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В мае 2019 г. в Волховской губе Ладожского озера при помощи необитаемого подводного аппарата
выявлено присутствие инвазионного моллюска дрейссены полиморфной (Dreissena polymorpha (Pal-
las 1771)). Возраст некоторых найденных моллюсков достигал 5 лет, что говорит об успешном вселе-
нии дрейссены в Ладожское озеро. Анализ видеоматериалов, полученных при подводной видео-
съемке с необитаемого подводного аппарата, позволил выявить особенности распределения мол-
люска в исследованной части акватории. Обнаружено, что моллюски располагаются единично и
чаще на боковой поверхности крупных валунов; на гальке и мягком грунте они присутствуют гораз-
до реже. Таким образом, чередование полос крупнообломочного материала и песка, характерное
для литорали Волховской губы, определяет гетерогенность распределения вселенца. Отмечена так-
же общая тенденция увеличения его численности с глубиной: наибольшая плотность поселения
дрейссены наблюдалась на глубинах более 4.5 м. Обнаруженная способность дрейссены к существо-
ванию во взрослом состоянии в низкоминерализованной воде Ладожского озера указывает на ее
возможную натурализацию и не исключает дальнейшего распространения вида в условиях изменя-
ющегося климата в этом водоеме.

Ключевые слова: Dreissena polymorpha, дрейссена полиморфная, инвазии, Ладожское озеро, виды
понто-каспийского комплекса, необитаемый подводный аппарат, метод подводного видеопрофи-
лирования
DOI: 10.31857/S0044513421020197

Двустворчатый моллюск Dreissena polymorpha
(Pallas 1771) имеет европейское происхождение
(Старобогатов, Андреева, 1994). До начала XIX века
распространение его было ограничено опреснен-
ными северными участками Каспийского, Чер-
ного и Азовского морей и низовий рек, впадаю-
щих в эти моря (Karatayev et al., 1997). C XIX века
вид начал активно распространяться за пределы
своего нативного местообитания по водоемам
Европы (Pollux et al., 2010), а в 1986 г. был впервые
отмечен в Северной Америке (Hebert et al., 1989).
Отмечено его перемещение из понто-каспийско-
го региона по российским внутренним водоемам
и водотокам в северном и северо-восточном на-
правлениях (Ворошилова, 2008; Ворошилова,
Артамонова, 2008; Орлова, 2010; Поздеев, 2011;

Истомина и др., 2012; Жукова, 2013; Михайлов,
2015). В европейском регионе вид проник в цен-
тральную и восточную Европу, на юг Скандина-
вии, Британию, Ирландию, его ареал доходит на
западе до Португалии, а на востоке до Турции
(Gollasch, Leppäkoski, 1999; Minchin et al., 2002).
Самая северная находка D. polymorpha в европей-
ской части России отмечена в бассейне Северной
Двины (Кучина, 1964; Махнович, 2018). На Аме-
риканском континенте вид распространился по
водоемам Северной Америки (Vanderploeg et al.,
2002; Benson, 2013).

До настоящего времени не имелось свиде-
тельств присутствия взрослых особей дрейссены
полиморфной в Ладожском оз. В пределах Ле-
нинградской области дрейссена обитает в Чуд-

УДК 594.1+591.9
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ском оз., в р. Волхов (Старобогатов, 1988), в во-
сточной части Финского залива (Orlova et al.,
2006; Орлова, 2010), р. Луга (Мероприятия и про-
дукты …, 2016), оз. Врево (Экомониторинг рек …,
2019). В 2017 г. нами было обнаружено существо-
вание устойчивой популяции этого вида в одном
из водоемов бассейна Ладожского озера (Келколов-
ские карьеры, Кировский р-н Ленинградской обл.
(59°47′49″ с.ш., 31°0′42″ в.д.)) (Дудакова, 2019).

В Ладожском оз., в Волховской губе, обнару-
живались лишь велигеры дрейссены в составе
зоопланктона (Naumenko et al., 2000), куда они
попадали, очевидно, с водами р. Волхов.

В 2019 г. мы выявили присутствие взрослых
особей устойчиво существующей популяции это-
го вида в составе бентоса в Волховской губе Ла-
дожского озера.

Волховская губа является крупнейшей эстуар-
ной бухтой, 53% площади которой приходится
на литоральную зону, ограниченную глубиной
8 м (Андронникова, Распопов, 2007). Подробное
описание Волховской губы дано в работе (Nau-
menko et al., 2000).

Дрейссена может образовывать крупные скоп-
ления, визуально хорошо различимые. Это поз-
воляет успешно исследовать ее с помощью под-
водной видеосъемки с необитаемых подводных
аппаратов. Данная методика дает возможность
получать более корректную и полную оценку по-
пуляции моллюска по сравнению с классически-
ми дночерпательным и легководолазным метода-
ми. В озерных экосистемах соответствующие ра-
боты в этом направлении (Karatayev et al., 2018;
Mehler et al., 2018) были проведены на Великих
Американских озерах, куда данный вид вселился
в 90-х годах прошлого столетия (MacIsaac, 1994).
Видеосъемка, согласно этим работам, позволила
выявить эффект гетерогенности, свойственный
поселениям дрейссены, и провести корректный
учет ее распределения.

Цель публикации: зафиксировать факт обна-
ружения популяции инвазионного двустворчато-
го моллюска D. polymorpha в Ладожском оз. и опи-
сать характерные особенности локальной попу-
ляции.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работы проводились 1 мая, 8 июля и 7 августа

2019 г. в Волховской губе Ладожского оз. в районе
пос. Заостровье Волховского р-на Ленинград-
ской обл. (60°18′8.42″ с.ш., 32°36′15.35″ в.д.) (рис. 1).
Проводилось видеопрофилирование, совмещен-
ное с гидроакустической съемкой дна однолуче-
вым эхолотом на полигоне площадью 300 × 1000 м2.
Для целей видеопрофилирования использовался
необитаемый подводный аппарат Limnoscout-
230, созданный в Институте озероведения РАН

(Дудакова и др., 2018), с установленной на нем
видеокамерой Yi 4K. Для целей эхолотирования
использовали картплоттер-эхолот Garmin-585.
Охвачено два продольных видеопрофиля, парал-
лельных берегу (по 300 м), и два поперечных
(по 1000 м) профиля. Исследовали два фациаль-
ных типа ландшафта, представленных на данном
участке акватории Ладожского оз.: 1) песчаный со
знаками ряби с псаммофильной биотой и 2) круп-
нообломочный с развитым перифитоном и мас-
сово встречающимися относительно крупными
подвижными брюхоногими моллюсками. Грани-
цы между этими типами не всегда четко визуали-
зировались, и поэтому были отмечены переход-
ные зоны, которые представляли собой песок с
обломками. Скорость движения аппарата была
постоянной, поэтому при анализе видеоматериа-
ла по времени, затраченному на прохождение
каждой фации (=биотопа), рассчитывалась пло-
щадь этой фации (биотопа). Размер поля зрения
кадра (с учетом того, что угол захвата для исполь-
зуемой камеры равнялся 155°) составил 0.8 м по
средней части видеокадра; площадь дна, захваты-
ваемая в видеокадр (с учетом геометрических ис-
кажений в разных частях кадра), составила в
среднем 0.3 м2. Таким образом, при прохождении
обозначенного видеотрека была отснята площадь
каменистой поверхности (в плоской проекции),
составившая около 600 м2. Пересчитывалась
условная средняя плотность на 1 м2 по частоте
встречаемости моллюсков при прохождении каж-
дых 50 м профиля.

Для построения батиметрической модели ис-
следованного участка Волховской губы использо-
вались средства программы Surfer. При построе-
нии моделей пространственных переменных в
Surfer для интерполяции данных использовался
метод естественной окрестности “Natural Neigh-
bor” (Построение …, 2014). Плотность поселения
моллюсков старших возрастов, хорошо различи-
мых при видеосьемке, оценивалась по числу ор-
ганизмов в кадре, пересчитанных на площадь от-
смотренной поверхности.

Сбор моллюсков для уточнения видовой при-
надлежности, получения некоторых предвари-
тельных данных о размерных характеристиках и
форме раковин особей старших возрастных групп
проведен 8 июля 2019 г. из ракушечного материа-
ла, выброшенного на берег. Рассмотрено 19 пар
найденных створок. При измерении раковин
штангенциркулем с точностью до 0.1 мм были ис-
пользованы три стандартных промера: длина (L) –
расстояние по продольной оси раковины между
наиболее удаленными точками переднего и зад-
него краев, высота (Н) – расстояние между наи-
более удаленными точками брюшного и спинно-
го краев, а также выпуклость, или ширина (В), –
расстояние по перпендикуляру к комиссуральной
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Рис. 1. Место обнаружения натурализовавшейся популяции дрейссены полиморфной в Ладожском озере.

Л а д о ж с к о е  о з е р о

Ляскеля

Сортавала

Лахденпохья

Питкяранта

Салми

Видлица

Коткозерск

Олонец

Паша

Сясьстрой

Волхов
Кировск

Колпино
Пушкин

Шлиссельбург

Всеволожск

Петергоф

Кронштадт

Сестрорецк
Сертолово

Рощино

Зеленогорск

Сосново

Сапёрное

Мельниково

Приозерск

A-121

A-121

A-121

A-121

P-21

P-21

A-181

Санкт-Петербург

бух.
Петрокрепость

р. Нева

Место обнаружения
Dreissena polymorpha

плоскости между наиболее удаленными от нее
точками створок. Определяли степень выпукло-
сти (индекс выпуклости) – отношение выпукло-
сти раковины (В) к ее высоте (Н) (плоская, вы-
пуклая, сильновыпуклая и др.). Через отношение
высоты раковины (Н) к ее длине (L) определяли
общую форму раковины (удлиненно-овальная,

овальная или яйцевидная) (Определитель …, 2016).
Для оценки возраста у каждой особи учитывали
годовые кольца роста, формирующиеся на внеш-
ней поверхности раковины (Методы изучения …,
1990). Возраст моллюсков (В+) определяли по
кольцам на раковине (Антонов, 1997). При вери-
фикации определения учитывалась приурочен-
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ность типов рисунка раковины к определенным
возрастам (Павлова, 2010).

Для подтверждения присутствия живых мол-
люсков на валунном материале под водой были
проведены натурные видеосъемки с использова-
нием подводного аппарата. Для оценки распреде-
ления и плотности моллюсков использовались
данные видеосъемки, проведенной в мае.

Характеристики озерной среды в месте обита-
ния популяции D. polymorpha были оценены
при помощи многопараметрического зонда Aqua
TROLL 500 (In-Situ Inc.). ХХХ. В точке измерения
с глубиной 3 м они имели практически одинако-
вые значения в поверхностном и придонном гори-
зонте в силу интенсивного перемешивания озерных
вод: окислительно-восстановительный потенциал
302 мВ, фактическая проводимость 87.1 мкС/см,
удельная проводимость 102.5 мкС/см, общая ми-
нерализация 66 мг/л, мутность (NTU) 2.6, кон-
центрация растворенного кислорода 10.5 мг/л,
насыщение кислородом 109.9%, температура
17.1°C.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Живые взрослые особи D. polymorpha были об-

наружены в Волховской губе Ладожского оз.
в окрестностях пос. Заостровье Волховского р-на
Ленинградской обл. в диапазоне глубин от 1.5 до 6 м.

В табл. 2 приведены характеристики найден-
ных створок дрейссены из Волховской губы Ла-
дожского оз. в том же месте, где были обнаруже-
ны живые взрослые особи D. polymorpha при по-
мощи видеосъемки. Выброшенные на берег
створки принадлежали взрослым особям не
младше возраста 3+. Среди найденных моллюс-
ков встречались и пятилетние особи, размер ко-
торых превышал 30 мм. По индексу выпуклости
все створки отнесены к категории “сильно вы-
пуклые”. Форма моллюсков была овальная, у са-
мых крупных – удлиненно-овальная (Определи-
тель …, 2016). Такие показатели D. polymorpha
Волховской губы близки к тем, что характерны,
например, для волжских водоемов (Павлова,
2010). С возрастом раковинки становились более
удлиненными и выпуклыми по медианным зна-
чениям (табл. 1).

Количественные характеристики развития по-
пуляции дрейссены в Волховской губе получены
по результатам анализа материалов видеопрофи-
лирования. Проведенный анализ пространствен-
ного распределения дрейссены показал, что в
данный момент количественное развитие попу-
ляции незначительно. По материалам видеосъемки,
моллюски встречались в основном на каменистом
обломочном материале и местами на заиленном
песчано-галечном субстрате в промежутках меж-
ду частицами гальки (рис. 2a–2g). На обследован-

ном участке не обнаружены скопления моллюс-
ков в виде друз, щеток или прочих форм, что ха-
рактерно для массового развития дрейссены. Как
правило, даже на валун размером в несколько де-
сятков сантиметров в диаметре приходились 1–
2 моллюска (рис. 2a–2d); редко встречались по 3–
4 экземпляра, находящихся на одной поверхно-
сти рядом друг с другом (рис. 2). В целом отмече-
но предпочтение моллюсками боковой поверхно-
сти крупных обломков (рис. 2c–2e, 2h).

По профилю, отработанному на полигоне от
уреза воды до 6 м глубины (1000 м по прямой от
берега) (рис. 3), распределение моллюсков было
неодинаковым (рис. 4). Наиболее высокая плот-
ность отмечалась для глубин свыше 4.5 м, т.е. на
удалении более 750 м от берега (рис. 3, 4). Неод-
нородность распределения дрейссены была тесно
связана с гетерогенностью биотопов. Для данного
участка акватории было характерно параллельное
берегу чередование гряд валунно-гравийного ма-
териала (очевидно ледникового происхождения)
с полосами чистого песка со знаками ряби. Ши-
рина песчаных полос составляла от 1 до 20 м; пло-
щадь этого типа ландшафта была меньше 15%.
Участки, занятые крупнообломочным моренным
материалом, и промежутки, заполненные более
мелкими обломками и редкими пятнами песка со
щебенкой, имели гораздо бóльшую площадь (по-
рядка 50%). Остальные участки были заняты пе-
реходным ландшафтным типом фаций с размы-
тыми границами. Дрейссена преобладала на тех
участках, где больше встречалось крупновалун-
ного материала. Там, где преобладала песчаная
фация (полоса в 550–600 м от берега), встречае-
мость моллюска и, соответственно, его числен-
ность стремились к нулю (рис. 3, 4).

Как уже упоминалось выше, ранее в Ладож-
ском оз. в составе зоопланктона Волховской губы
обнаруживались велигеры дрейссены (Naumenko
et al., 2000). Велигеры дрейссены обнаруживались
в 1995 и 1998 гг. на станции, расположенной не-
посредственно у устья р. Волхов, с водами кото-
рого они и попадали в Ладогу, примерно в 25 км
от места обнаружения взрослых особей дрейссе-
ны в 2019 г. В 1998 г. их количество было незначи-
тельно – 8 экз./м3, при довольно большом разме-
ре – 0.225 мм, что соответствовало стадиям вели-
конха и в большей степени педивелигера
(Ackerman et al., 1994; Гусева, 2009), т.е. это были
личинки, готовые к оседанию. В последующие
годы регулярных исследований зоопланктона в
Волховской губе (включая приустьевую область
р. Волхов) личинки дрейссены не обнаружива-
лись. Возможно, это свидетельствует о сильном
сокращении или прекращении их поступления в
Ладогу со стоком Волхова. В этой связи значи-
тельно возрастают шансы считать обнаруженную
популяцию у пос. Заостровье натурализовавшей-
ся и самоподдерживающейся, а не псевдопопуля-
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цией, которая поддерживается за счет дрифта ли-
чинок из р. Волхов.

Крайне важен вопрос о возможном распро-
странении данного инвазионного вида в другие
части Ладожского оз. за пределы Волховской губы.
Известно, что содержание кальция в воде может
лимитировать расселение дрейссены в пресных
водоемах (Мартемьянов, 2013). По соотношению
главных ионов воды р. Волхов принадлежат к гид-
рокарбонтано-кальциевым (Ладога, 2013; Nau-
menko et al., 2000). В Ладожском оз. максималь-
ная минерализация отмечается у водной массы,
сформированной стоком р. Волхов.

