ее пересек под мо-
стом через реку.

У Бори выявлено 17 переходов через железную
дорогу в интервале 15:00–06:00. Только 13% пере-
ходов тигр совершил в снежный период (причина

этого, возможно, та же, что и в случае с автотрас-
сой). Четыре пересечения железной дороги со-
вершены под мостами через реки и – четыре око-
ло малых искусственных сооружений (дренаж-
ные трубы в железнодорожной насыпи). В общей
сложности Боря мог восемь раз пересечь Трансси-
бирскую магистраль, минуя непосредственно по-
лотно железной дороги. Как и в случае с автотрас-
сой, Боря перестал переходить железную дорогу
после того, как выбрал свой участок обитания в
Журавлином заказнике и его окрестностях.

Илона формально пересекла Транссибирскую
магистраль семь раз. Из них один раз она перешла
ее над железнодорожным тоннелем в горной
местности: протяженность его около 2 км, лока-
ции Илоны отмечены практически над всем тон-
нелем на протяжении 19 ч подряд. В остальных
случая Илона пересекала железную дорогу, не за-
держиваясь около нее, и преимущественно но-
чью. В одном случае она, вероятно, пересекла ее
под мостом через реку.

Устин два раза приближался к железной доро-
ге на расстояние менее 200 м, но в обоих случаях
разворачивался и перпендикулярно уходил от
нее, ни разу не пересекая.

Золушка и Светлая ни разу не пересекали же-
лезную дорогу и не подходили к ней на близкое
расстояние.

Города и прочие населенные пункты. Ни один из
выпущенных тигров, кроме Устина, ни разу не
подходил к городам, но около малых населенных
пунктов (обычно в двухкилометровой буферной
зоне) тигры были зарегистрированы неоднократно.

Шесть локаций Кузи попали в двухкилометро-
вую буферную полосу вокруг малых населенных
пунктов. Пять из них отмечены у с. Биракан Об-
лученского р-на Еврейской автономной обл.
Здесь Кузя на 4 ч задержался между трассой P-297
и Транссибирской магистралью, выбирая подхо-
дящий момент для пересечения железной дороги
(расстояние между трассой и железной дорогой в
данном месте около 500 м). Еще одна локация Ку-
зи в двухкилометровой буферной полосе отмече-
на около с. Радде: он шел по берегу р. Амур вверх
по течению и вышел к селу, но, вероятно, столк-
нувшись с первыми признаками присутствия че-
ловека, развернулся и пошел обратно, после чего
обошел село по большой дуге.

У Бори в двухкилометровую буферную полосу
вокруг малых населенных пунктов попало четыре
его локации, а в километровую буферную зону –
две из них. В двухкилометровой буферной полосе
Боря отмечен около с. Новоспасск (Архарин-
ский р-н Амурской обл.): в этот момент он нахо-
дился на противоположном селу берегу р. Бурея,
где, по-видимому, искал место для переправы, но
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переплывать реку в данном месте не стал. Вторая
локация Бори в двухкилометровой буферной зоне
зарегистрирована у с. Антоновка (Архаринский р-н),
когда он обходил это село. Еще две локации были
отмечены, когда Боря подошел к с. Черниговка
(Архаринский р-н) ближе чем на километр, обхо-
дя его по дуге в течение 2 ч.

Илона девять раз оказывалась в двухкиломет-
ровой зоне вокруг малых населенных пунктов.
Первые две ее локации были у с. Грибовка (Арха-
ринский р-н), которое Илона обходила по каса-
тельной. Еще четыре ее локации отмечены у
с. Пашково (Облученский р-н Еврейской авто-
номной обл.): Илона двигалась по берегу р. Амур
и вышла к с. Пашково, около которого провела
несколько часов (02:00–06:00), пытаясь его обой-
ти по безопасному пути. Три локации в два раз-
ных дня попали в окрестности с. Урил (Архарин-
ский р-н): Илона находилась на противополож-
ной от села стороне железной дороги и оба раза
шла одним маршрутом – от лесного отрога Хин-
ганского заповедника к р. Урил, которую не-
сколько раз переплывала.

Устин – единственный из выпущенных тигров
(и единственный повторно изъятый из природы),
который не только подошел к городу, но и побы-
вал в нем. В ноябре 2014 г. Устин, переплыв
р. Амур, оказался на безлесном о-ве Большой Ус-
сурийский, на котором расположены инженер-
ные сооружения на российско-китайской грани-
це. 08.11.2014 г. в 03:00 Устин предпринял успеш-
ную попытку уйти с острова, переплыв протоку
Амурская р. Уссури. Преодолев протоку, он ока-
зался в черте г. Хабаровска, в Индустриальном р-не.
Сначала он попал в лесной массив в промышлен-
ной зоне, где начал двигаться на юг, параллельно
ул. Морозова Павла Леонтьевича. Когда лесной
массив закончился, Устин пересек песчаный ка-
рьер, сохраняя южное направление, параллель-
ное также Амурской протоке. Далее он шел по бе-
регу протоки вдоль забора Хабаровского судо-
строительного завода, затем пересек р. Красная
Речка и оказался на незастроенном участке про-
мышленной зоны, откуда в 08:00 снова переплыл
Амурскую протоку и опять оказался на о-ве Боль-
шой Уссурийский.

В двухкилометровую буферную полосу вокруг
малых населенных пунктов на территории Рос-
сии попали 63 локации Устина. Одна локация
оказалась возле с. Пронькино (Биробиджанский
р-н, Еврейская автономная обл.): увидев село,
Устин развернулся и ушел от него в обратном на-
правлении. Две локации попали в двухкиломет-
ровую буферную полосу с. Желтый Яр (Бироби-
джанский р-н), около которого Устин также раз-
вернулся и ушел от него. 60 локаций Устина

находились в двухкилометровой буферной поло-
се с. Казакевичево (Хабаровский муниципаль-
ный р-н, Хабаровский край). 46 из них были на
противоположном от села берегу Амурской про-
токи на о-ве Большой Уссурийский, где Устин
пытался найти место для переправы. 14 его лока-
ций находились в непосредственной близости от
этого села, к которому Устин ходил охотиться на
собак после возвращения с территории Китая.
В километровую буферную полосу вокруг насе-
ленных пунктов не попала ни одна локация Усти-
на, даже около с. Казакевичево (вероятно, для
охоты на собак Устин не заходил в глубь села, а
добыв собаку, сразу отходил с ней на безопасное
расстояние).

Подводя итог анализа отношения выпущен-
ных тигрят к объектам инфраструктуры человека,
можно сделать ряд заключений. Автотрассы и же-
лезные дороги не являются для реинтродуциро-
ванных тигров препятствием, определяющим их
перемещение: при необходимости тигры пересе-
кают эти линейные сооружения, но практически
не используют для продольного движения. И ав-
тотрассу, и железную дорогу тигры пересекают
ночью или в утренние и вечерние часы, избегают
пересекать их в снежный период. Мосты и дре-
нажные трубы тигры используют чаще для пере-
хода железной дороги, чем для перехода автотрассы.
Выбор постоянного участка обитания снижает до
минимума или совсем нивелирует необходимость
пересекать автотрассы и железные дороги. В лес-
ной зоне реинтродуцированные тигры обнаружи-
вали населенные пункты на расстоянии от 1 до
2 км до их границы. Этого расстояния достаточ-
но, чтобы безопасно обойти их. Выпущенные
тигры никогда не подходили к границе населен-
ных пунктов ближе чем на 500 м (за исключением
Устина, впоследствии изъятого из природы).

Оценка тигров перед выпуском показала, что
Устин – единственный из тигров, который не
проявлял поведения избегания человека, а только
затаивался. Реакция затаивания в целом также
является нормальной, но не достаточной для пол-
ноценного подтверждения навыков избегания
человека в природе.