По нашим наблюдениям, непосредственно в
зоне впадения в озеро р. Волхов общая минерали-
зация может достигать 154 мг/л (Kurashov, Bar-
bashova, 2008), а по литературным данным – 200–
300 мг/л (Naumenko et al., 2000), что в несколько
раз выше среднего значения для остальной части
акватории озера. Кроме этого, в Волховскую губу
поступают высокоминерализованные воды р. Сясь

со среднегодовым значением 120 мг/л (Naumenko
et al., 2000). В то же время, по нашим наблюдени-
ям при нагонах озерной воды минерализация в
Волховской губе может снижаться до 60–65 мг/л,
т.е. до величин, характерных для основной массы
озерной воды.

Следует отметить, что в основном высокоми-
нерализованные воды распространяются вдоль
восточного берега Волховской губы (Naumenko
et al., 2000).

Учитывая достаточно обширную информацию
по обитанию D. polymorpha в водах разной солено-
сти, обобщенную в работе (Garton et al., 2013), по-
видимому, можно считать верхней границей су-
ществования природных популяций D. polymor-
pha местообитания с соленостью до 8‰. Экспе-
риментально установленная верхняя граница по-
тенциальной соленосной толерантности вида
близка к 14–15 г/л (Orlova et al., 1998). При этом
данных для определения нижней границы значе-
ний минерализации, при которых моллюск спо-

Таблица 1. Морфологические характеристики и возраст створок дрейссены из береговых выбросов в районе
п. Заостровье (Волховская губа, Ладожское озеро)

№ п/п Длина (L), мм Высота (Н), мм Ширина (В), мм Возраст Степень 
выпуклости В/Н

Форма 
раковины H/L

1 19.9 10.6 10.6 3+ 1 0.53
2 20.4 10 11.2 3+ 1.12 0.49
3 20.9 11.8 12 3+ 1.02 0.56
4 20.9 12.2 11 3+ 0.9 0.58
5 21 11.3 11 3+ 0.97 0.54
6 21.3 11.3 11 3+ 0.97 0.53
7 21.6 11.3 11 3+ 0.97 0.52
8 22.3 11.9 11.5 3+ 0.97 0.53
9 22.7 11.8 15.1 3+ 1.28 0.52

10 23.5 11.6 14.6 3+ 1.26 0.49
11 25.4 11.7 12.6 3+ 1.08 0.46

Медиана 
для возраста 3+ 21.3 11.6 11.2 3+ 1 0.53

12 24.4 11.7 13.4 4+ 1.14 0.48
13 25.6 12.4 12.4 4+ 1 0.48
14 26.4 12.5 13.2 4+ 1.05 0.47
15 26.7 12.7 13.5 4+ 1.06 0.48
16 28.9 12.7 13.7 4+ 1.08 0.44

Медиана 
для возраста 4+ 26.4 12.5 13.4 4+ 1.06 0.48

17 27.7 13.4 15.3 5+ 1.14 0.48
18 30.3 13.3 14.5 5+ 1.09 0.44
19 30.4 13.5 13.9 5+ 1.03 0.44

Медиана 
для возраста 5+ 30.3 13.4 14.5 5+ 1.09 0.44
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собен обитать, не так много. Так, в работе Ляхнович
с соавторами (1994) указано, что в озерах Бело-
руссии дрейссена встречается при минерализа-
ции 164.0–388.6 мг/л. Согласно данным более
поздних исследований (Разлуцкий и др., 2015),
D. polymorpha обитает в озере, где значение элек-
тропроводности воды 122 мкС/см. С учетом того,
что при неизвестном точном минеральном соста-

ве маломинерализованных пресных вод может
быть использован переводной коэффициент 0.65
(Rusydi, 2018) или 0.67 (The Geochemical Atlas …,
2005; Liz, электронный ресурс), мы получаем зна-
чение минерализации в данном озере 79.3 или
81.7 мг/л. В табл. 1 представлены характеристики
водной массы, измеренные в месте обитания в
Ладожском оз. популяции D. polymorpha. В период

Рис. 2. Дрейссена полиморфная в Волховской губе Ладожского озера (по материалам видеонаблюдений).

а

d

f g h

e

b c



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 4  2021

ВСЕЛЕНИЕ ДРЕЙССЕНЫ ПОЛИМОРФНОЙ 369

Рис. 3. Батиметрическая модель исследованного полигона Волховской губы.
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наблюдений была зафиксирована величина ми-
нерализации 66 мг/л. Для данного участка, по-
видимому, это достаточно обычная ситуация по-
ниженной минерализации, поскольку местооби-
тание расположено достаточно близко к открытым
водам Ладоги (рис. 1). В то же время сюда, в зави-
симости от метеорологической и гидрологиче-
ской ситуации, регулярно доходят воды р. Волхов,
способствующие повышению минерализации.
Таким образом, по-видимому, зафиксировано
наименьшее (66 мг/л) известное значение мине-
рализации, при котором возможно обитание по-
пуляции D. polymorpha в пресных водах.

Учитывая наличие моллюсков возрастом 5+,
дрейссена существует в Волховской губе уже не-
сколько лет. Вероятно, это свидетельствует об
успешной натурализации вида, несмотря на от-
носительно низкую минерализацию воды ниже
оптимального значения для данного вида. Это
положение требует дополнительных доказа-
тельств, т.к. нельзя исключить возможность по-
полнения данной популяции особями из роди-
тельской популяции, расположенной либо в
р. Волхов, либо даже в оз. Ильмень.

Выявленная способность дрейссены обитать
при пониженных значениях минерализации в Ла-
дожском оз. является существенным аргументом
в пользу предположения о дальнейшем возмож-
ном расселении дрейссены в данном водоеме.

Кроме пониженной минерализации, факто-
ром, ограничивающим натурализацию и распро-
странение дрейссены в Ладожском оз., по-види-
мому, является пониженная температура. Так,
Старобогатов (1988) указывает, что низкая темпе-
ратура является основным фактором, ограничи-
вающим распространение дрейссены в водоемах
Ленинградской обл., поскольку не даeт возмож-
ность успешно размножаться. По-видимому,
длительное время эти факторы препятствовали
натурализации здесь дрейссены.

Однако, начиная с последних десятилетий
XX в. по настоящее время, даже для северной Ла-
доги можно говорить о наличии значимого поло-
жительного тренда среднегодовых температур
приземного воздуха (Науменко, Каретников, 2017),
а, следовательно, и поверхностной водной массы,
как минимум, до глубины ветрового перемешива-
ния). Исследования изменения показателей тер-
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мического режима приземного воздуха на четы-
рех метеорологических станциях, характеризую-
щих северную (станция Паданы), восточную
(станция Вытегра), западную (станция Выборг) и
южную (станция Великие Луки) части водосбора
Ладожского оз., также позволили сделать вывод
об очень значительном повышении средней годо-
вой температуры приземного воздуха в районе
всех этих станций (Менжулин, 2013). Значения
углов наклона линейных трендов повышения
температуры составляют: для станции Паданы
3.95°С за 50 лет, для станции Вытегра 2.85°С за
50 лет, для станций Выборг и Великие Луки
2.15°С и 4.11°С за 50 лет соответственно. При этом
такие оценки роста локальной температуры при-
земного воздуха являются одними из самых высо-
ких не только для регионов Европы, но и для все-
го мира (Менжулин, 2013).

В Ладожском оз. прибрежная зона до глубин
18 м – зона наиболее интенсивного ветрового пе-
ремешивания, при сильных ветрах достигающего
дна (Науменко, 2013), т.е. значительная динамика
водных масс за счет течений и ветрового переме-
шивания приводит к выравниванию температур
(и других лимнологических характеристик) в
Волховской губе от поверхности до дна. Таким
образом, климатическое повышение температу-
ры приземного воздуха будет приводить к повы-
шению температуры, фактически, по всей толще
воды в Волховской губе, которая является одной
из самых теплых губ Ладожского оз. (Науменко,
2011). Все это говорит о том, что, по-видимому, в
прибрежной мелководной зоне юга Ладоги годо-
вая сумма температур, необходимая для развития
дрейссены, достигла величины, достаточной,
чтобы обеспечить успешное размножение вида и
его натурализацию в условиях низкой минерали-
зации воды озера. Об этом же свидетельствует и
вселение в Волховскую губу других понто-кас-
пийских теплолюбивых видов, а именно, амфи-
под Pontogammarus robustoides (Sars) (Kurashov,

Barbashova, 2008) и Chelicorophium curvispinum (Sars)
(Курашов и др., 2010).

В составе малакофауны исследуемого участка
массовыми видами по нашим сборам, проведен-
ным параллельно с изучением дрейссены, были
два вида двустворчатых моллюсков – Unio picto-
rum (L.) и Anadonta cygnea (L.) и два вида га-
стропод – Viviparus viviparus (L.) и Bithynia tentac-
ulata (L.), демонстрирующие высокие значения
численности и биомассы. В целом, для Волхов-
ской губы, согласно данным многолетних иссле-
дований Института озероведения, характерно
значительное увеличение биомассы и структур-
ного разнообразия макрозообентоса (Naumenko
et al., 2000; Курашов и др., 2013). При этом в лито-
ральной зоне Волховской губы виды-вселенцы
амфиподы (Gmelinoides fasciatus (Stebbing), P. ro-
bustoides, Ch. curvispinum) в настоящее время игра-
ют важнейшую роль, а их биомасса достигает 26,
82 и 12 г/м2 соответственно (Курашов и др., 2018).
Можно говорить о том, что литоральная зона Ла-
доги, в целом, к настоящему времени претерпела
существенную трансформацию именно в резуль-
тате жизнедеятельности видов-вселенцев (Ku-
rashov et al., 2012; Курашов и др., 2018; Трифонова
и др., 2018).

В случае массового развития дрейссены, кото-
рая часто является видом-эдификатором (Прота-
сов, 2008), возможны еще более глубокие пере-
стройки сообществ прибрежной зоны озера. Если
вид, обладающий высокими адаптационными
способностями, приспособится к низкоминера-
лизованной воде и низкотемпературному режиму
водоема, то этот вид D. polymorpha, вероятно, ста-
нет важнейшим фактором трансформации гидро-
биоценозов Ладожского озера.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В отличие от Великих Американских озер, где
дрейссена многочисленна и образует большие

Рис. 4. Плотность популяции (N, экз./м2 ) Dreissena polymorpha по учетам видеотрека.
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скопления (Karatayev et al., 2018; Mehler et al.,
2018), ладожская популяция моллюска еще слабо
развита и представлена в основном одиночными
особями. В такой ситуации только метод подвод-
ного видеопрофилирования, примененный нами
в данном исследовании, позволяет выявить при-
сутствие дрейссены в Ладожском оз., оценить
численность популяции моллюска и выяснить
особенности распределения. В настоящее время
популяция дрейссены в Ладоге, по-видимому, не
составляет значимой конкуренции аборигенным
видам моллюсков и не оказывает существенного
влияния на структуру и функционирование бен-
тоса в целом. В то же время, обнаруженная спо-
собность дрейссены к длительному существова-
нию в низкоминерализованной воде Ладожского оз.
в условиях изменяющегося климата может указы-
вать на ее возможную натурализацию и позволяет
сделать предположение о дальнейшем распро-
странении вида в этом водоеме. Одной из основ-
ных задач на данном этапе является получение
дополнительных сведений для разрешения во-
проса о натурализации моллюска в Ладожском оз.
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INVASION OF THE ZEBRA MUSSEL (DREISSENA POLYMORPHA
(PALLAS 1771), DREISSENIDAE) IN LAKE LADOGA

D. S. Dudakova1, *, M. O. Dudakov1, E. A. Kurashov1, 2, **, V. M. Anokhin1, 3, 4

1Institute of Limnology, Russian Academy of Sciences, 9 Sevastyanova Street, Saint Petersburg, 196105 Russia
2Saint Petersburg Branch, All-Russia Research Institute of Fisheries and Oceanography (L.S. Berg “GosNiorch”),

26 Makarova Nab., Saint Petersburg, 199053 Russia
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In May 2019, the presence of the invasive mollusk, Dreissena polymorpha (Pallas 1771) was revealed in Lake
Ladoga using an uninhabited underwater vehicle. The age of some mollusks found reached five years, thus
indicating a successful introduction. The mollusks were found located singly, preferring the side surfaces of
large boulders and occurring much less often on pebbles or soft ground. Within the depth range studied (1.5–
6 m), a general trend to increasing its population with depth was noted. The greatest density of the dreissen
population was observed at depths exceeding 4.5 m. So far, the Dreissena population is poorly developed and
seems to render no significant impact on the structure and functioning of the benthos as a whole. At the same
time, the detected ability of adult Dreissena to exist in the low-mineralized water of Lake Ladoga indicates a
possible naturalization and does not exclude its further spread in the lake in a changing climate.

Keywords: Dreissena polymorpha, zebra mussel, invasion, Lake Ladoga, Ponto-Caspian complex, uninhabit-
ed underwater vehicle, underwater video profiling method
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The present study is based on oribatid mite material collected from the soil and nests of the termite, Trinerv-
itermes trinervoides (Isoptera, Termitidae) of the Franklin Game Reserve in South Africa. A list of identified
taxa is presented and it includes 47 species belonging to 34 genera and 19 families. The species Phauloppia
rauschenensis, the subgenus Lanceoppia (Baioppia) and the genus Phauloppia are recorded from the Ethiopian
Region for the first time, while the genus Oribatula is new to southern Africa. A faunistic comparison of the
mites from the soil and termite nests shows a lower abundance, but a higher species richness in the soil than
in the nests. Soil samples contain dominant species (Zygoribatula contracta, Hypozetes andreii, Licnodamaeus
sacculatus, Tectocepheus velatus sarekensis), which are absent from nest samples, while dominant species in
the latter (Ausoribula bloemfonteinensis, Transoribates agricola, Bipassalozetes bidactylus, Coetzeella navalen-
sis) are different from those in the soil samples. One species, Oribatula franklinensis sp. n. (Oribatulidae), is
described. It differs from all species of the genus by the presence of very long notogastral porose areas Aa. An
identification key to Oribatula species known from the Ethiopian Region is given.

Keywords: oribatid mites, fauna, termite nests, Oribatula, morphology, Ethiopian Region
DOI: 10.31857/S0044513421040036

Oribatid mites inhabiting termitaries have rarely
been investigated worldwide (see Ermilov et al., 2017c
for comprehensive list). Our study is part of a project
to investigate mites in this habitat, and some data have
already been published based on studies in the Frank-
lin Game Reserve (Bayartogtokh et al., 2018; Ermilov
et al., 2017–2017d), as well as in the Faan Meintjes
Nature Reserve (Ermilov et al., 2019).

The primary goal of the paper is to present quanti-
tative and qualitative data and to compare faunistic
structure, abundance and occurrence of mites inhab-
iting the soil and nests.

During taxonomic identification, we found one
new species, Oribatula franklinensis sp. n. (Oribatuli-
dae). This genus Oribatula was described by Berlese
(1896) with Notaspis tibialis Nicolet 1855 as type spe-
cies. Currently, this genus comprises 35 species, which
have a cosmopolitan distribution (except the Antarctic

region). Additionally, we provide an identification key
to known species of Oribatula in the Ethiopian region.

MATERIALS AND METHODS
M a t e r i a l. Mites were collected in the Franklin

Game Reserve on Naval Hill (29°05′ S, 26°14′ E),
which is located in the city of Bloemfontein (South
Africa), in October 2018. The vegetation of the reserve
is typical grassland with scattered bushes and
trees. Samples were collected from soil and the termite
nests (Isoptera, Termitidae: Trinervitermes trinervoides
(Sjöstedt 1911)).

M e t h o d s. Two samples (125 cm3 each, data of
both samples was combined for all analyses) from soil
(20 samples consisting of soil, grass and leaf litter,
mostly under bushes; five samples from four different
places of the Reserve each) and from 20 termite nests
(five nests from four different places of the Reserve

УДК 595.4
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each) were collected with special shovels (Fig. 1).
However, two samples each of soil and nests were not
extracted correctly, and therefore only 18 samples for
each were used in faunistic comparison. Mites were
extracted into 75% ethanol using Berlese’s funnels
with electric lamp during five days in the laboratory.