Взаимоотношения самцов и самок, 
размножение тигров

По состоянию на январь 2020 г. две самки –
Золушка и Светлая, выпущенные на северо-западе
ареала в 2013–2014 гг., принесли четыре выводка.
Золушка принесла первый выводок (два тигренка)
в сентябре 2015 г., второй (два тигренка) – в 2017 г.
Светлая свой первый выводок (три тигренка)
принесла в 2017 г., второй (три тигренка) – в 2019 г.
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После выпуска в мае 2013 г. самки Золушки в
заповеднике “Бастак”, в ноябре 2013 г. в среднем
течении р. Бастак был снят фотоловушкой взрос-
лый самец Заветный, следы которого впервые
были отмечены на территории заповедника в ян-
варе 2008 г. в районе горы Дубовая Сопка. По ана-
лизу ДНК, выделенной из его экскрементов, на-
ми был определен его генотип. Анализ данных с
фотоловушек в августе 2014 г. показал, что тигри-
ца Золушка и тигр Заветный активно метили одни
и те же деревья. Индекс Якобса (0.97) свидетель-
ствовал о высокой степени тяготения тигров к од-
ним и тем же маркировочным деревьям и, оче-
видно, к меткам друг друга. 02.12.2015 г. Золушка
была зарегистрирована на фотоловушках в сред-
нем течении р. Бастак с двумя тигрятами-самца-
ми в возрасте 3–4 месяцев (Восток и Принц), что
предполагает их рождение в конце августа–нача-
ле сентября 2015 г. Исходя из анализа генотипов
животных, отцом этих тигрят с большой вероят-
ностью является самец Заветный. Тигрята реги-
стрировались на фотоловушках до февраля 2017 г.,
после чего, по-видимому, ушли с территории за-
поведника “Бастак” и информация о них не по-
ступала в течение года, пока один из них (Восток)
не был еще раз снят фотоловушкой 18.12.2017 г. в
верховьях р. Правый Бастак, а второй (Принц) в
начале 2018 г. не был зарегистрирован в районе
Хинганского заповедника – в местах обитания
самки Илоны.

29.11.2016 г. на территории заповедника “Ба-
стак” на фотоловушках в окрестностях горы Ска-
листая Сопка впервые был зарегистрирован
взрослый самец Бастак, который в 2017 г. занял
участок Заветного, последний раз зарегистриро-
ванного на территории заповедника 03.04.2017 г.
28.01.2018 г. на территории, граничащей с запо-
ведником “Бастак”, в охотничьих угодьях, приле-
гающих к заповеднику, в пойме р. Трек, на фото-
ловушке были зарегистрированы два тигренка
Золушки из второго выводка, возраст которых на
тот момент составлял 6–7 месяцев, т.е. они роди-
лись в июле 2017 г. Анализ данных, полученных с
фотоловушек зимой 2018–2019 г., показал, что
пол этих тигрят – самец и самка. Отцом этих тиг-
рят является, по-видимому, самец Бастак.

20.04.2017 г. фотоловушками в районе слияния
рек Правый и Средний Бастак впервые зареги-
стрирован еще один взрослый самец Т6.

10.04.2018 г. одной и той же фотоловушкой за-
регистрирована Золушка, за которой следует са-
мец Бастак: появилась надежда, что тигрица
принесет следующий, третий, выводок. Однако
мы не обладаем информацией об этом на момент
написания статьи.

Таким образом, за семь лет после выпуска в за-
поведник “Бастак” тигрица Золушка принесла по
крайней мере четырех тигрят, три из которых
самцы и одна самка. Отцы двух этих выводков,
по-видимому, разные. При этом присутствие на
территории заповедника взрослой самки привле-
кает других взрослых самцов. Все три молодых
самца покинули территорию заповедника, моло-
дая самка после достижения возраста самостоя-
тельной жизни все еще обитает на территории за-
поведника. Если подросшая самка выберет свой
участок обитания вблизи материнского, что ха-
рактерно для тигров (Гудрич и др., 2005), то сфор-
мируется основа для пространственной социаль-
ной структуры обитающей здесь группы тигров,
что в свою очередь станет ядром формирующейся
группировки – одним из узлов пространственно-
территориальной структуры восстанавливаю-
щейся популяции. Появление здесь еще одной
самки имеет огромное значение: на территории
заповедника “Бастак”, учитывая емкости его уго-
дий, могут обитать 3–4 тигрицы, поэтому вероят-
ность того, что молодая самка останется здесь
жить, очень высока.

В заказнике “Журавлиный” и его окрестно-
стях в Еврейской автономной обл., как показал
анализ данных с установленных на этой террито-
рии фотоловушек за период с 06.12.2015 г. по
24.07.2018 г., 04.03.2016 г. были отмечены вместе
тигрица Светлая и тигр Боря, который был выпу-
щен в 195 км от ее участка обитания. В конце
2016 г. Светлая принесла от Бори на этом участке
свой первый выводок из трех тигрят (два самца –
Ki1 и Ki3 и самка – Ki2). 24.04.2017 г. она была за-
регистрирована с тигренком: тогда за ней следо-
вал только один котенок (Ki2, предположительно
самка). Во всех последующих регистрациях Свет-
лой с выводком присутствовали три котенка (все-
го таких регистраций с 29.09.2017 г. по 01.12.2017 г.
было семь). 01.12.2017 г., в тот же день, когда была
последняя регистрация Светлой вместе со всем
выводком, впервые был зарегистрирован одиноч-
ный котенок (Ki2, самка) из этого выводка, а с
24.12.2017 г. котята регистрировались на фотоло-
вушках только поодиночке, что можно считать
началом распада выводка. Следует отметить, что
после распада выводка один котенок (Ki1, самец)
не был зарегистрирован ни разу. Второй котенок
(Ki2, самка) с 01.12.2017 г. по 25.03.2018 г. был от-
мечен четыре раза, а третий (Ki3, самец) один раз
21.05.2018 г. С 08.01.2018 г. Светлая регистрирова-
лась одна без котят.

В конце 2019 г. (август–сентябрь) Светлая
принесла второй выводок, тоже из трех тигрят,
пол их на время написания статьи не известен.



98

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 1  2021

РОЖНОВ и др.

Регулярная регистрация на фотоловушках в
заказнике “Журавлиный” самца Бори позволяет
предполагать, что именно он является отцом всех
этих тигрят, хотя это предположение требует под-
тверждения молекулярно-генетической экспер-
тизой.

В местах обитания тигрицы Илоны (Хинган-
ский заповедник и его окрестности) после ее по-
явления, как и в заповеднике “Бастак” после по-
явления там Золушки, мониторинг наличия сле-
дов амурского тигра выявил появление самцов.
В январе 2018 г. в 7 км от села Журавлевка по со-
бранным около следов тигра волосам и капелькам
крови молекулярно-генетическими методами
(Рожнов и др., 2018а; Rozhnov et al., 2019) было
показано присутствие двух самцов. Один из них
оказался молодым тигром из первого выводка
тигрицы Золушки (по кличке Принц), который она
принесла в заповеднике “Бастак” в 2015 г. Другой
самец ранее не встречался на территории Хинган-
ского заповедника. По сообщениям китайских
коллег, в ноябре 2019 г. Принц погиб в петле в Ки-
тае в восточной части Малого Хингана.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, первый этап реинтродукции

тигра на северо-западе ареала прошел успешно.
К настоящему времени здесь сформирована
группировка, в составе которой не менее 20 тиг-
ров. Выпущенные тигры адаптировались к жизни
в дикой природе, добывают естественные для них
корма и не создают конфликтных ситуаций. Две
самки принесли четыре выводка. Созданная на-
ми репродуктивная группировка тигров является
основой для воссоздания здесь полноценной
группировки амурского тигра и в плане генетиче-
ского разнообразия, и в плане ее демографиче-
ской структуры.

В Еврейской автономной обл. заповедник
“Бастак” и его окрестности стал основным ме-
стом пребывания тигрицы Золушки (Рожнов и др.,
2014; Калинин и др., 2015), которая дважды при-
несла потомство (всего 4 тигренка), по-видимо-
му, от двух разных самцов – от обитавшего здесь
до ее выпуска самца Заветного и сменившего его
самца Бастака. Эта территория стала местом
притяжения других самцов, которые не были бы-
ли зарегистрированы ранее (кроме Заветного по-
явились еще два самца). Заказник “Журавлиный”
стал основным местом пребывания тигрицы
Светлой, которая сформировала пару с пришед-
шим сюда самцом Борей и дважды принесла, по-
видимому, от него, потомство (два выводка по
3 тигренка). В Амурской обл. заповедник “Хин-
ганский” стал основным местом пребывания тиг-
рицы Илоны (Кастрикин и др., 2015; Чистополова

и др., 2015а), участок обитания которой также
стал центром притяжения самцов: здесь появи-
лись два ранее не регистрировавшихся самца
(один из них – пришедший из заповедника “Ба-
стак” сын Золушки).

Впоследствии по разработанной нами методи-
ке подготовки животных к выпуску АНО “Центр
“Амурский тигр” были выпущены еще пять тиг-
ров: три в Еврейской автономной обл. – самка
Филиппа (2017 г., заказник “Дичун”, принесла
первый выводок), самец Сайхан и самка Лазовка
(2018 г., среднее течение р. Биджан, Лазовка при-
несла первый выводок), два тигра – в Амурской
обл. – самец Павлик и самка Елена (2019 г., запо-
ведник “Хинганский”).

В основе восстановления группировки амур-
ского тигра на северо-западе его ареала на терри-
тории России лежит разработанная Институтом
проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцо-
ва Российской академии наук технология реаби-
литации и подготовки к жизни в природе тигрят-
сирот (Рожнов и др., 2015а, 2016). Эффективность
технологии подтверждена успешной адаптацией
возвращенных в природу тигрят: питанием их
естественными для них кормами, отсутствием
конфликтных ситуаций и рождением двумя вы-
пущенными самками потомства, которое успеш-
но расселяется на этом участке ареала. Вероятно,
эта технология может быть успешно использова-
на и для детенышей других видов крупных коша-
чьих, в том числе рожденных в неволе. Результа-
ты работы послужили основой для проведения
Международной рабочей встречи по реабилита-
ции и реинтродукции крупных хищных млекопи-
тающих (Москва, 2015).
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RESTORATION OF THE AMUR TIGER (PANTHERA TIGRIS ALTAICA) 
POPULATION IN THE NORTHWEST OF ITS DISTRIBUTION AREA

V. V. Rozhnov1, *, S. V. Naidenko1, J. A. Hernandez-Blanco1, M. D. Chistopolova1, P. A. Sorokin1,
A. A. Yachmennikova1, E. Yu. Blidchenko2, A. Yu. Kalinin3, V. A. Kastrikin4

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
2National Park “Land of Leopard”, Vladivostok, 690068 Russia

3“Bastak” State Nature Reserve, Birobidjan, 679014 Russia
4Khingan State Nature Reserve, Arkhara, 676740 Russia
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The results of Amur tiger (Panthera tigris altaica) grouping recovery in the Northwest of its distribution area
are presented. An analysis of tiger cubs specially trained for wildlife and released includes: establishing the
spatial structure, the ability to find and hunt natural prey, the reaction to anthropogenic landscapes, facilities
and infrastructure, and reproductive relationships. The young released tigers got successfully adapted to wild-
life, developed a specifically actual spatial structure, hunted for wild prey, did not initiate carnivore-human
conflicts, females brought offspring repeatedly, wild born younglings successfully disperses in this part of the
range. Thus, in the northwest of the distribution area of the Amur tiger, where in the 1970’s this species was
totally exterminated, its grouping has presently recovered and stabilized. The total grouping numbers current-
ly amount to at least 20 individuals. The restoration of the Amur tiger grouping is based on the technology
developed and used by the A.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the Russian Academy of Sci-
ences for orphaned tiger cub rehabilitation and training for wildlife.

Keywords: Amur tiger, Panthera tigris altaica, rehabilitation, reintroduction, grouping recreation, space use,
home range, GPS telemetry, photo-tracks, nutrition, breeding
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Проанализирована изменчивость формы жевательной поверхности третьего нижнего предкорен-
ного зуба (p3) у современных представителей северной пищухи (Ochotona hyperborea). Выявлена из-
менчивость трех основных признаков, характеризующих этот зуб: форма перешейка, соединяюще-
го антероконид и постероконид, форма антероконида и форма постероконида. Построена комби-
нативная решетка, показывающая распределение морфотипов жевательной поверхности p3 на
основании различающих их признаков. На севере и юге ареала доминируют особи с различными
морфотипами жевательной поверхности p3.

Ключевые слова: зубы, морфотипы, комбинативная решетка, морфопространство, Ochotona hyper-
borea
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Северная пищуха Ochotona hyperborea (Pallas 1811)
относится к одному из наиболее широко распро-
страненных видов Северной Азии. Ее обитание
связано преимущественно с каменистыми россы-
пями на открытых и покрытых лесом и кустарни-
ком горных склонах, побережьях рек и морском
побережье. Широкое распространение этого вида
естественно привлекало исследователей к изучению
различных аспектов его изменчивости. Проводи-
лись изучение географической изменчивости че-
репа (Lissovsky, 2003), молекулярно-генетические
(Lissovsky, 2014), кариологические (Воронцов,
Иваницкая, 1973; Картавцева и др., 2014) и био-
акустические исследования (Kawamichi, 1981;
Lissovsky, Lissovskaya, 2002; Лисовский, 2005).
Отдельный интерес представляет изучение внут-
ривидовой изменчивости третьего нижнего пред-
коренного зуба p3, наиболее часто используемого
при идентификации ископаемых пищух, остатки
которых зачастую представлены только отдель-
ными зубами. Проведенное недавно изучение из-
менчивости методом геометрической морфомет-
рии формы антероконида и передних складок
(пара- и протофлексид) у 4 современных видов
пищух показало отсутствие значимых различий
между исследуемыми видами по форме этих

структур, что связывается с их значительной
внутривидовой изменчивостью (Volkova, Liss-
ovsky, 2018). В то же время, в этой работе высокая
внутривидовая изменчивость только фиксирует-
ся, а не рассматривается все пространство мор-
фологических состояний формы третьего нижне-
го предкоренного зуба у исследуемых видов. Ра-
боты по изучению внутривидовой изменчивости
формы этого зуба отсутствуют, что значительно
осложняет как проведение диагностики ископае-
мых пищух, так и сравнительное изучение его
морфотипической изменчивости во времени. Ко-
личество находок северной пищухи в ископаемом
состоянии увеличивается (Лисовский, Сердюк,
2004; Панасенко, Тиунов, 2010; Калмыков, 2015;
и др.), поэтому возникает настоятельная необхо-
димость проведения анализа всего морфопро-
странства формы жевательной поверхности тре-
тьего нижнего предкоренного зуба, прежде всего
у современных представителей этого вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изучение третьего нижнего предкоренного

зуба (p3) северной пищухи проводилось на кол-
лекционных материалах лаборатории териологии

УДК 599.325.2;591.431.4(571.6)
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ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН и Зоологиче-
ского музея МГУ.

В целом, было просмотрено 183 третьих нижних
премоляров северной пищухи из 10 локалитетов.

Исследование проводилось в несколько эта-
пов. На первом этапе рассчитывалось распреде-
ление размерных характеристик зуба. Затем вы-
делялись признаки, с помощью которых можно
охарактеризовать морфотипическую изменчи-
вость жевательной поверхности исследуемого зу-
ба. Для различных состояний этих признаков рас-
считывалась их частота встречаемости. На по-
следнем этапе проводились сравнения и анализ
наиболее часто встречающихся морфотипов.

В работе использовался один из методов мно-
гомерной статистики, а именно последователь-
ный дискриминантный анализ. Последователь-
ность анализа заключалась в объединении ис-
следуемых выборок при помощи функции
матричной классификации и расстояния Маха-
ланобиса. Для вычисления достоверности рассто-
яний Махаланобиса было принято использовать
значение уровня значимости p-level, равное 0.01,
так как объем выборки n > 100 (Наследов, 2004).
Для вычисления достоверности различий между
выборками по размерным характеристикам пред-
коренных зубов был рассчитан критерий Стью-
дента. Так как статистические различия между
самцами и самками отсутствуют (Лисовский,
Сердюк, 2004; Lissovsky, 2014; Volkova, Lissovsky,
2018), выборки анализировали без разделения по
полу. Для выполнения расчетов использовалось
программное обеспечение Statistica 13.

В данной работе использовались девять про-
меров (рис. 1): 1 – ширина зуба, 2 – длина зуба,
3 – расстояние между наиболее назальной точкой

переднего сегмента и наиболее глубоко располо-
женной точкой буккальной петли, 4 – ширина
перешейка между передним и задним сегмента-
ми, 5 – ширина буккальной части переднего сег-
мента – расстояние между наиболее назальной и
буккальной точками переднего сегмента, 6 – рас-
стояние между наиболее буккальной точкой вто-
рого сегмента и самой выпуклой частью с линг-
вальной стороны, 7 – длина буккальной петли
третьего сегмента – расстояние между наиболее
буккальной точкой третьего сегмента и наиболее
глубоко расположенной точкой задней буккаль-
ной петли, 8 – расстояние между наиболее бук-
кальными точками второго и третьего сегментов,
9 – расстояние между наиболее назальной точкой
переднего сегмента и самой выпуклой частью с
лингвальной стороны.