Specimens were mounted in lactic acid on tempo-
rary cavity slides for measurement and illustration.
Body length was measured in lateral view, from the tip
of the rostrum to the posterior edge of the notogaster.
Notogastral width refers to the maximum width of the
notogaster in ventral view. Length of body setae was
measured in lateral aspect. All body measurements are
presented in micrometers. Formulas for leg setation
are given in parentheses according to the sequence tro-
chanter-femur-genu-tibia-tarsus (famulus included).
Formulas for leg solenidia are given in square brackets
according to the sequence genu–tibia–tarsus.

Drawings were made with a camera lucida using a
Leica transmission light microscope “Leica DM 2500”.

General morphological terminology used in this
paper mostly follows that of F. Grandjean: see Travé
and Vachon (1975) for references, Norton (1977) for
leg setal nomenclature, and Norton and Behan-Pel-
letier (2009) for overview.

The following abbreviations are used: lam = lamel-
la; tlam = translamella; slam = sublamella; Al = subla-
mellar porose area; tu = tutorium; lc = lateral carina;
ro, le, in, bs, ex = rostral, lamellar, interlamellar, both-
ridial and exobothridial setae, respectively; bo = both-
ridium; Ad = dorsosejugal porose area; D = dorso-
phragma; P = pleurophragma; len = lenticulus; c, da,
la, dm, lm, dp, lp, h, p = notogastral setae; Aa, A1, A2,
A3 = notogastral porose areas; im, ip, ih, ips = noto-
gastral lyrifissures; gla = opisthonotal gland opening;
a, m, h = subcapitular setae; or = adoral seta; v, l, d,
cm, acm, ul, sul, vt, lt = palp setae; ω = palp and leg so-
lenidion; cha, chb = cheliceral setae; Tg = Trägårdh’s
organ; Pd I, Pd II = pedotecta I, II, respectively; 1a,
1b, 1c, 2a, 3a, 3b, 3c, 4a, 4b, 4c = epimeral setae;
dis = discidium; cp = circumpedal carina; g, ag, an,
ad = genital, aggenital, anal and adanal setae, respec-
tively; iad = adanal lyrifissure; Ap = postanal porose
area; p.o. = preanal organ; Tr, Fe, Ge, Ti, Ta = leg tro-
chanter, femur, genu, tibia, tarsus, respectively; p.a. =
= porose area; σ, ϕ = leg solenidia; ε = leg famulus;
v, ev, bv, l, d, ft, tc, it, p, u, a, s, pv, pl = leg setae.

FAUNISTIC DATA

A total of 616 oribatid mite individuals belonging to
47 species (34 genera and 19 families) (Table 1) were
extracted from 18 soil and 18 termite nest samples in
the Franklin Game Reserve. One species Phauloppia
rauschenensis (Sellnick 1908), representatives of the
genus Phauloppia Berlese 1908 and subgenus Lanceop-
pia (Baioppia) Luxton 1985 are found for the first time

in the Ethiopian region; the genus Oribatula Berlese
1896 was found for the first time in South Africa.

Soil. 180 individuals representing 33 species were
recorded. Four species constituted 51% of all individ-
uals sampled in the soil with high occurrence: Zygori-
batula contracta Grobler 1994 (41 ind., in 9 samples),
Hypozetes andreii Ermilov, Hugo-Coetzee, Khaustov
et Kontschán 2019 (19 ind., 5 samples), Licnodamaeus
sacculatus Bayartogtokh, Ermilov, Hugo-Coetzee et
Khaustov 2018 (19 ind., 4 samples), Tectocepheus vela-
tus sarekensis Trägårdh 1910 (13 ind., 7 samples).
However, these species were completely absent from
nests. Abundance and occurrence of other 29 species
were low (1–8 ind. in 1–2 samples).

Termite nests. 436 individuals representing 20 spe-
cies were recorded. Five species constituted 92% of all
individuals sampled in nests with high occurrence: Au-
soribula bloemfonteinensis Ermilov, Hugo-Coetzee et
Khaustov 2017 (205 ind., 11 samples), Transoribates
agricola (Nakamura et Aoki 1989) (90 ind., 7 sam-
ples), Bipassalozetes bidactylus (Coggi 1900) (49 ind.,
5 samples), Coetzeella navalensis Ermilov, Hugo-Coe-
tzee et Khaustov 2017 (36 ind., 5 samples), Ausoribula
termitophila Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2017
(22 ind., 5 samples). These species were found only in
the termite nests. Abundance and occurrence of the
other 15 species were low (1–10 ind., in 1–3 samples).

R e m a r k s. Comparison of quantitative and qual-
itative data showed four important results:

(1) The abundance of oribatid mites was distinctly
lower in soil than in nests (180 ind. versus 436 ind.),
but species richness in soil was distinctly higher com-
pared to nests (33 versus 20 spp.). The higher abun-
dance of mites in the nests is probably due to variabil-
ity and density of food resources compared to adjacent
soils (see Ermilov et al. 2017d), while the higher spe-
cies richness in soil can be ascribed to the high ecolog-
ical niche of the soil i.e. litter of different grass species
and leaf litter of different tree species.

(2) The oribatid mite communities are distinctly
different between soil and nests. Only six species were
found in both habitats: Notophthiracarus endroed-
yyoungai (Mahunka 1984), Kokoppia kaaimansensis
Ermilov et Hugo-Coetzee 2019, Ramusella (Insculp-
toppia) tobiasi Hugo-Coetzee 2016, O. franklinensis sp. n.,
Scheloribates fimbriatus Thor 1930, Galumna curvi-
famulus Ermilov, Hugo-Coetzee, Khaustov et Theron
2017.

(3) Furthermore, species with highest abundance
occur only in either habitat. However, some species
confined to soil in this study (i.e. Z. contracta,
L. sacculatus, T. velatus sarekensis) have been found in
the nests of the same locality (Ermilov et al., 2017c).

(4) From this and previous studies (Ermilov et al.,
2019), it became evident that the following species
prefer termite nests: A. bloemfonteinensis, A. termitoph-
ila, T. agricola, B. bidactylus, C. navalensis, Saltarichus
louiseae Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2019.
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Fig. 1. Termite nests of Trinervitermes trinervoides in the Franklin Game Reserve, South Africa: a – sampling from a nest, b –
active nest, c – abandoned nest.

a

b

c
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Table 1. Oribatid mites recorded from soil and nests of the termite, Trinervitermes trinervoides in the Franklin Game Reserve

Taxa
Soil Termite nests

NI NN NI NN

Steganacaridae
Notophthiracarus endroedyyoungai (Mahunka 1984) 1 1 1 1
Neoliodidae
Neoliodes terrestris (Wallwork 1963) 2 2 – –
Licnodamaeidae
Licnodamaeus navalhillensis Bayartogtokh, Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2018 3 1 – –
Licnodamaeus sacculatus Bayartogtokh, Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2018 19 4 – –
Pedrocortesella africana Pletzen 1963 8 2 – –
Pedrocortesella parva Pletzen 1963 2 2 – –
Oppiidae
Brachioppiella dawidi Hugo-Coetzee 2014 1 1 – –
Brachioppiella (Gressittoppia) moresonensis (Kok 1967) – – 4 3
Coetzeella navalensis Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2017 – – 36 5
Kokoppia kaaimansensis Ermilov et Hugo-Coetzee 2019 4 2 2 1
Kokoppia pectinata (Kok 1967) 1 1 – –
Lanceoppia (Baioppia) sp. 1 1 – –
Microppia minus (Paoli 1908) – – 1 1
Multioppia (Hammeroppia) wilsoni Aoki 1964 3 1 – –
Paroppia neethlingi Ermilov and Hugo-Coetzee 2019 – – 1 1
Ramusella filigera (Mahunka 1985) 4 2 – –
Ramusella (Insculptoppia) tobiasi Hugo-Coetzee 2016 3 2 1 1
Suctobelbidae
Suctobelbella (Flagrosuctobelba) peracuta (Balogh et Mahunka 1980) 3 2 – –
Suctobelbila sp. – – 2 2
Eremulidae
Austroeremulus glabrus Mahunka 1985 – – 1 1
Eremulus flagellifer Berlese 1908 2 1 – –
Eremulus spindleformis Ermilov et Hugo-Coetzee 2012 1 1 – –
Tectocepheidae
Tectocepheus velatus sarekensis Trägårdh 1910 13 7 – –
Tegeocranellidae
Tegeocranellus sacchareus Kok 1968 2 2 – –
Cymbaeremaeidae
Scapheremaeus rustenburgensis Engelbrecht 1975 2 2 – –
Scutoverticidae
Ethiovertex sculperens (Kok 1968) 5 2 – –

Passalozetidae

Bipassalozetes bidactylus (Coggi 1900) – – 49 5

Bipassalozetes wolwekransensis (Engelbrecht 1974) 1 1 – –

Oribatellidae

Novoribatella transcripta (Mahunka 1985) – – 2 2

Haplozetidae

Transoribates agricola (Nakamura et Aoki 1989) – – 90 7
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DESCRIPTION OF NEW SPECIES
Family Oribatulidae

Genus Oribatula Berlese 1896
Oribatula franklinensis Ermilov, Hugo-Coetzee,

A. Khaustov et V. Khaustov sp. n. (Figs 2–4)
M a t e r i a l. Holotype (♂) and 1 paratype (1♀):

soil under bush vegetation; one paratype (♂): same da-
ta, but from a nest of termites.

The holotype is deposited in the collection of the
National Museum Bloemfontein, South Africa;
2 paratypes are deposited in the collection of the Tyu-
men State University Museum of Zoology, Tyumen,
Russia. All specimens are preserved in ethanol with a
drop of glycerol.

D i a g n o s i s. Body size: 498–531 × 282–315.
Notogaster, epimeral and anogenital regions sparsely
foveolate, lateral parts of notogaster and ventral plate
lineolate. Rostrum protruding, rounded. Rostral,
lamellar and interlamellar setae long, setiform,
barbed; ro shortest, in longest. Bothridial setae short,

clavate, barbed. Exobothridial setae of medium size,
setiform, barbed. Lenticulus present. Fourteen pairs of
notogastral setae of medium size, stiff, barbed; c1 and
c2 located in transverse row. Notogastral porose areas,
Aa very long, elongate oval, A1 oval, A2 and A3 small,
rounded. Epimeral and anogenital setae setiform,
barbed.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length: 514
(holotype: male), 498, 531 (two paratypes); notogaster
width: 298 (holotype), 282, 315 (two paratypes).

Integument (Figs 2a, 2b; 3a–3c). Body color light
brown to brown. Body surface punctate (visible under
high magnification, ×1000). Notogaster, epimeral and
anogenital regions sparsely foveolate (foveoles round-
ed or slightly elongate, their diameter or length up to 4).
Lateral parts of prodorsum between bothridia and ac-
etabula I–IV microgranulate. Lateral parts of noto-
gaster and ventral plate lineolate, with fine, short
(length up to 6) depressed lines.

Prodorsum (Figs 2a; 3b). Rostrum protruding,
rounded. Lamellae well developed, located dorsally,

Note: Oribatid mite abundance and species richness from 18 soil samples and 18 termite nests, data combined of two samples of 125 cm3.
NI – number of Individuals found in all samples, NN – number of nests from which the oribatid species was recorded.

Oribatulidae
Ausoribula bloemfonteinensis Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2017 – – 205 11
Ausoribula termitophila Ermilov, Hugo-Coetzee et Khaustov 2017 – – 22 5
Megatrichobates striatus Grobler 2000 7 1 – –
Phauloppia rauschenensis (Sellnick 1908) 2 1 – –
Oribatula franklinensis sp. n. 2 2 1 1
Zygoribatula contracta Grobler 1994 41 9 – –
Zygoribatula setosa Evans 1953 3 2 – –
Scheloribatidae
Scheloribates elsi Pletzen 1965 3 2 – –
Scheloribates fimbriatus Thor 1930 4 2 8 3
Scheloribates sudafricanus Subías 2018 – – 2 2
Chamobatidae
Hypozetes andreii Ermilov, Hugo-Coetzee, Khaustov et Kontschán 2019 19 5 – –
Humerobatidae
Afroleius minor Mahunka 1984 – – 2 2
Punctoribatidae
Antarctozetes translamellatus (Mahunka 1985) 2 2 – –
Galumnidae
Galumna curvifamulus Ermilov, Hugo-Coetzee, Khaustov et Theron 2017 2 1 5 1
Galumna nuda Engelbrecht 1972 – – 1 1
Pilogalumna bloemfonteinensis Engelbrecht 1972 6 2 – –
Pilogalumna kimberleyensis Engelbrecht 1972 8 2 – –

Taxa
Soil Termite nests

NI NN NI NN

Table 1.  (Contd.)
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Fig. 2. Oribatula franklinensis sp. n., adult: a – dorsal view (legs omitted); b – posterior view; c – subcapitulum, ventral view; d –
palp, left, antiaxial view; e – chelicera, right, antiaxial view. Scale bar (μm): a, b – 100; c–e – 20.
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shorter than half of prodorsum (measured in lateral
view), with minute truncate cusps. Translamella rep-
resented by two short parts located close to lamellae.
Sublamellae and tutoria lineate. Sublamellar porose

areas (4–6 × 2–4) oval. Rostral (69–73), lamellar
(86–90) and interlamellar (90–94) setae setiform,
barbed; ro thinner than le and in. Bothridial setae (32–
36) clavate, with short stalk and slightly longer, barbed

Fig. 3. Oribatula franklinensis sp. n., adult: a – ventral view (legs omitted); b – anterior part of body, lateral view (legs omitted);
c – posterior part of body, lateral view. Scale bar 100 μm.
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Fig. 4. Oribatula franklinensis sp. n., adult: a – leg I, without trochanter, right, antiaxial view, b – femur and genu of leg II, right,
antiaxial view, c – trochanter, femur and genu of leg III, left, antiaxial view, d – leg IV, right, paraxial view. Scale bar 50 μm.
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head. Bothridia not covered by anterior margin of no-
togaster in dorsal view. Exobothridial setae (45–53)
setiform, barbed. Dorsosejugal porose areas (6–8 × 4)
oval, located posterolateral to interlamellar setae.
Dorsophragmata comparatively short, slightly elon-
gated.

Notogaster (Figs 2a, 2b; 3a–3c). Anterior notogas-
tral margin distinctly convex medially. Lenticulus well
visible. Fourteen pairs of notogastral setae (53–61)
stiff, barbed; c1 and c2 located in transverse row. Four
pairs of porose areas, Aa (65–73 × 10–16) very long,
elongate oval, A1 (20–28 × 10–16) oval, A2 (8–14),
A3 (8–14) round. All lyrifissures (except ia), opistho-
notal gland openings, circumgastric scissure and cir-
cumgastric sigillar band distinct.

Gnathosoma (Figs 2c–2e). Subcapitulum longer
than wide (106–110 × 82–90). Three pairs of subca-
pitular setae similar in length (20–24), setiform,
barbed. Two pairs of adoral setae (12) setiform, heavily
barbed. Palps (73–77) with setation 0-2-1-3-9(+ω).
Postpalpal setae (6) thorn-like, smooth. Chelicerae
(118–123) with two setiform, barbed setae, cha (36)
longer than chb (20). Trägårdh’s organ of chelicerae
elongate triangular.

Epimeral and lateral podosomal regions (Figs 3a, 3b).
Epimeral setal formula: 3-1-3-3. Epimeral setae seti-
form, barbed; 1a, 2a and 3a (20–22) shorter than oth-
ers (32–36). Pedotecta II rounded in ventral view.
Discidia triangular. Circumpedal carinae of medium
length, directed to pedotecta II.

Anogenital region (Figs 2b; 3a–3c). Four pairs of
genital, one pair of aggenital, two pairs of anal and

three pairs of adanal setae similar in length (20–22),
setiform, barbed. Adanal lyrifissures located close and
anterior to anal aperture. Adanal setae ad1 in posterior,
ad2 in lateral, ad3 in anterior positions to anal plates.
Postanal porose area (168–176 × 8–14) band-like.
Preanal organ goblet-like.