Все промеры и рисунки жевательной поверх-
ности зубов производились только у взрослых
особей с помощью бинокулярного микроскопа
Zeiss Stemi SV 6 с окулярным измерения представ-
лены в миллиметрах. Для составления морфоло-
гической классификационной таблицы проводи-
лось сканирование рисунков, полученных на
микроскопе, с последующей обработкой в про-
грамме Photoshop CS6.

Морфологическое исследование
В связи с отсутствием работ по выделению фе-

нотипов жевательной поверхности зубов у пищу-
ховых, поиск наиболее важных варьирующих
признаков для данного исследования составлялся
по аналогии с тем, как это осуществлялось в дру-
гих работах по млекопитающим (Круковер, 1989;
Поздняков, 2005; 2011; Гимранов, 2015; Гимра-
нов, Косинцев, 2017). Ниже приводится подроб-
ное описание различных состояний используе-
мых в работе признаков жевательной поверхности
третьего нижнего предкоренного зуба северной
пищухи.

Форма перешейка, соединяющего антероко-
нид и постероконид.Изменение этого признака
зависит от расположения по отношению друг к
другу пара- и протофлексида; длины и формы
этих флексидов и вершины антероконида. В дан-
ной работе используется три положения пере-
шейка: I – изогнутый, II – S-образный, III –
прямой.

Для изогнутого перешейка характерно низкое
положение протофлексида к парафлексиду, за
счет чего от начала середины перешейка можно
провести изогнутую линию до вершины антеро-
конида. При S-образном перешейке в нижнем
положении находится парафлексид и, следова-

Рис. 1. Схема промеров p3 северной пищухи Ochotona
hyperborea. Пояснения в тексте.
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тельно, линия от начала перешейка до вершины
антероконида имеет изогнутую форму (рис. 2).
При прямом перешейке парафлексид и прото-
флексид находятся один напротив другого и об-
разуют прямую линию, от начала перешейка до
вершины антероконида можно провести прямую
линию.

Форма антероконида. Так как в процессе же-
вания у пищух большая нагрузка приходится
именно на антероконид (Гуреев, 1964), то эта
структура является достаточно изменчивой.
В данной работе выделяются восемь вариантов
строения антероконида (рис. 3).

Тип a. Антероконид в виде ромба, без выра-
женной либо с едва заметной входящей складкой
на лабиальной стороне.

Тип a2. Антероконид в виде ромба без выра-
женных отростков и складок.

Тип b. Антероконид закруглен, с выраженным
отростком с лингвальной или лабиальной сторон.

Тип c1. Антероконид в виде овала с коротким
отростком на лабиальной стороне.

Тип c2. Антероконид в виде овала без выражен-
ных отростков.

Тип d. Антероконид в виде ромба или трапе-
ции. Отличием от остальных типов является на-
личие входящей складки с лабиальной стороны,
плоской верхней частью складки парафлексида и
длинной лингвальной стороной.

Тип e. Антероконид ромбовидной формы, с
вытянутой вершиной, имеет входящую складку и
небольшой отросток на лабиальной стороне.

Тип f. Антероконид трапециевидной формы, с
выраженными отростками с лингвальной и лаби-
альной сторон. Вершина антероконида плоская
либо конической формы. В редких случаях от-
ростки с лингвальной и лабиальной сторон могут
быть едва заметны.

Форма постероконида. Наиболее характерны-
ми изменяющимися структурами являются фор-
ма протоконида, наличие/отсутствие мезофлек-
сида (рис. 4).

Тип A. Широкий протоконид, с вытянутой в
прямом направлении вершиной. Является наибо-
лее часто встречающимся в исследуемой выборке.

Тип B. Широкий протоконид, закруглен, и
своей вершиной вытянут вверх.

Тип C. Протоконид очень короткий и имеет за-
остренную, треугольную форму.

Тип D. Единственный тип с наличием предпо-
лагаемого аберрантного признака – наличие ме-
зофлексида. Является наиболее редким по всей
исследуемой выборке.

Разложив признаки по состояниям, мы полу-
чаем комбинативную решетку, показывающую
распределение морфотипов жевательной поверх-
ности р3 по различающим их признакам. Такая
решетка позволяет увидеть пределы разнообра-
зия формы жевательной поверхности третьего
нижнего премоляра северной пищухи и наглядно
показывает, какие ячейки остаются пустыми и
какие морфотипы еще можно ожидать.

Определяющими критериями для морфологи-
ческой классификации служат форма перешейка,
соединяющего антероконид и постероконид; тип
структуры антероконида и постероконида (табл. 4).
Классификационная таблица представляет собой
прямоугольную сетку, из 8 вертикальных рядов,
равным числу типов антероконида, и 12 горизон-
тальных строк. Для большей компактности таб-
лицы распределение признака по форме пере-
шейка решено было расположить в левой части
таблицы. За счет этого ряды типов постероконида
разделены на три группы, пронумерованные рим-

Рис. 2. Схема положения перешейка относительно
вершины антероконида: I – изогнутый перешеек, II –
S-образный перешеек, III – прямой перешеек. Пунк-
тирная линия показывает направление перешейка
относительно вершины антероконида.

I II III

Рис. 3. Форма антероконида. Пояснения в тексте.

a a2 c1 c2 d e fb
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скими цифрами. В каждую вертикальную и го-
ризонтальную ячейки помещены графические
отображения формы перешейка; типов антероко-
нида и постероконида, с присвоением им буквен-
ного обозначения.

В полученные от пересечения рядов и строк
ячейки помещены графические схемы рисунка
жевательной поверхности зубов. Каждой модели
соответствует конкретный рисунок жевательной
поверхности зубов.

При нахождении любого нового состояния
признака у современных или ископаемых зубов
классификационная таблица может изменяться и
дополняться. Также возможно, что некоторые
модели жевательной поверхности третьего ниж-
него премоляра не существуют в принципе, и
ячейки останутся пустыми.

Любой морфотип можно записать в виде сле-
дующего выражения:

где X – цифровое обозначение формы перешей-
ка, y – буквенное обозначение формы антероко-
нида, Z – буквенное обозначение формы посте-
роконида.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Статистический анализ

При проведении последовательного дискри-
минантного анализа исследуемые выборки клас-
сифицировались между собой в несколько эта-
пов. После первого этапа выборки с Чукотки,
Камчатки и Полярного Урала оказались стати-
стически отличны от остальных групп, так как их
значения уровня значимости p-level < 0.01 (табл. 1).
Эти выборки были объединены в общую группу.

Следующий повторный этап дискриминант-
ного анализа включал в себя оставшиеся не клас-
сифицированные группы. Конечным результа-
том таких последовательных этапов стало объ-
единение всех исследуемых выборок в три
большие группы: северную, южную и восточную

X y Z− −

(рис. 5). Северная группа состоит из образцов зу-
бов пищух Камчатки (28), Чукотки (68) и Поляр-
ного Урала (4). Южную группу составляют образ-
цы зубов пищух южной части Якутии (15), Забай-
калья (22), Амурской обл. (9) и Тувы (15).
К восточной группе были отнесены образцы зу-
бов пищух из Хабаровского края (11), Примор-
ского края (5) и Сахалина (5).

Образованные группы почти полностью по-
вторяют распределение северной пищухи по аку-
стическим расам (Лисовский, 2005). Отличием
является то, что образцы из Амурской обл. нахо-
дятся в южной группе, а в разделении по акусти-
ческим расам эта область относится к восточной
группе.

Исследованные зубы северной группы мельче
подобных из южной и восточной групп (табл. 2).
Размеры зубов из восточной и южной групп схо-
жи между собой. При этом расстояние Махалан-
обиса между южной и восточной группами зна-
чительно меньше. Таким образом образцы из
этих групп наиболее близки друг к другу по раз-
мерным характеристикам нижнего предкоренно-
го зуба, относительно северной группы (табл. 3).

Частота встречаемости морфотипов 
в классификационной таблице

После выделения наиболее значимых морфо-
логических признаков была построена классифи-
кационная морфологическая таблица жеватель-
ной поверхности третьих нижних премоляров се-
верной пищухи (табл. 4). Всего было обнаружено
39 комбинаций по трем признакам.

Поскольку выявленные морфотипы объеди-
няют в себя различное число экземпляров, была
рассчитана частота встречаемости, отображаемая
в табл. 5. Большее число моделей относится к
первой группе с изогнутым перешейком (49.18%).
В этой группе встречаются комбинации a-A, d-A и
f-A, с частотами встречаемости выше 6%. В этой
группе также встречается и наибольшее количе-
ство морфотипов с С-формой постероконида. Во

Рис. 4. Форма постероконида. Пояснения в тексте.

A B C D
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Таблица 1. Квадраты расстояний Махаланобиса

В скобках – критерии значимости.

Группы

Группы

Ч
ук

от
ка

К
ам

ча
тк

а

П
ол

яр
ны

й 
У

ра
л

А
м

ур
ск

ая
об

ла
ст

ь

Т
ув

а

Я
ку

ти
я

За
ба

йк
ал

ье

Х
аб

ар
ов

ск
ий

 
кр

ай

П
ри

м
ор

ск
ий

 
кр

ай

С
ах

ал
ин

Чукотка 1.42
(0.00)

5.75
(0.02)

12.88
(0.00)

5.27
(0.00)

7.94
(0.00)

6.05
(0.00)

7.78
(0.00)

10.74
0.00

11.37
(0.00)

Камчатка 1.42
(0.00)

5.97
(0.02)

8.87
(0.00)

3.22
(0.00)

4.85
(0.00)

3.16
(0.00)

4.28
(0.00)

7.54
(0.00)

6.60
(0.00)

Полярный Урал 5.75
(0.02)

5.97
(0.02)

22.75
(0.00)

10.21
(0.00)

14.64
(0.00)

12.26
(0.00)

11.63
(0.00)

19.12
(0.00)

16.77
(0.00)

Амурская область 12.88 
(0.00)

8.87
(0.00)

22.75
(0.00)

4.67
(0.00)

2.10
(0.27)

2.85
(0.05)

9.55
(0.00)

2.38
(0.61)

8.96
(0.00)

Тува 5.27
(0.00)

3.22
(0.00)

10.21
(0.00)

4.67
(0.00)

1.08
(0.56)

2.33
(0.02)

7.74
(0.00)

7.03
(0.00)

8.27
(0.00)

Якутия 7.94
(0.00)

4.85
(0.00)

14.64
(0.00)

2.10
(0.27)

1.08
(0.56)

1.26
(0.30)

6.09
(0.00)

3.73
(0.16)

6.44
(0.00)

Забайкалье 6.05
(0.00)

3.16
(0.00)

12.26
(0.00)

2.85
(0.05)

2.33
(0.02)

1.26
(0.30)

3.94
(0.00)

2.36
(0.43)

3.44
(0.09)

Хабаровск 7.78
(0.00)

4.28
(0.00)

11.63
(0.00)

9.55
(0.00)

7.74
(0.00)

6.09
(0.00)

3.94
(0.00)

4.72
(0.09)

3.72
(0.14)

Приморский край 10.74
(0.00)

7.54
(0.00)

19.12
(0.00)

2.38
(0.61)

7.03
(0.00)

3.73
(0.16)

2.36
(0.43)

4.72
(0.09)

6.86
(0.04)

Сахалин 11.37
(0.00)

6.60
(0.00)

16.77
(0.00)

8.96
(0.00)

8.27
(0.00)

6.44
(0.00)

3.44
(0.09)

3.72
(0.14)

6.86
(0.04)

Таблица 2. Размеры зубов p3 (мм) северной пищухи Ochotona hyperborea

Примечания. Mean – среднее значение, SD – стандартное отклонение, Min – минимальное значение, Max – максимальное
значение.

Признак
Северная группа Южная группа Восточная группа

Mean ± SD Min–Max Mean ± SD Min–Max Mean ± SD Min–Max

1 1.16 ± 0.09 0.94–1.44 1.31 ± 0.12 1.00–1.52 1.33 ± 0.10 1.00–1.52

2 1.05 ± 0.09 0.84–1.30 1.23 ± 0.10 1.00–1.36 1.24 ± 0.11 1.00–1.36

3 0.44 ± 0.07 0.12–0.60 0.54 ± 0.07 0.32–0.62 0.53 ± 0.08 0.32–0.62

4 0.14 ± 0.03 0.06–0.20 0.13 ± 0.03 0.10–0.24 0.16 ± 0.04 0.10–0.24

5 0.28 ± 0.06 0.16–0.46 0.40 ± 0.08 0.22–0.56 0.40 ± 0.09 0.22–0.56

6 0.77 ± 0.09 0.56–0.96 0.92 ± 0.09 0.70–1.08 0.91 ± 0.10 0.70–1.08

7 0.55 ± 0.07 0.42–0.74 0.65 ± 0.09 0.54–0.74 0.66 ± 0.06 0.54–0.74

8 0.47 ± 0.06 0.32–0.78 0.54 ± 0.06 0.40–0.60 0.52 ± 0.06 0.40–0.60

9 0.74 ± 0.06 0.58–0.98 0.85 ± 0.08 0.60–0.90 0.80 ± 0.08 0.60–0.90
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Рис. 5. Распределение экземпляров пищух по размерным характеристикам p3.
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Таблица 3. Квадраты расстояний Махаланобиса между группами и уровень значимости

Группа Северная Южная Восточная Уровень значимости

Северная 0.00 4.94 5.97 <0.01

Южная 4.94 0.00 3.24 <0.01

Восточная 5.97 3.24 0.00 <0.01

второй группе преобладают комбинации морфо-
типов c1-B и f-A. Наименьшее число морфотипов
находится в третьей группе. В этой группе нет до-
минирующих морфотипов.

Встречаемость различных форм перешейка

Географическая изменчивость структуры же-
вательной поверхности третьего нижнего премо-
ляра северной пищухи может быть охарактеризо-
вана по частоте встречаемости морфотипов в ис-
следуемой выборке (табл. 6).

Преобладание изогнутого перешейка харак-
терно только для северной группы и составляет

56%. У южной и восточной групп преобладает S-об-
разный перешеек, 59.02 и 50% соответственно.

Встречаемость различных форм антероконида

Полный набор форм антероконида встречает-
ся только в северной и южной группах (табл. 7).
Преобладающими формами для северной группы
являются формы a (25%) и c1 (23%). У южной
группы форма d встречается в 31% случаях, а фор-
ма f почти в 33% случаев. Формы a и c имеют низ-
кие значения частоты встречаемости. У пищух из
восточной группы отсутствуют формы a, a2, b, но
при этом преобладающими являются такие же
формы, как и в южной группе d (32%) и f (40%).
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Таблица 4. Морфологическая классификационная таблица

Пояснения в тексте.

Форма 
перешейка

Форма 
постеро-
конида

Форма антероконида

a a2 c1 d e fc2b

A

B

C

D

A

B

C

D

A

B

C

D

I

II

III
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Таблица 5. Частота встречаемости морфотипов, %

Примечания. В скобках – количество морфотипов. Жирным шрифтом выделена наибольшая частота встречаемости.

a a2 c1 d e fc2b

A

B

49.18

46.99

3.83

III

II

I

C

D

A

B

C

D

A

B

C

D

Форма 
перешейка

Форма 
постеро-
конида

Форма антероконида

6.01
(11)

1.09
(2)

6.56
(12)

6.01
(11)

1.09
(2)

2.19
(4)

2.19
(4)

3.83
(7)

0.55
(1)

0.55
(1)

4.92
(9)

3.83
(7)

1.64
(3)

0.55
(1)

0.55
(1)

0.55
(1)

0.55
(1)

1.09
(2)

1.64
(3)

6.01
(11)

3.28
(6)

1.09
(2)

3.83
(7)

3.83
(7)

4.37
(8)

1.09
(2)

7.10
(13)

0.55
(1)

1.09
(2)

0.55
(1)

0.55
(1)

0.55
(1)

3.83
(7)

2.19
(4)

3.28
(6)

0.55
(1)

3.28
(6)

4.92
(9)

2.73
(5)
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Встречаемость различных форм постероконида

У всех трех групп форма постероконида A яв-
ляется преобладающей и включает в себя более
половины экземпляров в каждой группе (табл. 8).
Морфотип C в основном характерен для северной

группы, а единственный экземпляр с наличием
мезофлексида был встречен в восточной группе
(4.55%).