Legs (Figs 4a–4d). All legs tridactylous. Median
claw thick, lateral claws thin, with small tooth ventro-
distally; all slightly barbed dorsally. Dorsoparaxial po-
rose area on all femora and trochanters III, IV, ventro-
proximal porose area on all tarsi and ventrodistal
porose area on all tibiae well visible. Formulas of
leg setation and solenidia: I (1-5-3-4-19) [1-2-2],
II (1-5-2-4-15) [1-1-2], III (2-3-1-3-15) [1-1-0],
IV (1-2-2-3-12) [0-1-0]; homology of setae and sole-
nidia indicated in Table 2. Famulus of tarsi I short,
erect, truncate distally, located posterior to solenidion
ω2. Dorsoanterior apophysis of tibiae I (bearing sole-
nidion ϕ2) well developed.

R e m a r k s. Oribatula franklinensis sp. n. differs
from all other species of the genus by the presence of
very long notogastral porose areas Aa (versus rounded,
oval or slightly elongated); in this trait, the new species
is morphologically similar to some representatives of
the related genus Zygoribatula, e.g., Z. diverseta (Bose,
Mathur, Jain et Dogra 1996) from India (see Bose
et al., 1996), Z. lineaporosa Grobler 1993 from South
Africa (see Grobler, 1993), and Z. schauenbergi (Ma-
hunka 1978) from the Ethiopian region (see Mahun-
ka, 1978), but differs from these by the absence of
complete translamella (versus present), the localiza-
tion of notogastral setae c1 and c2 (in transverse row

Table 2. Leg setation and solenidia of adult Oribatula franklinensis sp. n.

Roman letters refer to normal setae, Greek letters to solenidia (except ε = famulus). Single prime (') marks setae on anterior and double
prime ('') setae on posterior side of the given leg segment. Parentheses refer to a pair of setae.

Leg Tr Fe Ge Ti Ta

I v' d, (l), bv'', v'' (l), v', σ (l), (v), ϕ1, ϕ2 (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv), (pl), v', ε, ω1, ω2

II v' d, (l), bv'', v'' (l), σ (l), (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv), ω1, ω2

III l ', v' d, l ', ev' l ', σ l ', (v), ϕ (ft), (tc), (it), (p), (u), (a), s, (pv)

IV v ' d, ev' d, l ' l ', (v), ϕ ft'', (tc), (p), (u), (a), s, (pv)
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versus in longitudinal row), and the presence of
rounded rostrum (versus triangular to pointed) and
long notogastral setae (versus many setae compara-
tively short).

E t y m o l o g y. The new species refers to the
Franklin Game Reserve, where the type material was
collected.

KEY TO SPECIES OF ORIBATULA
IN THE ETHIOPIAN REGION

1. Notogastral porose areas Aa very long, elongate
oval; notogastral setae c1 and c2 located in trans-
verse row ………………. Oribatula franklinensis sp. n.
Distribution: South Africa.

– Notogastral porose areas Aa rounded or oval; no-
togastral setae c1 and c2 located in longitudinal
row ….............................................................. (2)

2. Rostrum rounded …………. Oribatula interrupta
(Willmann 1939). Distribution: Palaearctic region,
Ethiopia.

– Rostrum pointed ……………….....……………….…. (3)
4. Notogastral setae comparatively long, distinctly longer

than diameter of notogastral porose areas …..............
....................Oribatula acuminata Wallwork 1964.
Distribution: Chad.

– Notogastral setae comparatively short, subequal to
diameter of notogastral porose areas ……................ 
................Oribatula incompleta Mahunka1987.
Distribution: Nigeria.
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Исследование базируется на панцирных клещах (Acari, Oribatida), собранных в почве и в гнездах
термита Trinervitermes trinervoides (Isoptera, Termitidae) в южноафриканском заповеднике Franklin
Game в 2018. Представленный перечень идентифицированных таксонов включает 47 видов, относя-
щихся к 34 родам и 19 семействам. Вид Phauloppia rauschenensis, подрод Lanceoppia (Baioppia) и род
Phauloppia зарегистрированы впервые в Эфиопской области, а род Oribatula – в Южной Африке.
Фаунистическое сравнение клещей в почве и термитниках показало более низкую численность и
более высокое видовое разнообразие в почве, чем в термитниках, а также разную структуру доми-
нирующих видов (в почве: Zygoribatula contracta, Hypozetes andreii Ermilov, Hugo-Coetzee, Khaustov et
Kontschán 2019, Licnodamaeus sacculatus, Tectocepheus velatus sarekensis; в гнездах: Ausoribula bloemfon-
teinensis, Transoribates agricola, Bipassalozetes bidactylus, Coetzeella navalensis). Описан один новый вид;
Oribatula franklinensis sp. n. (Oribatulidae) отличается от всех видов рода присутствием длинных ното-
гастральных поровых полей Aa. Представлен идентификационный ключ к известным видам Oriba-
tula из Эфиопской области.

Ключевые слова: панцирные клещи, фауны, гнезда термитов, Oribatula, систематика, морфология,
Эфиопская область



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2021, том 100, № 4, с. 385–408

385

БИОЛОГИЯ РАЗМНОЖЕНИЯ БОЛЬШОЙ КОНЮГИ
(AETHIA CRISTATELLA, ALCIDAE, CHARADRIIFORMES)

В СЕВЕРНОЙ ЧАСТИ ОХОТСКОГО МОРЯ
© 2021 г.   Е. Ю. Голубова*

Институт биологических проблем Севера ДВО РАН, Магадан, 685000 Россия
*e-mail: elena_golubova@mail.ru

Поступила в редакцию 11.02.2020 г.
После доработки 05.05.2020 г.

Принята к публикации 08.05.2020 г.

Представлены результаты изучения в 1989–2019 гг. биологии размножения большой конюги (Aethia
cristatella) на о-ве Талан, расположенном в Тауйской губе Охотского моря, где в начале 1990-х гг.
гнездилось около 950 тыс. особей. В последующие годы ее численность сокращалась и в 2016–2017 гг.
составила 35–70 тыс. особей. В зависимости от ледовой обстановки сроки начала откладки яиц ва-
рьировали с 18 мая по 2 июня, средняя дата за весь период исследования приходится на 22 мая. Вы-
лупление птенцов в разные годы начиналось в период с 19 июня по 7 июля (средняя дата 26 июня).
Новорожденные птенцы весили 20–40 г (в среднем 31.4). Максимальный вес птенцов во время пре-
бывания в гнезде варьировал в среднем от 156 до 296 г. Ко времени схода в море их вес снижался в
среднем до 134–289 г, при этом ежедневный его прирост составлял в разные годы в среднем от 3.5
до 7.4 г. Молодые птицы, средний возраст которых составлял 30–36 сут, покидали остров в конце
июля и в течение августа. Некоторые птенцы достигали моря, успешно слетая со склона, другие же
спускались по земле и значительно теряли в весе. Средний вес слетков, пойманных на пути следо-
вания к морю, варьировал в разные годы от 109 до 177 г, а вес отдельных особей – от 80 до 270 г. Сре-
ди молодых отмечали вполне летных, но, вероятно, не долетевших до водной поверхности птиц с
длиной крыла от 120 мм и весом от 180 г. Их доля в благоприятные годы составляла более 60%. В чис-
ле других были депрессивные нежизнеспособные особи, зачастую покрытые пухом, с небольшим
весом и коротким крылом. В неблагоприятные годы они составляли подавляющее большинство,
при этом общее количество встреченных на острове молодых птиц увеличивалось в разы. Успех раз-
множения варьировал от 0 до 90.6% (в среднем 35.6), успех инкубации – от 0 до 95% (в среднем 66.1),
успех птенцового периода – от 0 до 96.7% (в среднем 44.5). Показатели успеха гнездования заметно
снизились с 2007 г., а с 2014 г. стали регулярно “нулевыми”. Основным фактором, определяю-
щим успех размножения больших конюг, является доступность и обилие их кормовой базы в Тауй-
ской губе. В последние годы ее состояние заметно ухудшилось, вследствие климатических и гидро-
логических изменений в северной части Охотского моря. Из наземных и пернатых хищников, при-
частных к гибели взрослых конюг, птенцов, кладок и слетков, на острове обитают сапсан,
белоплечий орлан, вóрон, тихоокеанская чайка, горностай, лисица и три вида полевок. Наиболее
ощутимый ущерб популяции причиняет сапсан, в составе питания которого конюга составляет 30–
60% от всех добываемых в течение сезона птиц.

Ключевые слова: большая конюга, Aethia cristatella, численность, фенология, успех размножения,
вес слетков, хищничество, о-в Талан, Охотское море
DOI: 10.31857/S004451342104005X

Большая конюга (Aethia cristatella (Pallas 1769)) –
один из наиболее многочисленных обитателей
Северной Пацифики. Общая ее численность оце-
нивается разными авторами от 6 до 8.200 млн осо-
бей (Del Hoyo et al., 1996; Gaston, Jones, 1998;
Jones, 1993; Шунтов, 1998). Из них около 3 млн
особей обитает на 39 вулканических островах Бе-
рингова моря и в заливе Аляска. Самые крупные
колонии расположены на островах Св. Лаврентия
(более 1 млн особей), Киска (360 тыс. особей),

Булдырь (280 тыс. особей), Малый Диомид
(219 тыс. особей) и Горелый (186 тыс. особей)
(NPSCD, 2013).

В азиатской части ареала эти птицы гнездятся
на восточном и южном побережьях Чукотского п-
ова. На севере, согласно данным Портенко (1973),
этот вид не проникал далее мыса Инчоун, где и
предположительно гнездился. Есть данные (Го-
ловкин, Флинт, 1975; Велижанин, 1978) о суще-
ствовании небольших колоний у мыса Сердце-
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Камень. Однако более поздние сведения этого не
подтверждают (Кондратьев, 1986; Konyukhov et al.,
1998; Н.Б. Конюхов, С.П. Харитонов, А.А. Кочнев,
личное сообщение). Птиц видели на воде, но сре-
ди них могли быть как неразмножающиеся кочу-
ющие особи, так и прилетающие с ближайших
крупных колоний, расположенных в Беринго-
вом море – о-в Ратманова (Большой Диомид) и
о-в Крузенштерна (Малый Диомид). Большие
конюги вместе с конюгами-крошками в большом
количестве появляются в середине октября у
о-ва Колючин, западнее мыса Сердце-Камень
(А.А. Кочнев, личное сообщение). Одиночных
птиц встречали также у мыса Шмидта, в аквато-
риях островов Врангеля и Геральда, где они также
никогда не гнездились (Портенко, 1973; Н.Б. Ко-
нюхов, личное сообщение). Далее по восточному
побережью большая конюга возможно гнезди-
лась или гнездится в окрестностях мыса Дежнева
(Портенко, 1973). Одиночную птицу отмечали
также в Мечигменском заливе, на мысе Халюст-
кина в 1984 г. (Н.Б. Конюхов, С.П. Харитонов,
личное сообщение). Достаточно плотно и круп-
ными колониями вид гнездится на южном побе-
режье полуострова, в окрестностях бухты Прови-
дения, в частности на мысах Ягночымло, Улах-
пэн, Имтук, Лысая Голова и Кекилин (Konyukhov
et al., 1998).

Южнее, вдоль побережья Берингова моря и
Тихого океана, колонии этого вида расположены
на островах Верхотурова, Командорских (Арий
Камень, Медный), а также на островах в средней
части Большой Курильской гряды – Экарма, Чи-
ринкотан, Райкоке, Матуа, Топорковый, Расшуа,
Ушишир, Симушир, Черные Братья (Вяткин,
1986; 2000; 2016; Карташев, 1961; 1979; Артюхин,
1990; 1999; Артюхин и др., 2001; Кленова, Шие-
нок, 2012; Зеленская, 2001).

В Охотском море ее колонии расположены на
островах Ямского архипелага, а также на островах
Талан, Ионы, Сахалин и Тюлений (Харитонов,
1975; 1980; Нечаев, 1986; Трухин, Кузин, 1996;
Трухин, 2006; 2016; Велижанин, 1975; 1978; Кон-
дратьев и др., 1993; Зеленская, 2009). Сообщалось
(Дулькейт, Шулькин, 1937; Велижанин, 1978) о
предположительном гнездовании конюги на ост-
ровах Шантарского архипелага и, в частности, на
о-ве Меньшикова (“несколько тысяч конюг”),
однако последующие исследования (Дементьев,
1951; Иванов и др., 1953; Козлова, 1957; Росляков,
1986; Росляков, Росляков, 1996) этого не подтвер-
дили. Совсем недавно было доказано (Ю.А. Ар-
тюхин, личное сообщение) существование коло-
ний этих птиц в Пенжинской губе, на что указы-
вал ранее Яхонтов (1974; 1979).

Сведения о численности большой конюги в
разных колониях базируются, главным образом,
на данных конца 1980-х и начала 1990-х гг., и в ря-

де публикаций этого периода отмечалось ее уве-
личение. В эти годы возросла популяция конюг
на южном побережье Чукотки, в частности на
мысах Ягночымло (с 500–600 тыс. особей в 1987 г.
до 1 млн. особей в 1990 г.) и Улахпэн (90–100 тыс.
особей в 1985–1987 гг.), Имтук (20 тыс. особей в
1985–1987 гг.), Лысая Головка (30–40 тыс. осо-
бей). На о-ве Ратманова ее численность в 1991 г.
составляла около 1 млн особей (Конюхов, 1991;
Зубакин и др., 1992; Konyukhov et al., 1998; Коню-
хов, 1990; 1991; 2016; 2016а). На о-ве Верхотурова
популяция большой конюги в 1975 г. оценивалась
в 6 тыс. пар, в 1994 г. – 12 тыс. пар. Увеличение
численности птиц напрямую связывается с отсут-
ствием на острове наземных хищников (песца и
горностая) в течение последних 10–15 лет (Вят-
кин, 1986; 2000; 2016). Практически на порядок
возросло количество конюг на о-ве Арий Камень –
с 10 пар в 1960 г. до 100 пар в 1989 г. и 150 особей в
2000 г. (Карташев, 1979; Артюхин, 1990; 1999; Зе-
ленская, 2001). На о-ве Медный этот вид в не-
большом числе был отмечен в 1960 и 1994 гг.
(20 пар), но достоверный факт ее гнездования
был установлен только в 2012 г., при этом числен-
ность птиц остается по-прежнему невысокой –
как минимум 40 особей у северной оконечности
мыса Черный (Карташев, 1961; Артюхин, 1999;
1999а; Кленова, Шиенок, 2012). На островах Ку-
рильской гряды общая численность большой ко-
нюги в 2000 г. была оценена, как минимум, в
450 тыс. особей (Артюхин и др., 2001). При этом
авторы не исключали недоучеты и допускали их
реальную численность в несколько миллионов.
В результате последующих учетов в 2003 и 2009 гг.
(Артюхин, 2003; 2016) было установлено, что на
островах гнездится более 950 тыс. особей боль-
шой конюги, из которых как минимум 900 тыс.
обитают на островах Чиринкотан, Матуа и Янки-
ча. Эти данные превышают результаты учетов в
1963 г. (Велижанин, 1971) и 2000 г., но как считает
автор (Артюхин, 2016), “это лишь следствие несо-
вершенства использованных методов учета”.
На о-ве Сахалин гнездование большой конюги
установлено на мысе Терпения, где в 1981 г. было
учтено 0.8–1.0 тыс. пар птиц (Нечаев, 1986). На о-
ве Тюлений гнездование большой конюги из-
вестно с 1988 г., а согласно учетам 1989 г. здесь
гнездилось не менее 600 пар птиц. В дальнейшем
ее численность возросла и в 1990–1994 гг. соста-
вила 1.0–1.5 тыс. пар. При этом птицы использо-
вали для гнездования подвалы домов, что совсем
несвойственно этому виду. К началу 2000-х гг. в
результате их обрушения и сноса численность ви-
да снизилась в 2 раза и составила 700–800 особей
(Трухин, Кузин, 1996; Трухин, 2006; 2016). На о-
ве Ионы численность большой конюги оценива-
лась в 1974 и 2009 гг. Результаты этих исследова-
ний оказались достаточно сопоставимыми – 7 и
9 тыс. особей, соответственно (Харитонов, 1975;
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1980; Андреев и др., 2012). На о-ве Матыкиль уче-
ты птиц были неоднократными: в 1974 г. ее чис-
ленность составляла более 220 тыс. особей, в
1984 г. – около 350 тыс. особей, в 1988 г. –
от 600 тыс. до 1 млн особей, в 2006 г. – 1760.8 тыс.
особей (Велижанин, 1975; 1978; Кондратьев и др.,
1993; Зеленская, 2009). На островах Атыкан и Ба-
ран в 1974 г. ее численность оценивалась в 30 тыс.
и 2 тыс. особей соответственно (Велижанин, 1975;
1978). Много позднее, в 2016 г., конюг отмечали
как гнездящимися здесь, но учеты не проводили
(Зеленская, 2018). На о-ве Хатемалью этот вид ра-
нее не отмечался вовсе, но по результатам иссле-
дований Зеленской (2018) здесь, вероятно, гнез-
дится порядка 100 особей. Из-за различий в мето-
дах учета судить о динамике численности птиц на
Ямских о-вах не представляется возможным.