Исходя из вышесказанного, распределение
преобладающих морфотипов для выделенных
групп можно записать в следующем виде: для се-
верной группы – [I-a-A] и [I-c1-A]; для южной и
восточной групп – [II-d-A] и [II-f-A].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для северной части ареала северной пищухи
характерны особи, имеющие меньший размер
третьего нижнего предкоренного зуба, что отме-
чалось и другими авторами (Ербаева, 1988; Liss-
ovsky, 2003). Особи, обитающие на юге и востоке
ареала, близки между собой по размерам и строе-
нию жевательной поверхности третьего нижнего
предкоренного зуба. Как было показано ранее,
имеет смысл рассматривать вопросы доминиро-
вания только отдельных признаков, а не комби-
нации из состояний признаков (Коваленко, 2003).

Таким образом, на севере ареала доминируют
особи северной пищухи с изогнутым перешей-

Таблица 6. Число и частота встречаемости форм пере-
шейка, соединяющего антероконид и постероконид

Примечания. N – число форм перешейка, % – частота встре-
чаемости форм перешейка, Nобщ – общее число форм. Жир-
ным шрифтом выделена наибольшая частота встречаемости.

Группа
Положение перешейка

Nобщ
Изогнутый S-образный Прямой

Северная
N 56 39 5

100
% 56.00 39.00 5.00

Южная
N 25 36 0

61
% 40.98 59.02 0

Восточная
N 9 11 2

22
% 40.91 50.00 9.09

Таблица 7. Число (N) и частота встречаемости (%) различных форм антероконида

Примечания. N – число форм перешейка, % – частота встречаемости форм перешейка, Nобщ – общее число форм. Жирным
шрифтом выделена наибольшая частота встречаемости.

Группа a a2 b c1 c2 d e f Nобщ

Северная
N 25 2 10 23 15 10 4 11

100
% 25.00 2.00 10.00 23.00 15.00 10.00 4.00 11.00

Южная
N 3 7 1 2 1 19 8 20

61
% 4.92 11.48 1.64 3.28 1.64 31.15 13.11 32.79

Восточная
N 0 0 0 1 2 7 3 9

22
% 0 0 0 4.55 9.09 31.82 13.64 40.91

Таблица 8. Число (N) и частота встречаемости (%) морфотипов постероконида

Примечания. N – число форм перешейка, % – частота встречаемости форм перешейка, Nобщ – общее число форм. Жирным
шрифтом выделена наибольшая частота встречаемости.

Группа A B C D Nобщ

Северная
N 56 34 10 0

100
% 56.00 34.00 10.00 0.00

Южная
N 38 22 1 0

61
% 62.30 36.07 1.64 0

Восточная
N 12 9 0 1

22
% 54.55 40.91 0 4.55
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ком, f-формой антероконида и А-формой посте-
роконида третьего нижнего предкоренного зуба.
На юге и востоке преобладают особи с S-образ-
ным перешейком, f-формой антероконида и А-фор-
мой постероконида.
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INTRASPECIFIC VARIABILITY OF THE SHAPE OF THE LOWER 
THIRD PREMOLAR IN OCHOTONA HYPERBOREA (PALLAS 1811)

A. E. Gusev1, *, M. P. Tiunov1

1Federal Scientific Center of East Asia Terrestrial Biodiversity, Far Eastern Branch, 
Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia

*e-mail: gusevmamoru@gmail.com

The shape variability of the chewing surface of the third lower premolar (p3) was analyzed in modern mem-
bers of the Northern Pika (Ochotona hyperborea). Variability of three main features characterizing the tooth
shape was revealed: the visual position of the isthmus connecting the anteroconid and the posteroconid, and
separately the shapes of both anteroconid and posteroconid. A combinatory matrix showing the distribution
of the three morphotypes of the p3 chewing surface was developed based on their distinguishing features.
Both the north and the south of the pika’s distribution area are dominated by individuals differing in p3 mor-
photypes.

Keywords: teeth, morphotype, combinatory matrix, morphospace, Ochotona hyperborea
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Исследовано 120 сибирских леммингов на острове Котельный в восточном секторе Полярного бас-
сейна. Впервые описаны их основные местообитания, численность, питание, убежища, особенно-
сти размножения и половозрастной структуры в условиях арктического климата и обедненного рас-
тительного покрова Новосибирских островов. Приведены морфологические показатели, подтвер-
ждающие подвидовой статус сибирского лемминга на этих островах. Обсуждается вопрос об
обитании копытного лемминга на архипелаге в позднем плейстоцене и в современный период. По-
казана большая роль сибирского лемминга в освоении растительных ресурсов, формировании
структуры верхних горизонтов почв, микрорельефа, микроклимата и продуктивности островных
экосистем.

Ключевые слова: сибирский лемминг, остров Котельный, подвид, экология
DOI: 10.31857/S0044513421010086

Экология сибирского лемминга (Lemmus sibiri-
cus Kerr) на Новосибирских о-вах изучена крайне
слабо (Рутилевский, 1967; Млекопитающие Яку-
тии, 1971; и др.). Находки ископаемых остатков
копытного лемминга (Dicrostonyx torquatus Pallas)
на архипелаге датируются поздним плейстоце-
ном (Черский, 1891; и др.), сведения о дальней-
шей судьбе вида противоречивы. Начавшийся
новый этап освоения Арктики нуждается в по-
полнении информации о животном населении
экосистем Полярного бассейна, малодоступном
для исследований. С этой целью ниже обобщен
материал по экологии сибирского лемминга, со-
бранный на о-ве Котельный в августе 1993 г.
Позднее териологические исследования здесь не
проводились, и в данной статье представлена
наиболее полная информация об островной по-
пуляции вида. Дана характеристика морфологи-
ческих признаков сибирского лемминга, впервые
освещаются структурно-репродуктивные пара-
метры и ряд экологических особенностей вида на
архипелаге. Приведен обзор имеющихся в лите-
ратуре 19–20 вв. сведений о копытном лемминге
на этом архипелаге.

Полевые работы проводились в среднем тече-
нии р. Балыктах и на побережье пролива Санни-
кова. Исследовано 120 особей разного пола и
возраста с применением общепринятых зоологи-
ческих методик. Для отлова использовались да-
вилки с трапом и ловчие конуса. Возрастные
группы выделяли по краниологическим призна-
кам (Кошкина, Халанский, 1961), весу тела и со-
стоянию генеративной системы. Плодовитость
устанавливали по количеству плацентарных пя-
тен, половую потенцию самцов – по мазкам из
придатков семенников.

Новосибирские о-ва, как и о-в Врангеля,
представляют собой надводные останцы затонув-
шей Берингийской суши. Площадь о-ва Котель-
ный составляет 11.7 тыс. км2. Основную террито-
рию занимает волнисто-увалистая равнина с вы-
сотами 30–50 м. В центральной части находится
плато с отметками 100–150 м над ур. м. Макси-
мальную высоту имеет гора Малакатын-Тас
(374 м над ур. м.) в юго-западной части острова.
Зимний температурный режим держится с сере-
дины сентября до второй декады июня. В образо-
вании рельефа доминируют криогенные процес-
сы, усилившиеся под влиянием потепления кли-

УДК 591.5:599.323.4(571.56-17)
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мата. Широко распространены термоэрозионные
долины и овраги, расширяющиеся в устьевых
участках до 20–30 м. Большие площади покрыты
буграми-байджарахами с многочисленными лож-
бинами от вытаивания ископаемых льдов по кра-
ям полигонов. Микрорельеф усложнен вспучива-
ниями грунта, морозобойными трещинами, вала-
ми полигонов. На приречных террасах
распространены небольшие озерные депрессии.

Растительность о-ва Котельный намного бед-
нее (90 видов сосудистых), чем на о-ве Врангеля
(более 320 видов) (Александрова, 1977; Егорова
и др., 1991). На последнем сохранились остатки
позднетретичной и межледниковой североберин-
гийской флоры, которая, как полагают, была
полностью уничтожена на Новосибирских о-вах
позднейшим покровным оледенением (Город-
ков, 1956). Остров лежит в северной полосе ку-
старничково-травяных зеленомошных арктиче-
ских тундр с низкорослой растительностью (5–
10 см), покрывающей 50–65% поверхности.
На низменных равнинах распространены дюпон-
тиевые луга с преобладанием злаков (покрытие
40–80%), небольшим участием осоковых, разно-
травья и кустарничков (по 1–2%). На многочис-
ленных болотах разного типа доминируют осоки,
пушицы (45%) и кустарнички (43%), меньше раз-
нотравья (8%) и злаков (5%). На склонах и верши-
нах холмов покрытие кустарничками достигает
20–40%, разнотравья – 20%, злаков – 2–10%,
осоковых – 2–3%. На внутреннем плато острова
пояс горных тундр и каменистых пустынь начи-
нается с высот около 100 м над ур. м. (Городков,
1956; Александрова, 1977).

Ископаемые останки сибирского (обского) и
копытного леммингов (песцовой копытной мы-
ши в старых источниках) на Новосибирских о-вах
известны с позднего плейстоцена из местонахож-
дений мамонтовой фауны на о-ве Большой Ля-
ховский (Черский, 1891; Вангенгейм, 1963; Бое-
скоров, 2005). По результатам исследований Ру-
тилевского, проведенным в 1948, 1949, 1958 и
1964 гг. (Рутилевский, 1967, 1970), сибирский
лемминг встречался по всему архипелагу за ис-
ключением островов Де-Лонга и внутренних рай-
онов Земли Бунге, копытный лемминг везде от-
сутствовал. В нашем районе исследований в 1993 г.
последний также не обнаружен. В свете изложен-
ных выше данных не исключено, что копытный
лемминг исчез на Новосибирских о-вах ранее
вместе с берингийской флорой; иная ситуация на
о-ве Врангеля – здесь эта флора сохранилась и
плотность данного вида может достигать местами
400 экз./га (Кирющенко, 1985).

Огнев (1948) указывал копытного лемминга на
Новосибирских о-вах, ссылаясь на Миддендорфа

(1869), Бунге (1887) и другие источники. Эти дан-
ные вошли в монографию “Млекопитающие
Якутии” (1971) и некоторые другие сводки по
млекопитающим. Однако Миддендорф (1869)
включил Новосибирские о-ва в ареал песцовой
копытной мыши (Myodes torquatus) исходя из ши-
рокого распространения этого вида на других по-
лярных островах (до 76° с.ш.), а не по прямым
данным, что вполне оправданно для того периода
единичных и чрезвычайно трудных экспедиций в
Арктику. Наблюдения о миграциях песцовой мы-
ши с Новосибирских о-вов даны со ссылкой
(там же) на сообщения Фигурина и Пшеницына в
изданиях “Сибирский Вестник” и книгу Вранге-
ля (1841). Но в последней говорится только об
островных мышах, которые “часто кочуют с ост-
рова на остров и даже на матерую землю” (с. 138),
а не конкретно о песцовой копытной мыши. Бун-
ге (1887), проведший на Новосибирских о-вах
около полугода, сообщал, что “песец питается
породой мышей, которых масса на островах; ме-
стами земля совсем разрыта ими” (с. 587), также
без указания их вида. Ископаемые остатки Lem-
mus obensis и Myodes torquatus в коллекции
А.А. Бунге, собранной на о-ве Большой Ляхов-
ский, идентифицировал Черский (1891). По об-
скому леммингу он уточнил “Бунге … видел его и
на Ляховом острове” (с. 108). В отношении Myo-
des torquatus им отмечено (там же), что одна из
трех бедренных костей “быть может, принадле-
жит современному периоду”. Последнее предпо-
ложение и является, по-видимому, единственным
опубликованным свидетельством присутствия
копытного лемминга на Новосибирских о-вах.

По сообщению охотника А. Рахимова, на
о-ве Котельный, кроме сибирского лемминга,
встречаются и более крупные “белые лемминги”,
каких он много видел на материке. Они обитают
в северной части острова в районе мыса Анисия,
а иногда и в южной его части. В частности, в авгу-
сте 1993 г. собаки охотника поймали двух таких
зверьков у р. Орто-Юрях к югу от Малакатынской
возвышенности. По описанию и приуроченности
к возвышенным участкам их можно отнести к ко-
пытным леммингам. Сомнение в этом вызывает
замечание Огнева (1948) о том, что часть обских
леммингов новосибирского подвида белеет на зи-
му, как копытные лемминги. О зимнем побеле-
нии сибирского лемминга на востоке ареала пи-
шут Громов и Поляков (1977). Эти виды визуаль-
но могут быть перепутаны зимой, но в данном
случае сообщается и о летней встрече копытных
леммингов. Таким образом, по отдельным пись-
менным (Черский, 1891) и устным сведениям, ко-
пытный лемминг может обитать в локальных
участках островов Большой Ляховский и Котель-
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ный, но для окончательного признания этого тре-
буются точные доказательства.

Спорадическое распространение копытного
лемминга на указанных островах можно объяс-
нить трофической специализацией на поедании
ив и дриад (Дунаева, 1948; Чернявский и др.,
1981), видовой состав и фитомасса которых здесь
невелики. Излюбленные им виды ив с надземными
ветвями, многочисленные на Ямале и о-ве Вран-
геля (Александрова, 1977), почти полностью вы-
падают из растительного покрова уже на о-ве Боль-
шой Ляховский. Далее к северу проникает в ос-
новном полярная ива, стебли которой скрыты в
моховой дернине. Распространение дриады то-
чечной ограничено участками с наиболее благо-
приятной ветровой и солнечной экспозицией
(Городков, 1956; Александрова, 1963). Сибирский
лемминг при общей для обоих видов полифагии
потребляет в основном осоки, пушицы и зеленые
мхи (Чернявский и др., 1981), широко распро-
страненные на архипелаге, чем и обусловлено его
устойчивое положение в островных биоценозах.
Очевидно, этот вид может давать здесь и вспыш-
ки размножения, приводящие к массовым мигра-
циям, отмеченным в литературе 19 в., когда лем-
минги были важнейшим кормовым ресурсом
собачьих упряжек – основного транспорта арк-
тических экспедиций. Безусловно, что такие ми-
грации леммингов происходят и в настоящее вре-
мя, но уже мало привлекают внимание человека и
остаются неизвестными.

Сибирские лемминги Новосибирских о-вов
и о-ва Врангеля, обособившиеся в результате ост-
ровной изоляции, относятся к разным подвидам
(L. s. novosibiricus и L. s. portenkoi). При этом по
размерам тела и черепа они крупнее, чем матери-
ковые формы (Чернявский, 1984), что согласует-
ся с нашими данными. По t-критерию Стьюдента
лемминги о-ва Котельный (табл. 1) статистиче-
ски значимо превосходят леммингов материко-
вых тундр Якутии (Млекопитающие Якутии,

1971) как по массе и длине тела (P > 0.99), так и по
краниологическим признакам (P > 0.99). Наи-
большие различия отмечены по кондилобазаль-
ной длине (t = 14.6) и скуловой ширине черепа
(t = 12.1), наименьшие – по высоте в области ба-
рабанных камер (t = 5.8). В сравнении с признака-
ми леммингов о-ва Врангеля в нашей выборке
больше кондилобазальная длина и скуловая ши-
рина черепа (P > 0.99), что отмечалось и ранее
(Чернявский, 1984). Кроме того, у новосибирско-
го подвида больше длина диастемы (P > 0.99)
и верхнего зубного ряда (P > 0.95). По высоте в
области слуховых капсул различия не выявлены.

Места обитания леммингов на о-ве Котельный
приурочены к обширным зонам байджарахов,
речным и термоэрозионным долинам и их терра-
сам, покрытым среднеувлажненными и заболо-
ченными тундровыми лугами. Надземная фито-
масса злаков и осок составляет 13.4−84.5 г/м2,
разнотравья − 8.5−12.9, кустарничков – 1.1–34.8,
зеленых мхов – 179.4–729.9 г/м2 в воздушно-су-
хой массе. Кустистых лишайников мало (1.1–
1.9 г/м2).

Особое значение для зверька имеют широко
развитые на архипелаге байджарачные массивы.
Поверхность байджарахов сложена рыхлым тре-
щиноватым грунтом, податливым при норении.
Почва на их склонах оттаивает на большую глуби-
ну (45−60 см, в среднем 53 см), чем на окружаю-
щих плоских участках (35−40 см). На одном купо-
ле, в зависимости от его размеров (высота 2–6 м,
диаметр в основании 6–10 м), насчитывалось от
24 до 70 норовых отверстий. Подземные ходы
диаметром 4−4.5 см пролегали на 12−23 см (чаще
на 15 см) выше мерзлого грунта. Гнездовые норы
располагались на склонах. Длина ходов до жилых
камер колебалась от 0.7 до 1.6 м (в среднем 1.1 м).
Полости камер диаметром 16−18 см находились
на глубине 23−30 см и отстояли от мерзлоты на
12−14 см, сообщаясь с поверхностью двумя-тре-
мя ходами. Подземные гнезда состояли из травя-

Таблица 1. Масса тела (г) и основные размеры (мм) сибирского лемминга на о-ве Котельный

Приведены данные о взрослых особях без разделения по полу.