В настоящем сообщении мы рассматриваем
некоторые аспекты гнездовой биологии большой
конюги, обитающей на о-ве Талан (59°18′ с.ш.,
149°04′ в.д.). Этот вид является важным компо-
нентом биологического разнообразия и индика-
тором морских экосистем северной части Охот-
ского моря, численность которого в последние
годы стремительно сокращается (Кондратьев
и др., 1992; Андреев и др., 2010; Андреев, Голубо-
ва, 2019). Остров Талан является единственной
точкой в российских дальневосточных морях, где
ведется долговременный мониторинг численно-
сти, фенологии размножения и продуктивности
этого вида. Ежегодные исследования различных
аспектов биологии размножения большой коню-
ги проводятся также на островах Св. Лаврентия и
Алеутских (Булдырь, Киска, Касаточий) и благо-
даря этому мы имеем возможность сопоставлять
и обобщать результаты, полученные в разных
участках гнездового ареала данного вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Биологию размножения большой конюги изу-

чали в 1989–1993 гг. в период с 7 мая по 14 сентяб-
ря и в 1999–2012, 2014–2019 гг. с 1 июня по 2 сен-
тября на о-ве Талан, расположенном в Тауйской
губе Охотского моря (рис. 1). Данные за 1987–
1988, 1994, 1996 и 2013 гг. были получены из опуб-
ликованных источников (Kitaysky, 1996; Переми-
тин, 1999; 1999а; Кленова, Бахтурина, 2014) и ар-
хивных материалов лаборатории орнитологии
ИБПС ДВО РАН.

Наблюдения за птицами проводились на скло-
нах западной и северной экспозиции, где ежегод-
но и целенаправленно осматривались места, под-
ходящие для гнездования этого вида. Поиск но-
вых и осмотр известных с предыдущего года
гнездовых камер осуществляли по возможности
каждые 2 дня и после того, как активность взрос-
лых птиц на склонах острова заканчивалась.
Гнезда, в которых были обнаружены кладки, сно-

ва проверяли только накануне вылупления птен-
цов и в дальнейшем с регулярностью одного раза
в 1–2 недели. В период схода молодых птиц в мо-
ре гнезда проверяли как можно чаще. В результа-
те этого были определены сроки откладки яиц,
вылупления и схода птенцов, а также различные
параметры продуктивности вида. Поскольку сро-
ки заезда исследователей на остров в большин-
стве случаев совпадали с периодом насиживания
яиц у больших конюг, дату появления в гнездах
кладки рассчитывали косвенным путем, исходя
из сроков вылупления птенцов и длительности
инкубации, в норме равной 35 сут (Кондратьев
и др., 1992). За весь период исследований под на-
блюдением находилось 1487 гнезда. До 2007 г. ве-
личина изученной выборки составляла 60–100 гнезд
за сезон. В последующие годы она снизилась до
15–25 гнезд. После 2015 г. поиск доступных для
наблюдений “поверхностных” гнезд стал затруд-
нительным в связи с сокращением численности
птиц, а многие из ранее известных гнезд не засе-
ляются уже многие годы.

В 1999–2004, 2006–2009, 2014 и 2018 гг. для пе-
риодов откладки яиц и вылупления птенцов вы-
числяли медиану – это установленная дата, когда
количество яиц или птенцов на участке было
больше или равно 50% от общего числа отложен-
ных. Успех размножения большой конюги оце-
нивали по отношению числа покинувших гнезда
птенцов к числу отложенных яиц; выживаемость
птенцов – по отношению числа молодых птиц,
доживших до схода на море, к числу вылупив-
шихся птенцов; успех инкубации – по отноше-
нию числа вылупившихся птенцов к числу отло-
женных яиц. Большая конюга гнездится чаще
всего плотными скоплениями и в глубоких недо-
ступных для хищников каменных осыпях. В та-
ких участках показатели успеха размножения
птиц, как правило, достаточно высоки (Bedard,
1969; Sealy, 1968; Piatt et al., 1990). На о-ве Талан
мы осматривали, в основном, наиболее доступ-
ные, “поверхностно” расположенные гнезда,
кладки и птенцы в которых в первую очередь под-
вергаются воздействию хищников. В связи с
этим, приведенные нами показатели гибели кла-
док и птенцов, возможно, не отражали общую си-
туацию на острове, а общий успех размножения
мог быть несколько занижен.

Динамику роста птенцов изучали в 1999–2006 гг.
В качестве показателя использовали вес птенцов,
который измеряли каждые 2 дня с момента их вы-
лупления и до схода в море. Для получения срав-
нимых данных птенцов взвешивали в одинаковое
время суток (Burger, 1988) и при отсутствии у них
корма. Если птицы оказывались накормленны-
ми, их взвешивали позднее в этот же день или на
следующий. Во время дождей гнезда не посеща-
ли, поэтому интервалы между взвешиванием в та-
кие периоды увеличивались. Прирост веса рас-
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считывали по отношению массы тела птенца к его
возрасту. В качестве показателя массы брали раз-
ницу между весом птенца накануне выхода из
гнезда и в момент вылупления. Если вес ново-
рожденного птенца известен не был, использова-
ли средний показатель, полученный для птенцов
из других гнезд. Всего под наблюдением находи-

лось 70 птенцов. Частоту кормления изучали в
1999 (19.07–7.08) и 2000 гг. (10.07–8.08) путем
взвешивания птенцов каждые два часа с 6:00 до
24:00. Под наблюдением находилось 10 и 8 гнезд,
соответственно.

В ходе исследований измеряли и взвешивали
доступные для наблюдателя яйца конюг, случай-

Рис. 1. Карта-схема района исследований.
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но найденных живых и погибших от хищников
взрослых птиц или их останки (головы, крылья),
а в конце сезона размножения – живых и мертвых
сходящих в море молодых птиц, обнаруженных
на территории острова. Причины гибели яиц и
стадии развития в них эмбрионов устанавливали
по окончании сезона размножения, разбивая яй-
ца. Причины гибели взрослых птиц определяли
по характеру повреждений, выясняли по возмож-
ности пол, а также их гнездовой статус по нали-
чию на теле наседных пятен.

В 2017–2019 гг. для оценки влияния хищников
на популяцию большой конюги регулярно осмат-
ривали полосу пляжа у западного склона острова
длиной около 500 м. Во время каждого маршрута
учитывали погибших птиц или их останки (туш-
ки, части тела, перья, крылья), после чего все это
удаляли с пляжа во избежание повторного учета в
последующие дни. В 2017 г. эти работы проводили
в период с 12.07 по 4.08, в 2018 – с 8.06 по 22.08,
в 2019 г. – с 9.06 по 22.08.

Линейные промеры и взвешивания яиц и птиц
были выполнены с помощью электронного штан-
генциркуля с точностью до 0.1 мм и весов “Pesola” –
до 1 г. В тексте и таблицах средние величины при-
ведены как среднее ± SE (стандартная ошибка).
В табл. № 1 эти данные представлены таким же
образом, как и в приведенных здесь же литератур-
ных источниках – среднее ± SD (стандартное от-
клонение). Все расчеты выполнены в программе
“Excel” c использованием описательной стати-
стики.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика местообитаний 

и динамика численности

Остров Талан представляет собой горный оста-
нец, высота которого в разных участках варьирует
от 180 до 220 м. Склоны южной и восточной экс-
позиций преимущественно скалистые, и круто
обрываются в море. С западной стороны он менее
крут и отделен от моря узким каменистым пля-
жем. Северный склон острова наиболее пологий
и постепенно переходит в морскую террасу высо-
той 3–6 м над ур. м., шириной 150–200 м, окайм-
ленную береговым каменистым валом и пляжем с
нагромождениями плавника.

Большая конюга гнездится по всему перимет-
ру и высотному профилю острова, используя при
этом естественные укрытия в различных биото-
пах. Наиболее высока плотность гнездования
птиц в крупноглыбовых россыпях на северных и
западных участках острова. В таких местах гнез-
довые камеры птиц чаще всего располагаются
глубоко в камнях и практически не просматрива-
ются. Здесь большая конюга образует совместные
колонии с многочисленной ипаткой (Fratercula

corniculata) и относительно редким топорком
(Lunda cirrhata). В меньшем количестве птицы за-
селяют мелкоглыбистые осыпи, а также задерно-
ванные участки по периферии осыпей и склоно-
вые кочкарники, покрытые зарослями вейника
Лангсдорфа (Calamagrostis langsdorfii), где нахо-
дятся основные гнездовья стáрика (Synthliboram-
phus antiquus), белобрюшки (Aethia psittacula) и то-
порка. Гнезда конюг в этих участках острова
располагаются неглубоко, а иногда у самой по-
верхности. В начале 1990-х гг., например, плот-
ность гнездования вида в таких участках состав-
ляла 0.5, 0.125 и 0.035 гнезд/м2, соответственно
(Китайский, 1991). На склонах южной и восточ-
ной экспозиции некоторые птицы устраивают
гнезда в расщелинах скал, но преимущественно
селятся на крупноглыбовых осыпях в предвер-
шинных участках острова и в завалах камней у
подножия скал и бухт.

В соответствии с зонами высокой концентра-
ции гнездовий большой конюги в начале 1990-х гг.
на острове условно выделяли три больших “цен-
тра” воздушной активности птиц во время утрен-
него и вечернего роений – это западный, южный
и восточный. “Западный” объединял порядка
30% островной популяции конюг, “южный” –
не более 25% от численности птиц западного
склона, а “восточный” – не менее чем в два раза
превосходил сообщества западного склона. Хотя
плотность гнездования птиц на восточном склоне
была заметно ниже, площадь охватываемых рое-
нием склонов более чем в три раза превосходила
таковые на западной оконечности острова. В эти
годы численность большой конюги оценивалась
в 950–1200 тыс. особей (Кондратьев и др., 1992а).
С начала 2000-х годов численность птиц сокра-
щалась и к моменту проведенных в 2008 г. учетов
она составила 260–300 тыс. особей (Андреев и
др., 2010). На фоне общего снижения численно-
сти большой конюги очаги относительно высо-
кой концентрации птиц на южном и западном
участках острова по-прежнему сохранялись, од-
нако их количество заметно убыло в “восточном
центре роения”. В последующие годы числен-
ность большой конюги на о-ве Талан продолжала
падать и в 2016–2017 гг. она составляла 35–70 тыс.
особей (Андреев, Голубова, 2019). При этом “юж-
ный центр роения” практически полностью рас-
пался, а с восточной стороны острова осталось
всего несколько тысяч птиц. В настоящее время
основная масса птиц гнездится на западном и се-
верном склонах острова.

Морфологическое описание взрослых птиц
Половой диморфизм большой конюги хорошо

виден на многих морфометрических параметрах.
Самцы, как правило, тяжелее и имеют большую
длину крыла, длину и высоту клюва (Jones, 1993;
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Конюхов, 1990; 1993; Gaston, Jones, 1998). Эти
различия достаточно очевидны в представленной
сводной таблице данных, собранных нами и дру-
гими исследователями на о-ве Талан (табл. 1).
Статистическая достоверность этих различий бы-
ла показана ранее на птицах с о-ва Талан и других
регионов тихоокеанского побережья (Кленова
и др., 2012; Пшеничникова и др., 2014; Pshenich-
nikova et al., 2015). При этом наиболее значимыми
оказались такие параметры, как высота клюва,
вес и длина крыла. Согласно данным Кленовой с
соавторами (Кленова и др., 2012) одной лишь вы-
соты клюва оказалось достаточно, чтобы класси-
фицировать особей по полу с 94.3% надежностью.
В начале сезона размножения птицы имеют яр-
кую украшающую орнаментацию. На клюве раз-
виваются четыре роговые пластины оранжевого
цвета, на лбу – загибающийся вперед хохол, а по
бокам головы – аурикулярные косицы из удли-
ненных белых перышек, которые тянутся от глаза
назад. Выраженность орнамента практически
идентична у самцов и самок, но с возрастом дли-
на хохла, аурикулярных косиц и риктального
щитка клюва заметно увеличиваются (Jones et al.,
2000; Кленова и др., 2012; Пшеничникова и др.,
2014; Pshenichnikova et al., 2015). Существенных
различий в длине цевки и хвоста также не обнару-
жено, в то же время длина хохла и косиц являются
отличительными признаками полового димор-
физма конюг на о-ве Св. Лаврентия (Конюхов,
1993; Jones, 1993a).

Вес большой конюги варьирует между колони-
ями, год от года, в течение сезона и суток и в зави-
симости от гнездового статуса птиц (Конюхов,
1990; Jones, 1993; Gaston, Jones, 1998). На о-ве Та-
лан вес птиц в период размножения был несколь-
ко выше в конце 1980-х и в начале 1990-х гг., чем
в последующие годы (табл. 1). По сравнению с
колониями Берингова моря и тихоокеанского по-

бережья, птицы здесь оказались крупнее и имели
большую длину крыла и высоту клюва (Пшенич-
никова и др., 2014). Учитывая (Walsh et al., 2005;
Pshenichnikova et al., 2015) генетическую гомоген-
ность птиц в пределах ареала, различия морфо-
метрических параметров могут быть связаны с
возрастным составом популяции и экологиче-
скими особенностями вблизи гнездовых колоний.

Биология размножения

Фенология. Массовый прилет большой коню-
ги на о-в Талан происходит в конце апреля –
в первых числах мая. В 1987 г. птицы появились
29.04, в 1998 г. – 26.04, а в 2003 г. их отмечали уже
21.04 (Кондратьев и др., 1992; Утехина, 1999; на-
ши данные). В 1988–2013 гг. сроки появления
первых кладок варьировали между 18.05 в 1991 г. и
2.06. в 1999 г., а самые поздние в сезоне были от-
мечены в середине или в конце июня (14–28.06).
В последующие годы откладка яиц заканчивалась
уже в конце первой декаде июня, при этом сроки
начала гнездования птиц в этот период были ста-
бильно ранними (15–18.05) (рис. 2). В соответ-
ствии с известными датами прилета конюг в 1987,
1998 и 2003 гг. предгнездовой период (отрезок
времени с момента появлением первых птиц на
острове до начала откладки яиц) большой конюги
составлял в эти годы 30–35 дней. Средняя дата
начала яйцекладки в 1987–2019 гг. приходилась
на 22 мая. В ранние по срокам размножения годы
медиана периода откладки яиц варьировала меж-
ду 27 и 30 мая, а в поздние сезоны она приходи-
лась на 4–11 июня.

В кладке содержится одно яйцо. Его длина по
нашим данным варьировала от 49.15 до 60.0 мм
(в среднем 55.45 ± 0.29, n = 58), ширина – от 32.2
до 39.2 мм (в среднем 37.20 ± 0.15, n = 58). Соглас-
но данным Перемитина (1999) размеры яйца

Рис. 2. Ежегодные отклонения от среднемноголетнего значения сроков начала откладки яиц у большой конюги на
острове Талан (нд – нет данных).
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Таблица 1. Морфометрические параметры большой конюги с острова Талан

Примечание. Прочерк – нет данных.

Показатель Среднее SD n min–max Годы Источник

Самцы
Вес, г 275.7 26.4 27 210–320 1997–2019 Данные автора

285 22 109 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
293 – 70 236–355 1987–1992 Кондратьев и др., 1992

Длина крыла, мм 144.9 4.7 35 134–155 1997–2019 Данные автора
145.1 3.6 109 – 2008–2010 Кленова и др., 2012

Длина хвоста, мм 42 3.9 34 35–52 1997–2019 Данные автора
Длина цевки, мм 27.8 1.5 33 24.1–31.2 1997–2019 Данные автора

29.9 5.9 109 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
Длина клюва, мм 12.3 0.9 31 10.4–14.3 1997–2019 Данные автора

12.4 0.6 109 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
Высота клюва, мм 12.3 0.8 12 11.1–13.8 1997–2019 Данные автора

12.6 0.6 109 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
Длина косицы, мм 39.7 5.7 109 – 2008–2010 Кленова и др., 2012

Самки
Вес, г 268.4 31.4 26 205–340 1997–2019 Данные автора

268 21 101 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
276 – 84 222–350 1987–1992 Кондратьев и др., 1992

Длина крыла, мм 144 5.1 30 132–154 1997–2019 Данные автора
141.9 3.5 101 – 2008–2010 Кленова и др., 2012

Длина хвоста, мм 40.8 3.7 28 36–53 1997–2019 Данные автора
Длина цевки, мм 27.2 1.2 29 24.2–29.3 1997–2019 Данные автора

28.6 1.1 101 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
Длина клюва, мм 11.6 0.7 28 10.1–13.1 1997–2019 Данные автора

11.9 0.6 101 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
Высота клюва, мм 10.9 0.4 18 10.1–11.8 1997–2019 Данные автора

10.7 0.6 101 – 2008–2010 Кленова и др., 2012
Длина косицы, мм 37.7 5.5 101 – 2008–2010 Кленова и др., 2012

Самцы + самки
Вес, г 270.9 29.3 55 205–340 1997–2019 Данные автора

276 23 221 – 2008–2011 Pshenichnikova et al., 2015
301.3 22.2 110 238–364 1993 Архив лаборатории
279.9 20.2 119 236–326 1988 Архив лаборатории
283.4 26.8 77 214–356 1989 Архив лаборатории

Длина крыла, мм 144.6 4.7 71 132–155 1997–2019 Данные автора
143.7 3.8 221 – 2008–2011 Pshenichnikova et al., 2015
140.6 4.2 94 132–153 1993 Архив лаборатории

Длина хвоста, мм 41.5 3.8 66 35–53 1997–2019 Данные автора
Длина цевки, мм 27.5 1.4 66 24.1–31.2 1997–2019 Данные автора

28.9 1.5 94 25.5–33.6 1993 Архив лаборатории
Длина клюва, мм 11.9 0.9 69 10.1–14.3 1997–2019 Данные автора

12.2 0.7 221 – 2008–2011 Pshenichnikova et al., 2015
12.6 0.9 94 10.5–15 1993 Архив лаборатории

Высота клюва, мм 11.4 1.1 39 9.8–14.4 1997–2019 Данные автора
11.7 1.1 221 – 2008–2011 Pshenichnikova et al., 2015
12.9 1.2 94 10.5–15.4 1993 Архив лаборатории

Длина хохла, мм 38.8 5.6 221 – 2008–2011 Pshenichnikova et al., 2015
Длина косицы, мм 27.5 4.1 221 – 2008–2011 Pshenichnikova et al., 2015
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52.1–59.2 × 36.2–38.1 мм (в среднем 56.1 ± 1.01 ×
36.8 ± 0.29, n = 6), а масса свежеотложенного –
32.1–40.3 (в среднем 36.9 ± 1.05, n = 6). Исследо-
вания (Кондратьев и др., 1992; Кондратьев, 1993)
на о-ве Талан показали, что режимы обогрева яиц
у разных пар конюг сильно различаются. В неко-
торых случаях птицы оставляли гнезда на не-
сколько суток, после чего насиживание возоб-
новлялось. Поэтому продолжительность периода
инкубации варьирует в широких пределах – от
35 сут в нормальных условиях до 42, в случае его
прерывания.

В зависимости от сроков начала откладки яиц
вылупление птенцов начиналось 19.06 в 2014 г. и
7.07 в 1999 г. В некоторые годы поздних новорож-
денных птенцов отмечали еще в конце июля и в
начале августа. Среднемноголетняя дата начала
вылупления – 26 июня. В годы с ранним гнездо-
ванием медиана периода вылупления птенцов
приходилась на 29.06–4.07, в другие сезоны –
в период с 9 по 16.07.

На протяжении ряда лет сход молодых птиц в
море начинался обычно в конце июля или в нача-
ле августа и продолжался до конца августа.
В поздние сезоны первых слетков наблюдали
только в конце первой декады августа. В 1990 г. на
острове сошли единичные птицы из гнезд с позд-
ними кладками, которых стали отмечать только с
17–19 августа. В 2007, 2010–2011, 2014–2015, и в
2017, 2019 гг. сходящих молодых птиц не наблюда-
ли вовсе, поскольку все они погибали в гнездах на
разных стадиях роста, а в 2016 г. в гнездах конюг
птенцов не было вовсе, поскольку все кладки бы-
ли брошены до начала их вылупления.

По мере схода в море молодых птиц происхо-
дит постепенный отлет взрослых особей с остро-
ва, что в нормальные по репродуктивным показа-
телям годы продолжалось до конца августа. При
отсутствии птенцов взрослые конюги начинали
покидать остров в начале июля и, как правило, к

концу второй декады июля или к началу августа
их уже не отмечали.

Продуктивность. Успех размножения большой
конюги варьировал от 0 до 90.6% и в среднем за
весь период наблюдений составил 35.64 ± 5.96
(n = 29), успех инкубации – от 0 до 95% (в сред-
нем 66.13 ± 5.44, n = 26), успех птенцового перио-
да – от 0 до 96.7% (в среднем 44.47 ± 7.46, n = 26)
(табл. 2). В конце 80-х и в течение 90-х гг. успех
размножения птиц колебался в достаточно широ-
ких пределах от 4.2 до 72.2% и в среднем составил
39.56%. В 1999–2006 гг. он был стабильным и от-
носительно высоким – в среднем 70.01% – и ва-
рьировал от 45.59 до 90.62%. В последующие годы
этот показатель заметно снизился и в среднем со-
ставил 14.43%. За исключением 2012 г., когда
успех размножения составил 82.5%, он варьиро-
вал от 0 до 47.4%. С 2014 г. сезоны с “нулевыми”
показателями успеха размножения стали регу-
лярными.

Брошенные птицами яйца мы отмечали прак-
тически ежегодно (рис. 3). Их количество варьи-
ровало от 5 до 100% в разные годы. Среди них
встречались как насиженные яйца, так и к наси-
живанию которых птицы не приступали. При
этом доля последних была всегда значительно ни-
же, по сравнению с тем количеством яиц, в кото-
рых находились погибшие на различных стадиях
развития эмбрионы (табл. 2). Из общей выборки
гнезд на долю неоплодотворенных яиц приходи-
лось от 1.4 до 10.5% всех отложенных яиц, при
этом “болтуны” насиживались птицами на про-
тяжении всего инкубационного периода. В ред-
ких случаях (от 1.2 до 1.5% от всех отложенных
яиц) кладка погибала при повреждении гнездо-
вой камеры в результате обвалов осыпей. В неко-
торых гнездах брошенные яйца исчезали или их
находили частично съеденными, что было связа-
но с деятельностью наземных и пернатых хищни-
ков (см. раздел “Хищничество”) или терялись
где-то в норе.

Рис. 3. Продуктивность большой конюги на острове Талан в 1989–2019 годах.
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Количество погибших птенцов варьировало
от 3 до 100% в разные годы (рис. 3). Случаи их ги-
бели по вине человека или хищника (учитывалось
наличие телесных повреждений) были зареги-
стрированы достаточно редко. Чаще всего птен-
цы погибали от голода, и таких мы обнаруживали
непосредственно в норах или на выходе из нее.
Некоторые уже подросшие птенцы покидали
гнезда в достаточно раннем возрасте и не имели
шансов на дальнейшее выживание. Высокая
смертность птенцов сопровождалась иногда не-
благоприятными погодными условиями в различ-
ные периоды сезона размножения. В 1990-х гг. мас-
совую гибель птенцов отмечали лишь однажды, в
1990 и 1991 гг., когда большинство птенцов по-
гибло в первые две недели после вылупления.
С начала 2000-х гг. такие случаи отмечали уже по-
чти каждый год. В 2004, 2007–2008, 2010–2011,
2014–2015, 2017 и 2019 гг. в течение короткого пе-
риода мы наблюдали гибель всех или большин-
ства вылупившихся птенцов. В 1990, 2004 и 2008
гг. среди выживших по итогам сезона были толь-
ко птенцы из поздних кладок. В 2006, 2009, 2012–
2013 гг. некоторые птенцы погибали в течение се-
зона и в разном возрасте после кратковременных
ухудшений погодных условий. В 2016 и 2018 гг.

взрослые птицы выкармливали птенцов практи-
чески в течение месяца после их вылупления, но
в итоге все они погибли к началу августа.

Развитие птенцов. Изучение динамики роста
птенцов большой конюги показало значительные
колебания их веса, как в многолетнем аспекте,
так и на различных этапах гнездового периода.
Наиболее высокие показатели ежедневного при-
роста веса птенцов отмечали в 1999, 2000 и
2003 гг., что отразилось на их хорошей весовой
кондиции в течение всего периода пребывания в
гнезде (табл. 3, 4). В эти же годы вес слетков, пой-
манных на территории острова в период их схода
в море, был также наиболее высоким. Многие мо-
лодые птицы в эти годы были полностью оперены
и могли летать. Например, в 2002–2003 гг. масса
летных птиц варьировала от 180 до 255 г. В 1999 и
2000 гг. количество летных птенцов составило 50
и 60% от всех отловленных, соответственно, дли-
на крыла у которых варьировала от 120 до 140 мм.
У птиц накануне схода в море она составила в
среднем 120.75 ± 1.10 (n = 4, 118–123) и 122.87 ± 1.75
(n = 8, 117–130) соответственно. Частота кормле-
ния птенцов в эти же годы в среднем составила
3.04 ± 0.21 (n = 21, 1–4) и 3.09 ± 0.21 (n = 22, 1–5)

Таблица 3. Весовые (г) и возрастные (сут) параметры (среднее ± SE (min–max; n)) птенцов большой конюги
на различных этапах гнездового периода

Примечания. 1данные Перемитина (1999); 2 данные по весу новорожденных птенцов отсутствуют, поэтому для вычисления
его прироста в течение сезона использовали усредненный показатель за предыдущий период (31.45 ± 0.75, n = 38, 20–40). Про-
черк – нет данных.

Год
Вес Возраст накануне 

схода в море
Прирост веса, 

г/сутноворожденных максимальный накануне схода в море

19961 – – 183 ± 16.58
(120–246; 8)

32.3
(29–40; 11) –

1999 33.83 ± 0.52
(25–40; 3)

296.00 ± 16.73
(236–350; 6)

289.00 ± 18.73
(245–340; 6)

33.41 ± 0.52
(30–35; 12)

7.38 ± 0.54
(6.2–9.0; 5)

2000 29.94 ± 1.07
(24.5–33.5; 9)

271.50 ± 8.83
(240–330; 12)

248.75 ± 9.79
(200–315; 12)

32.82 ± 0.62
(28–39; 17)

6.64 ± 0.26
(5.3–8.1; 12)

2001 33.66 ± 0.72
(32.5–35.3; 3)

158.42 ± 14.07
(110–215; 7)

134.90 ± 10.32
(98–195; 10)

31.16 ± 0.99
(25–37; 12)

3.47 ± 0.39
(1.9–5.3; 7)

2002 30.33 ± 1.85
(20.0–37.8; 9)

245.62 ± 5.46
(230–270; 8)

219.00 ± 4.00
(200–240; 10)

36.52 ± 0.48
(33–40; 17)

5.14 ± 0.15
(4.4–5.8; 10)

2003 32.18 ± 1.64
(25.5–40.8; 8)

268.33 ± 13.27
(230–320; 6)

250.00 ± 17.32
(200–290; 5)

34.72 ± 0.37
(31–37; 18)

6.25 ± 0.53
(4.8–7.4; 5)

2004 32.50 ± 2.33
(24.0–37.5; 5)

168.33 ± 4.01
(160–180; 6)

145.00 ± 20.20
(105–170; 3)

30.60 ± 1.16
(27–33; 5)

3.86 ± 0.88
(2.3–5.4; 3)

20062 – 227.14 ± 14.26
(180–280; 7)

209.28 ± 11.04
(160–240; 7)

35.00 ± 0.54
(33–36; 5)

4.94 ± 0.35
(3.9–5.8; 5)
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Таблица 4. Весовые и морфометрические параметры (среднее ± SE (min–max; n)) слетков больших конюг, обна-
руженных на территории острова Талан в разные годы

Примечания. 1 данные Перемитина (1999). Прочерк – нет данных.

Год Вес, г Длина крыла, мм Длина цевки, мм Длина клюва, мм Длина хвоста, мм

1987 126.20 ± 3.04
(98–210; 60)

113.58 ± 1.99
(90–206; 61)

27.03 ± 0.15
(24–30; 52)

10.64 ± 0.07
(9.5–12.0; 51) –

1988 131.00 ± 3.88
(102–183; 21) – – – –

1989 114.90 ± 4.46
(100–125; 5)

110.50 ± 0.50
(110–111; 2) – – –

1995 134.85 ± 3.06
(89–210; 56)

111.33 ± 1.02
(94–129; 56) – – –

19961 119.9 ± 1.04 – – – –

1997 – – – – –

1998 122.57 ± 0.90
(94–154; 191)

108.99 ± 0.42
(83–122; 192)

28.22 ± 0.32
(26.4–29.2; 8)

10.95 ± 0.16
(10.2–11.4; 8) –

1999 169.93 ± 8.61
(92–270; 33)

120.81 ± 2.25
(92–135; 32)

27.63 ± 0.28
(24.4–30.0; 26)

10.87 ± 0.18
(9.0–13.1; 26)

39.92 ± 1.24
(28–50; 25)

2000 177.41 ± 8.99
(113–255; 29)

123.00 ± 1.98
(95–140; 33)

27.67 ± 0.32
(24.3–32.2; 24)

11.10 ± 0.18
(9.0–13.2; 24)

39.75 ± 1.58
(25–58; 24)

2001 125.12 ± 0.98
(95–180; 218)

111.67 ± 0.46
(90–129; 217)

26.05 ± 0.11
(19.2–34.2; 212)

10.63 ± 0.04
(9.1–13.2; 213)

35.05 ± 0.29
(19–43; 209)

2002 160.22 ± 6.04
(117–244; 35)

120.91 ± 1.58
(105–137; 35)

27.26 ± 0.31
(23.2–30.1; 35)

10.64 ± 0.11
(9.2–13.2; 35)

37.89 ± 0.74
(30–47; 28)

2003 146.50 ± 5.80
(110–255; 42)

117.27 ± 1.52
(101–138; 37)

27.60 ± 0.23
(23.6–31.0; 37)

10.29 ± 0.11
(8.5–11.5; 37)

37.86 ± 0.77
(31–49; 37)

2004 121.27 ± 1.27
(95–155; 104)

111.80 ± 0.57
(95–122; 103)

25.91 ± 0.26
(20.5–28.5; 40)

10.20 ± 0.09
(9.1–11.6; 40)

35.71 ± 0.66
(23–43; 41)

2005 – – – – –

2006 140.67 ± 2.64
(100–200; 58)

117.48 ± 1.01
(86–131; 54)

26.40 ± 0.43
(23.6–29.9; 17)

10.58 ± 0.13
(9.6–11.2; 15)

38.60 ± 0.70
(30–46; 25)

2007 117.30 ± 2.42
(105–135; 13)

103.33 ± 2.67
(78–112; 12) – – –

2008 109.68 ± 2.92
(80–138; 22)

104.07 ± 2.65
(61–117; 27) – – 27.54 ± 1.18

(22–35; 11)

2009 113.05 ± 2.47
(84–150; 36)

112.15 ± 0.86
(97–124; 51) – – –

2010–2011 Нет слетков

2012 138.17 ± 1.49
(105–205; 119)

114.79 ± 0.46
(101–128; 119) – – –

2013 – – – – –

2014–2019 Нет слетков
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раз в сутки. Вполне понятно, что средняя масса
сходивших в море птенцов в разные годы не-
сколько занижена, поскольку в их числе не учи-
тывались птицы, успешно слетевшие в море. В то
же время этот показатель хорошо согласовывался
с массой птенцов, находившихся в гнездах. Судя
по числу отловленных в разные годы слетков,
сходящих в море, можно предположить, что в
благоприятные годы слетало до 80% молодых
птиц. В такие сезоны встречаются три категории
слетков. 1) Пешие – частично пуховые и ослаб-
ленные птицы, масса которых существенно ниже
массы птиц, находящихся в гнезде накануне схо-
да, вероятно из поздних выводков, их количество
небольшое. 2) Нелетные – засидевшиеся в гнез-
дах птицы, с недостаточным весом и ослабленные,
но полностью оперенные. 3) Летные – хорошо опе-
ренные птицы, в хорошей весовой кондиции, веро-
ятно не долетевшие до водной поверхности.