Показатель n M ± m Limit σ

Длина тела 14 135.6 ± 1.68 127.6–146.0 6.29
Масса тела 14 96.9 ± 2.71 84.2–116.7 1.68
Кондилобазальная длина 10 35.6 ± 0.35 33.6–37.6 1.11
Скуловая ширина 13 24.0 ± 0.24 22.9–26.0 0.87
Ширина мозговой коробки 13 17.0 ± 0.18 15.9–17.8 0.65
Длина верхнего зубного ряда 18 9.7 ± 0.11 8.9–10.8 0.48
Длина диастемы 17 11.8 ± 0.16 10.1–12.5 0.65
Высота в области барабанных камер 10 11.6 ± 0.16 10.9–12.5 0.52
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нистых растений. В нижней части байджарахов
преобладали короткие защитные или сквозные
норы.

Сходное строение имели гнездовые норы на
других участках тундры. Они приурочены к валам
полигонов, буграм вспучивания и кочкарникам,
береговым разломам и расщелинам. Норы окру-
жены множеством троп, которые через каждые
1–5 м (в среднем через 2.2 м) прерывались не-
большими (до 0.7–0.9 м) защитными норами или
подземными переходами, часто скрывались в мо-
розобойных трещинах, что снижало риск нападе-
ния хищных птиц в условиях открытой тундры и
круглосуточного освещения. Плотность нор раз-
ного назначения очень велика (в среднем 3.7–3.9
на 1 м2, максимально 11). В поселениях леммин-
гов это сформировало биогенную “решетообраз-
ную” структуру верхнего слоя почвы.

Зимой лемминги сосредотачиваются в ложби-
нах между байджарахами и в разнообразных по-
нижениях, которые покрыты травой и которые
заметаются снегом. Здесь встречались их под-
снежные шарообразные или открытые сверху
гнезда из травы, много экскрементов (в среднем
4 тыс. на 1 м2). Часть зверьков, судя по зимнему
помету, перезимовывает в байджарахах, если они
низкие и заносятся снегом. В качестве других
зимних биотопов выделялись овраги и долины
речек, борта которых также были сильно испещ-
рены норами леммингов.

Численность леммингов в 1993 г. в основных
биотопах составляла 46−70 экз./га, распределен-
ных по луговинам площадью от 1470 до 1700 м2

группами, состоящими из 10–25 экз. По опрос-
ным сведениям, в 1992 г. их было мало, что позво-
ляет отнести наши данные к фазе роста популя-
ции. При пиках численности зверьки распростра-
нены более широко, судя по многочисленным
старым норам, которые встречались даже в силь-
но оголенной полигональной тундре (0.5 на 1 м2).
В низовьях р. Колымы при максимумах числен-
ности регистрировалось 130–140 леммингов на
1 га (Соколов и др., 1958). Несравнимо больше их
наблюдается при пиках на о-ве Врангеля с его
исключительно разнообразной флорой (308–
800 экз./га) (Кирющенко, 1985).

Повсюду в местах обитания зверьков встреча-
лись “плешины” выеденной травы, многочис-
ленные кормовые норы со свежими выбросами
земли, скопления белых сов и поморников. По
сообщению сотрудников Института мерзлотове-
дения СО РАН, исследовавших архипелаг в 1993 г.
на судне “Лот”, много таких же признаков при-
сутствия леммингов было на о-ве Большой Ля-
ховский, несколько меньше на о-ве Фаддеев-
ский, что может свидетельствовать о синхронном

движении их численности на этих островах и
о-ве Котельный. На находящемся в стороне не-
большом о-ве Столбовой (площадь 315 км2), по
собственным наблюдениям, свежие следы жиз-
недеятельности леммингов отсутствовали, обнару-
жены были только их костные остатки в погад-
ках сов.

Основу питания леммингов, по результатам
анализа содержимого желудков (n = 103), состав-
ляли зеленые части сосудистых растений. Из-за
повышенного контроля со стороны хищных птиц
зверьки кормились в основном вокруг нор и
укрытий, выстригая участки от 0.2 до 10 м2

(в среднем по 1.5 м2). Большая часть фитомассы
была нетронутой и составляла зимний резерв.
Высокая упитанность отмечена у 41.8% зверьков,
средняя – у 35.2%, низкая − у 23%, преимуще-
ственно из поздних пометов.

Сезон размножения леммингов, определен-
ный по данным их обследования, длился с марта–
апреля по первую половину июля. В августе бере-
менные и лактирующие самки не встречались,
несмотря на благоприятные погодные и кормовые
условия. Слабое разграничение весовых групп
свидетельствовало о непрерывном ходе репро-
дукции; без приостановки в период весеннего
снеготаяния и разлива талых вод (Дунаева, 1948),
благодаря обширным сухим участкам в байджара-
хах, благоприятным для размножения. На долю
перезимовавших зверьков приходилось 12.1%, на
долю позднезимних генераций (март–апрель) –
21.6%, на долю весенне-летних (май–июль) –
66.3% (n = 116). Масса тела зверьков первых гене-
раций составляла в среднем 71.3 ± 1.3 г (58.4–
84.8 г, n = 25), последних – 45.9 ± 1.0 г (25.6–69.0 г,
n = 77). Все перезимовавшие самки принесли по
два помета. Среди самок позднезимних генера-
ций размножались 58% и дали по одному вывод-
ку. Самки последующих генераций в размноже-
нии не участвовали. Плодовитость без разделе-
ния по сезонам составляла в среднем 4.6 ± 0.2
(n = 16). На долю самок среди взрослых живот-
ных приходилось 58.3%, среди сеголеток поздне-
зимних генераций – 41.4%, среди весенне-летних
генераций – 41.3%, в последнем случае различия
достоверны (P > 0.95).

У части самцов наблюдался сперматогенез,
длина семенников составляла в среднем 12.0 ± 0.3 мм
(10.5–14.2 мм, n = 13), масса – 398 мг (300–500 мг),
что не исключало возобновления размножения
после летней паузы. Как подтверждение этому,
26 августа отловлена спарившаяся самка весом
73.8 г с копулятивной пробкой. Подобные пере-
рывы в размножении леммингов могут быть свя-
заны с возрастными перестройками, половым со-
зреванием сменяющихся генераций, восстанов-
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лением энергозатрат при почти круглогодичном
репродуктивном процессе (Чернявский, Ткачев,
1982). Среди внешних факторов, способных вы-
звать летнюю приостановку размножения, было
заметным влияние хищных птиц.

Если принять половину о-ва Котельный
(5.8 тыс. км2) за условно пригодную для обитания
леммингов, то при плотности населения 50 экз./га
их общая биомасса составит около 1700 т, что
больше биомассы всей новосибирской популя-
ции дикого северного оленя (около 1500 т при
максимуме численности в 17 тыс. голов с учетом
половозрастного состава). Это подчеркивает боль-
шую биоценотическую роль сибирского леммин-
га в освоении растительных ресурсов, нитрифи-
кации, озолении и повышении продуктивности
почв, формировании микрорельефа и микрокли-
мата, функционирования островных экосистем.
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САФРОНОВ

TO THE ECOLOGY OF THE SIBERIAN (LEMMUS SIBIRICUS) AND THE 
DISTRIBUTION HISTORY OF THE COLLARED (DICROSTONYX TORQUATUS) 
LEMMING (RODENTIA, CRICETIDAE) ON THE NEW SIBERIAN ISLANDS
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120 Siberian lemmings (Lemmus sibiricus) were studied from Kotelnyi Island in the eastern sector of the Polar
basin. The main habitats, abundance, nutrition, shelters, breeding and sex-age structure were described for
the first time in the conditions of an arctic climate and a depleted vegetation of the New Siberian Islands.
Morphological parameters confirming the subspecific status of the Siberian lemming on these islands are giv-
en. The issues that the Collared lemming (Dicrostonyx torquatus) inhabited the archipelago during the Late
Pleistocene and in the modern period are discussed. The important roles the Siberian lemming could have
played in the vegetation cover, the formation of upper soil horizons, the surface microrelief, microclimate and
ecosystem productivity of the island are shown.

Keywords: Siberian lemming, Kotelnyi Island, subspecies, ecology