В неблагоприятные годы вес птенцов был оди-
наково низким на всех стадиях их развития. В 2001–
2002, 2004 и 2006 гг. они развивались достаточно
слабо и, находясь в гнезде, не набирали должного
веса. У слетков, пойманных на пути следования к
морю, в эти годы он был еще ниже. Недостаточно
высокие показатели веса были отмечены у моло-
дых птиц и в предыдущие годы. Некоторые из них
начинали покидать гнезда раньше обычного и до
достижения 30-ти суточного возраста. В 1996,
1998, 2001, 2004, 2012 гг. на острове наблюдался
массовый сход молодых птиц. Число птиц, про-
шедших через территорию острова, увеличива-
лось в 6–7 раз по сравнению с другими годами,
что хорошо видно на количестве пойманных в эти
годы птиц (табл. 4). В такие сезоны за короткий
период обычно сходили птенцы различных воз-
растных категорий и почти все из них были нелет-
ными, слабыми и часто обильно покрытыми пу-
хом. В 1996 г., например, количество нелетных
птенцов составило 60% (Перемитин, 1999а). За-
держка темпов роста хорошо отображалась на по-
казателях веса и длины крыла птиц. Подобное яв-
ление часто провоцировалось штормовой пого-
дой, но в основе лежит неблагоприятный ход
всего гнездового периода. В такие сезоны наблю-
далась высокая гибель молодых птиц, как на суше,
так и в море.

Прежде чем достигнуть моря, пешие молодые
птицы теряют в различные годы от 15 до 40% соб-
ственного веса, что значительно осложняет их
дальнейшую жизнь. На о-ве Талан это связано с
обширной площадью вейниковой террасы в се-
верной части острова, которую птицы вынужде-
ны преодолеть на пути к морю. Довольно часто
пешие птицы погибают от истощения, так и не
достигнув моря, а вполне летные падают в траву,
не достигнув моря. В западной части острова ко-
нюги преодолевают пляж около 10 м шириной, и

здесь погибают чаще всего изначально ослаблен-
ные и недокормленные птицы.

Хищничество
Из наземных и пернатых хищников, причаст-

ных к гибели взрослых конюг, их птенцов и кла-
док на острове обитают сапсан (Falco peregrinus),
белоплечий орлан (Haliaeetus pelagicus), вóрон
(Corvus corax), тихоокеанская чайка (Larus schistis-
agus), горностай (Mustela erminea), лисица (Vulpes
vulpes) и три вида полевок – красно-серая (Clethri-
onomys rufocanus), красная (C. rutilus) и экономка
(Microtus oeconomus).

Численность сапсанов варьировала. В начале
1990-х гг. их обычно наблюдали во время весен-
них и осенних миграций, но на острове они не
гнездились (Кондратьев и др., 1992). С начала
2000 г. на южном и восточном склонах острова
нерегулярно гнездилось по одной паре птиц. За-
метно увеличилось и количество соколов, приле-
тающих с других участков побережья. В настоя-
щее время две пары по-прежнему придерживают-
ся своих территорий, но никаких признаков
гнездования не отмечается. При этом заметно со-
кратилось и количество залетных птиц. Сапсан
охотится на взрослых птиц во время утреннего и
вечернего роения, и чаще всего в качестве жертв
выбирает одиночных особей, слетающих со скло-
на или подлетающих к нему. Наблюдались также
случаи поимки конюг над водой. Как показали
исследования, состав питания сапсана на о-ве Та-
лан полностью зависит от процесса размножения
большой конюги. В течение июня большая коню-
га и в меньшей мере стáрик составляют основу его
рациона (табл. 5). В этот период у конюг проходит
инкубация, и они регулярно посещают свои гнез-
довья. В случае успешного для большой конюги
вылупления и выкармливания птенцов сокол
продолжает активную охоту на этих птиц практи-
чески до середины августа, и только при их отсут-
ствии переключается на другую доступную для
него добычу. Например, в сезоны 2017–2019 гг.,
когда наблюдалась массовая гибель кладок и
птенцов, взрослые конюги окончательно покину-
ли остров 19 июля, 3 августа и 22 июля, соответ-
ственно, что достаточно наглядно отразилось на
видовом составе добываемых сапсаном птиц
(табл. 5).

На острове постоянно обитают три пары нере-
гулярно гнездящихся белоплечих орланов. Кроме
того, для охоты на морских птиц сюда прилетают
молодые и взрослые особи с других участков по-
бережья. Хотя кайры и моевки являются предпо-
читаемой добычей гнездящихся на острове орла-
нов, доля конюг в их питании была достаточно
высокой и составляла 14.6% (Утехина, 2004). Слу-
чаи охоты орланов на конюг мы отмечали неод-
нократно, и обычно это происходило во время
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утреннего и вечернего роения. Однажды мы на-
блюдали охоту одновременно трех птиц. Орланы
вылавливают птиц как в воздухе над морем, так и
сидящих на воде. Несмотря на то, что конюги раз-
вивают большую скорость во время полета и спо-
собны заныривать в воду, попытки их поимки та-
кими крупными и маломаневренными хищника-
ми часто бывают успешными. Наблюдали случаи,
когда орланы отбивали добычу у сапсана, пресле-
дуя его в полете и вынуждая бросить жертву.

Тихоокеанские чайки и вóроны обычно подъ-
едают остатки добычи сапсана и тушки уже по-
гибших конюг, выслеживают и убивают подран-
ков, ослабленных и больных птитц. Довольно ча-
сто они активно отбивали добычу у сапсана, как в
полете, так и на присаде. В течение всего гнездо-
вого сезона взрослые особи конюг в их питании
составляли от 3 до 9.65% (Кондратьева, 2004). Пу-
ховые птенцы в период их пребывания в гнездах
практически недоступны для чаек. Однако в кон-
це июля и в течение августа, когда молодые коню-
ги покидают гнезда и сходят в море, чайки актив-
но выискивают их среди камней, а также патру-
лируют береговую полосу. В этот период слетки
большой конюги в питании чаек достигают 15.1%.
Таким же образом поступают и вóроны. Однажды
мы наблюдали нескольких птиц (взрослых и мо-
лодых), которые в охотничьем азарте в массе уби-
вали молодых конюг, идущих по приливно-от-
ливной зоне берега моря к воде. Увидев очеред-
ную жертву, они принимались тут же ловить ее,
бросая ранее убитую птицу, и так повторялось
многократно. Тихоокеанские чайки и вóроны,
вероятно, подбирают брошенные яйца из хорошо
просматриваемых поверхностных гнездовых ка-
мер или яйца, случайно выкатившиеся наружу.
Об этом свидетельствуют находки открыто лежа-
щих расклеванных яиц конюг на вершинном пла-
то или на склонах острова.

Деятельность мышевидных грызунов по отно-
шению к кладкам большой конюги невелика, и,
как в случае со стáриком и белобрюшкой (Голу-

бова, 2011; 2015), полевки выступают в качестве
“утилизаторов” уже брошенных по разным при-
чинам кладок. Обычно они надгрызают скорлупу
яйца и полностью или частично выедают его со-
держимое. Количество брошенных в течение се-
зона кладок в разные годы варьировало от 5 до
100%, при этом доля гнезд, в которых впослед-
ствии были съедены кладки, варьировала от 1 до
11% от всех отложенных или от 5 до 64% от всех
брошенных. Большинство гнезд конюг распола-
гаются в каменных осыпях и вполне доступны для
горностая. Поэтому исчезновение яиц из некото-
рых из этих гнезд можно напрямую связать с дея-
тельностью этого хищника, хотя визуальных сви-
детельств у нас не было. В то же время мы наблю-
дали молодого горностая, который достаточно
легко перебегал по пляжу с пуховым птенцом
конюги, который по размеру был в половину его
тела. Иногда в норах были обнаружены погибшие
птенцы с различными травмами на теле, которые
также могли быть нанесены горностаем или
взрослыми птицами других видов.

Лисы обитали на острове всегда, но их число
было разным. В 1990-х гг. здесь наблюдали до
3 пар одновременно, но с начала 2000-х гг. и до
настоящего времени здесь постоянно живет одна
нерегулярно размножающаяся пара. К очередно-
му летнему сезону лис из прошлогодних вывод-
ков (1–4 щенка) никогда не встречали. В зимний
период, когда кормовая база лис на острове суще-
ственно сокращается, они уходят по льду на мате-
рик. Фактов разорения гнезд больших конюг ли-
сами и их нападения на взрослых здоровых птиц
не отмечали, хотя они активно охотятся на стáри-
ков (Голубова, 2011; 2018). Лисы, как и горностаи,
вероятно, нападают на идущих к морю слетков,
поскольку задавленных или обезглавленных мо-
лодых конюг на склонах острова находили доста-
точно часто, а также подбирают трупы уже погиб-
ших птиц.

Таблица 5. Результаты учета убитых сапсаном птиц на западном пляже острова Талан

Прочерк – нет данных.

Вид птиц
2017 2018 2019

июнь июль август июнь июль август июнь июль август

Большая конюга – 3 (9%) – 19 (59%) 49 (82%) 2 (11%) 16 (59%) 15 (27%) 0

Старик – 10 (28%) – 12 (38%) 7 (12%) 1 (5%) 11 (41%) 19 (34%) 0

Белобрюшка – 30 (63%) – 1 (3%) 4 (6%) 12 (63%) 0 22 (39%) 5 (62%)

Другие виды (тупик-
носорог, моевка)

– – – 0 0 4 (21%) 0 0 3 (38%)
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Согласно многолетним наблюдениям сроки
начала гнездования большой конюги на о-ве Талан
варьировали. Чаще всего к откладке яиц птицы
приступали во второй половине мая и лишь в не-
которые годы это происходило в конце мая или
первых числах июня. Как показали предыдущие
исследования (Голубова, 2007), существенное
влияние на сроки размножения морских птиц, в
том числе большой конюги, оказывают состоя-
ние ледового покрытия Охотского моря. В част-
ности, это сроки освобождения Тайуской губы
ото льда, и, как следствие, температура поверх-
ностных морских вод. Наиболее позднее гнездо-
вание этого вида было отмечено в 1998–1999,
2001–2003 гг., когда ледовитость Охотского моря
была самой высокой за весь период наших иссле-
дований (Устинова и др., 2002). В эти годы полное
очищение Тауйской губы ото льда отмечалось в
период с 27 мая по 27 июня. В некоторые относи-
тельно малоледовитые сезоны, например в 2008–
2009 и 2012–2013 гг., ледовая обстановка у берегов
острова усугублялась ветрами южных румбов, ко-
торые в конце мая или в первой декаде июня
удерживали льды в прибрежной зоне Тауйской
губы, что также способствовало позднему гнездо-
ванию большой конюги. Однако такие условия не
всегда критично сказывались на сроках размно-
жения этого вида, поскольку птицы кормятся на
значительном удалении от колоний, где льдов в
этот период уже не бывает. Наличие разреженно-
го прибрежного льда вблизи острова никоим об-
разом не влияло и на активность птиц в море во
время утреннего и вечернего роения.

Другим, достаточно важным в северных широ-
тах и влияющим на сроки начала гнездования
большой конюги на о-ве Талан фактором являет-
ся состояние снежного покрова (Голубова, 2007).
Птицы прилетают уже в конце апреля и посещают
гнездовые колонии, когда те еще покрыты сне-
гом. Интенсивное таяние снега начинается в се-
редине мая, но в годы с обильными и неожидан-
ными снегопадами он остается на склонах остро-
ва до конца мая, что также способствует задержке
яйцекладки. Подобное наблюдали в 1987, 1989,
2004, 2006–2009 и 2014 гг. При этом, поскольку
гнезда большой конюги на о-ве Талан в том или
ином количестве располагаются практически по
всему периметру острова и по всему высотному
профилю, даже в самые неблагоприятные перио-
ды существуют менее или более заснеженные
участки, где птицы откладывают яйца раньше или
позже других. Некоторые осыпи на северном
склоне острова остаются под снегом до середины
июня, соответственно и откладка яиц в этих
участках происходит позднее. Влияние снежного
покрова на сроки размножения большой конюги
наблюдали на о-ве Св. Лаврентия, когда начало

откладки яиц у этого вида сдвинулись на две не-
дели, и при этом некоторые пары откладывали
яйца прямо на снежники (Sealy, 1975). Неожидан-
ные снегопады вызывали задержку начала гнез-
дования большой конюги и в южных частях ареа-
ла, в частности на о-ве Булдырь, где в нормаль-
ных условиях осыпи освобождаются от снега уже
к середине мая (Knudtson, Byrd, 1982; Hipfner,
Byrd, 1993). В то же время на мысе Улахпэн (Чу-
котка), где гнездовья конюг расположены на
склонах южной экспозиции и хорошо продува-
ются теплыми ветрами, поздний сход снега не
оказывает влияние на начало сезона их размно-
жения (Конюхов, 1997).

При отсутствии этих лимитирующих факторов
главным условием начала размножения планкто-
ноядных чистиковых птиц, в частности большой
конюги, является обилие пищи в прибрежных во-
дах (Bedard, 1969a; Конюхов, 1997; Fraser et al.,
1999). Весенний биологический сезон в северной
части Охотского моря начинается в апреле–мае,
когда в некоторые годы значительная часть аква-
тории моря покрыта дрейфующими льдами, и за-
канчивается в конце июня. В этот период наблю-
дается пик развития фитопланктона и начинается
нерест эвфаузиид (Thysanoessa raschii), продолжа-
ющийся до конца сентября. Повсеместно идет
размножение различных видов копепод (Calanus
glacialis, Neocalanus plumchrus и др.) (Афанасьев
и др., 1994; Волков, Ефимкин, 2002). Этот планк-
тон составляет основу питания большой конюги
на о-ве Талан, и его обилие в этот период обеспе-
чивает начало ее гнездования – самого раннего
среди других обитающих на острове морских
птиц (Kitaysky, 1996; Kitaysky, Golubova, 2000; Го-
лубова, 2007).

Согласно нашим исследованиям, до начала
2000-х гг., за исключением лишь двух сезонов, об-
щий успех размножения большой конюги опре-
делялся в относительно равной степени гибелью
яиц и птенцов, что являлось нормальным ходом
процесса размножения морских птиц. В послед-
ние годы, помимо сезонов с поголовной гибелью
всех птенцов, участились случаи, когда взрослые
птицы массово бросали кладки на последних ста-
диях насиживания, а вылупившихся птенцов мы
не отмечали вовсе. Довольно часто это было
спровоцировано неблагоприятными погодными
условиями, которые временно снижали доступ-
ность пищевого ресурса большой конюги и как
следствие, частоту посещения колонии и кормле-
ния птенцов. На этапе начала вылупления птен-
цов это приводило к гибели практически всех
рожденных птиц, поскольку в этот период они
наиболее уязвимы и нуждаются в постоянном
присутствии одного из родителей (Sealy, 1968).
Снижение интенсивности выкармливания птен-
цов приводило к раннему сходу уже подросших, а
иногда еще пуховых птенцов, не имевших ника-
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ких шансов на дальнейшее выживание. Эти же
условия определяли в итоге качество покидавших
колонию молодых птиц. В норме они должны
быть летными, а их вес должен быть максимально
приближен к весу взрослых птиц, что позволило
бы им благополучно достигнуть моря и адаптиро-
ваться к самостоятельной жизни. На о-ве Талан
вес слетков был достаточно высоким лишь в не-
которые годы, но эти показатели, а также средние
приросты веса чаще всего были ниже, чем в дру-
гих колониях (Fraser et al., 1999; Piatt et al., 1990;
Gaston, Jones, 1998). У нас нет регулярных данных
по их весу до начала 2000-х гг., но мы можем с уве-
ренностью говорить, что многие поколения мо-
лодых птиц в последующие годы были нежизне-
способными, поскольку масса их тела была либо
близка к критической отметке в 160 г, либо ниже
ее (Конюхов, 1991). При этом достаточно высо-
кие показатели размножения птиц в эти годы не
всегда указывали на успешное их гнездование в
текущем сезоне, поскольку сошедшие в море мо-
лодые птицы имели очень низкую массу тела. Ес-
ли сопоставить все годы по показателям успеха
размножения и качеству покинувших остров
слетков, то наиболее удачными для воспроизвод-
ства популяции были 3–4 сезона в 1987–1998 и
столько же в 1999–2019 гг.

Общее количество обитающих на острове
хищников на протяжении ряда лет остается прак-
тически неизменным, их влияние на успех раз-
множения большой конюги и состояние числен-
ности взрослых птиц различно. Количество съе-
денных или вовсе исчезнувших из гнезд яиц и
пуховых птенцов, по вине обитающих на острове
полевок и, возможно, горностая, лисицы, вóрона
и тихоокеанской чайки, ежегодно варьировало,
однако их доля была незначительной. Активиза-
цию хищнической деятельности полевок в от-
дельные годы можно было бы объяснить более
высоким количеством оставленных без присмот-
ра гнезд в случае неблагоприятных погодных или
других условий (например, в 1990 г.). Однако в
последние годы, когда доля брошенных кладок
была наиболее высокой, число яиц, подвергнув-
шихся нападению полевок, было незначитель-
ным. В большей степени, вероятно, эти случаи
связаны с состоянием численности грызунов на
острове, их динамикой, а также наличием поверх-
ностных гнезд, доступных для других хищников.
На островах Булдырь и Касаточий доля гнезд, где
кладки и птенцы подвергались нападению мыше-
видных грызунов, была также невысокой (Knudt-
ston, Byrd, 1982; Fraser et al., 1999). В то же время
на о-ве Св. Лаврентия хищничество полевок, а
также песцов и лис являются главными фактора-
ми, лимитирующих численность и успех размно-
жения вида (Sealy, 1968; 1982; Searing, 1977; Piatt
et al., 1990). Исследования на о-ве Св. Лаврентия
показали также, что на участках, подверженных

беспокойству со стороны наблюдателя, количе-
ство брошенных кладок, погибших или исчезнув-
ших из гнезд птенцов в том числе по вине грызу-
нов, существенно возрастает и успех размноже-
ния птиц, соответственно, снижается. Методика
наблюдений в наших исследованиях была осно-
вана на минимизации беспокойства птиц, хотя
полностью исключить этот фактор, вероятно, не-
возможно. Крупные млекопитающие, такие как
песцы и лисицы, способствовали массовому ис-
треблению этого вида на некоторых Алеутских
островах. На островах Биг Коньюджи и Шумаги-
не, например, за три месяца лисы убили около
800 больших конюг. Интродуцированная нор-
вежская крыса десятки лет обитает на о-ве Киска,
где находится крупнейшая на Алеутских островах
колония большой конюги (Byrd et al., 2005). Вли-
яние крыс на численность и успех размножения
обитающих здесь мелких чистиковых птиц в раз-
ные периоды времени оценивалось неоднознач-
но. Тем не менее многие авторы склоняются к то-
му, что уничтожение крыс замедлит сокращение
численности птиц в этой колонии (Major et al.,
2006; 2007; 2013; Bond, Jones, 2009; Jones, 2010;
Bond et al., 2010; 2013).

На о-ве Талан основная опасность для взрос-
лых особей большой конюги исходит от хищных
птиц, главным образом, сапсана. В силу своей
многочисленности и доступности в дневное вре-
мя суток этот вид является наиболее предпочита-
емым объектом охоты сокола. В составе его пита-
ния конюга составляет 30–60% от всех добывае-
мых в течение сезона птиц. В нормальных
условиях массовое пребывание больших конюг
на острове длится примерно 100 дней – с конца
апреля и до середины августа, при этом в течение
мая из мелких чистиковых птиц на острове на-
блюдаются только большие конюги. Стáрики и
белобрюшки, которых тоже добывает сапсан, по-
являются только в начале июня, но уже в конце
июля и в первой половине августа стáрики с птен-
цами с острова уходят. В течение августа здесь
остаются немногочисленные белобрюшки и, в
случае удачного гнездового сезона, большие ко-
нюги. Учитывая эти обстоятельства, а также на-
ши данные по составу питания сапсана, получен-
ные в разные годы, можно предположить, что
один сокол может убить 70–80 конюг, если он бу-
дет охотиться регулярно и только один раз в сут-
ки. Для нескольких сапсанов и в случае выкарм-
ливания ими птенцов эта цифра будет возрастать
в разы. Известно (Knudtston, Byrd, 1982), что сап-
саны и белоголовые орланы (Haliaeetus leucoceph-
alus) активно добывают больших конюг и конюг-
крошек на о-ве Булдырь. Здесь же естественными
врагами мелких чистиковых птиц, как взрослых
особей, так и сходящих в море птенцов, являются
бургомистры. Многочисленные гнездовья боль-
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шой конюги, конюги-крошки и других морских
птиц на о-ве Матыкиль также привлекают перна-
тых хищников. В 2006 г. здесь было отмечено
6 пар сапсанов, которые имели территориальные
участки, и одна пара мохноногого канюка (Buteo
lagopus) (Зеленская, 2009). Крупная колония мор-
ских птиц расположена на о-ве Ионы, однако
значительная удаленность острова от берега ска-
залась на полном отсутствии здесь дневных
хищных птиц, за исключением нескольких де-
сятков тихоокеанских чаек (Андреев и др., 2012).
На о-ве Тюлений эти чайки отлавливают и поеда-
ют мелких чистиковых птиц, в том числе больших
конюг, оказавшихся на лежбищах морского коти-
ка (Трухин, 2013).

На островах Берингова моря и тихоокеанского
побережья успех размножения большой конюги
был относительно высоким практически ежегод-
но. На о-ве Киска, например, в 2001–2010 гг. этот
показатель варьировал от 42 до 85% и в среднем
составил 58.5%, на о-ве Касаточий – от 0.45 до
0.77 (в среднем 0.66) в 1996–2008 гг., на о-ве Бул-
дырь – от 0.12 до 0.90 (в среднем 0.76) в 1988–
2018 гг. (Bond et al., 2013; Buchheit, Ford, 2008; Pi-
etrzak et al., 2018). На о-ве Талан этот показатель
существенно не выбивался из этого ряда практи-
чески до 2013 г. хотя сезоны с очень низким или
“нулевым” успехом размножения отмечались ча-
ще. Начиная с 2014 г. такая ситуация сделалась
нормой, что не отмечалось на других регулярно
обследуемых островах. Несколько иная и тревож-
ная ситуация сейчас наблюдается на колониях
Берингова моря. На о-ве Св. Лаврентия в 2018–
2019 гг. успех размножения большой конюги был,
как и на о-ве Талан, “нулевым”, однако до 2017 г.
он был достаточно стабильным и относительно
высоким (от 0.48 до 0.84) (Piatt et al., 1988; Gall
et al., 2006; Sheffield et al., 2009). Такая же обста-
новка наблюдалась в 2018 г. на островах Прибы-
лова, в том числе и с конюгой-крошкой (А.С. Ки-
тайский, персон. сообщ.).

Как известно (Hunt et al., 1993; Gaston, Jones,
1998), первым и необходимым условием образо-
вания колоний большой конюги является суще-
ствование в прибрежных водах зон турбуленций
морских вод с хорошо выраженными течениями,
апвеллингами и гидрологическими фронтами,
где и происходит концентрация зоопланктона.
Второе – наличие подходящих местообитаний, в
частности островов с обширными каменистыми
осыпями, где птицы могли бы устраивать свои
гнезда. На гнездование этого океанического вида
на небольшом прибрежном о-ве Талан сказались
оба фактора, но в первую очередь это было свя-
зано с существованием в центральной части Та-
уйской губы “ядра холода” и устойчивого цикло-
нического круговорота, которые способствуют

концентрации скоплений макропланктона (Чер-
нявский, Радченко, 2004; Афанасьев и др., 1994).
Все это обеспечивало большой конюге достаточ-
но успешное гнездование на протяжении многих
лет и поддерживало ее численность. Вне всяких
сомнений, наблюдаемое здесь в последнее деся-
тилетие катастрофически быстрое снижение чис-
ленности и успеха размножения этого вида, вы-
звано ухудшением кормовой базы, что возможно
связано с гидрологическими изменениями в ак-
ватории Тауйской губы.

Современные изменения климата привели к
потеплению Охотского моря. С начала 1970-х гг.
его ледовитость снижается в среднем на 3.8% за
десятилетие (Japan …, 2014). Подобные процессы
затрагивают и акватории Берингова и Чукотского
морей, что проявляется в уменьшении площади
поверхности ледяного покрытия и повышении
температуры воды на поверхности моря в летний
период. Эти изменения неблагоприятно сказыва-
ются на обилии, доступности и распределении
холодноводного макропланктона (различные ви-
ды эвфаузиид и крупных копепод), составляю-
щих основу питания больших конюг во всем гнез-
довом ареале, что приводит к изменению состава
питания и снижению их успеха размножения (Be-
dard, 1969; Harrison, 1990; Sheffild et al., 2009; Bond
et al., 2011; 2011а). Проведенные нами в 1988–
2004 гг. исследования на о-ве Талан также выяви-
ли тесную связь между гидрологическим режи-
мом акватории Тауйской губы с динамикой насе-
ляющих их гидробионтов, составом питания и
успехом размножения морских птиц (Kitaysky,
Golubova, 2000). В сезоны с ранним разрушением
ледового покрова и более теплыми поверхност-
ными водами успешнее размножались рыбояд-
ные птицы, в то время как сезоны с поздним
разрушением льда и холодными поверхностными
водами благоприятствовали размножению планк-
тоноядных видов, в частности большой конюге,
из-за обилия и лучшей доступности в такие годы
эвфаузиид. В последние 30 лет даты разрушения
льдов в акватории Тауйской губы варьировали
между 20 апреля (1996) и 29 июня (1999), а много-
летняя средняя приходилась на 20 мая. В годы,
когда успех размножения большой конюги был
“нулевой” (2007, 2010–2011, 2014–2019 гг.), очи-
щение акватории Тауйской губы ото льда отмеча-
лось в период между 28 апреля и 18 мая, что, веро-
ятно, не способствовало формированию доста-
точной кормовой базы большой конюги в период
выкармливания птенцов. У нас нет прямых дан-
ных по составу питания больших конюг, однако
такой признак, как белый цвет их помета на
“клубных” камнях (вместо обычно розового по-
сле потребления эвфаузиид), который все чаще
отмечается в последние годы, указывает на изме-
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нение этого состава. Заметным образом измени-
лось и расположение кормовых полей этого вида
(Андреев, Голубова, 2019). Наши наблюдения
подтверждают отрывочные данные МагаданНИРО,
согласно которым доля группы Euphausiaceae в
июньской биомассе зоопланктона Тауйской губы
с 50% в 1986 и 1988 гг. снизилась до 17.3, 22.8 и
8.2% к 2004, 2005 и 2009 гг., соответственно. Не-
посредственно биомасса Thysanoessa raschii от
233.2 в 1986 г. и 179.9 в 1988 г. сократилась до
27.2 мг/м3 в 2009 г. При этом отмечалось возрас-
тание биомассы представителей группы Copepo-
da (до 50.4% в 2009 г.), главным образом за счет
тепловодных и умеренно-холодноводных видов
Metridia okhotensis, Neocalanus plumchrus и др., при
этом доля холодноводного Calanus glacialis, обыч-
ного, хотя и малочисленного в питании большой
конюги, значительно снизилась (Результаты …,
2010). Содержание взрослых особей и личинок
Thysanoessa raschii в июльских пробах птенцов
большой конюги составляло 63.8, 64.8 и 80.4% в
1988, 1989 и 1999 гг. соответственно (Kitaysky,
1996; наши данные).

Обилие эвфаузиид существенно сокращалось
в периоды опреснения Тауйской губы в результа-
те мощного выброса после ливневых дождей па-
водковых вод из материковых рек, впадающих в
ее акваторию (Условия формирования …., 1990).
За исследуемый период наиболее низкие показа-
тели успеха размножения большой конюги были
отмечены в сезоны с продолжительными цикло-
нами, например в 1989 (31.7%), 1990 (4.2%), 2004
(45.6%), 2007 (0%), 2008 (19.3%), 2011 (0%), 2013
(47.4%), 2014–2017 (0%) гг. В дальнейшем мы на-
мерены более обстоятельно проанализировать
данные по климату и успеху размножения боль-
шой конюги и выяснить, действуют ли эти факто-
ры раздельно или же взаимно дополняют друг
друга.

В условиях дефицита эвфаузиид в Тауйской
губе могла серьезно возрасти конкуренция боль-
шой конюги с тихоокеанской сельдью (Clupea pal-
lasii) за единый пищевой ресурс. В последние го-
ды биомасса сельди существенно возросла, а ме-
ста ее нагула в течение лета перекрываются с
кормовыми полями большой конюги в репродук-
тивный период (Панфилов, 2014).

Что происходит с динамикой численности и
успехом размножения большой конюги в других
колониях Охотского моря нам неизвестно, одна-
ко острова Ямского архипелага, по-прежнему
поддерживают самую высокую численность
птиц. В осенний период и в зимний малоледови-
тый сезон в этой части моря образуются крупные
кормовые скопления морских птиц и больших
конюг в том числе (Шунтов, 1998; Зеленская,

2009; Артюхин, 2019). На о-ве Ионы, который по
площади в 10 раз меньше Талана, численность
большой конюги и других планктоноядных птиц
также высока. Эти колонии находятся в зоне вы-
сокой биологической продуктивности морских
вод, при этом удаленность кормовых полей ко-
нюг, гнездящихся на островах Ямских и Ионы,
была в визуальной доступности (4–10 и 1.5–2 км,
соответственно), что должно благоприятствовать
выкармливанию птенцов и успеху размножению
в целом. В питании больших конюг на о-ве Ионы,
как и на Талане преобладали эвфаузииды (Thysa-
noessa raschii, Th. longipes), встречались рачки
Calanus spp. и др. Птицы с о-ва Талан кормились
в разные годы на расстоянии от 35–50 или 15–25
км от своих колоний (Андреев и др., 2012; Андре-
ев, Голубова, 2019).

Большие конюги, как и многие другие виды
морских птиц, долгоживущие птицы. По разным
данным и в зависимости от срока наблюдений,
средняя продолжительность жизни особей этого
вида составляет около 8 и 9.6 лет. (Jones, 1993;
Gaston, Jones, 1998). Для о-ва Талан продолжи-
тельность жизни конюг составляла12 лет (Леухи-
на, 1999). Однако максимальный возраст отдель-
ных особей может быть гораздо выше. Так, в 2008 г.
на острове была отловлена птица, окольцованная
взрослой в 1991 г., соответственно ее возраст со-
ставлял как минимум 20 лет (В.А. Зубакин, лич-
ное сообщение). Кроме того, для взрослых птиц
этого вида характерны высокий уровень гнездо-
вого консерватизма, т.е. стремление птиц каждый
сезон гнездиться на одном и том же гнездовом
участке, и низкий уровень эмиграции в пределах
одной колонии (Зубакин, 1990; Зубакин, Зубаки-
на, 1991; Jones, 1993; Gaston, Jones, 1998; Jones
et al., 2004). Учитывая эти обстоятельства, многие
годы гнездовая популяция большой конюги мо-
жет поддерживаться за счет взрослого населения
птиц. По мнению некоторых авторов (Drew et al.,
2018), отсутствие воспроизводства колонии в те-
чение 2–3 лет не может повлиять на сокращение
ее численности, однако некая грань, после чего
ситуация может резко измениться, безусловно,
существует. Первые и значительные признаки со-
кращения численности конюг на о-ве Талан были
отмечены в 2008 г. (Андреев и др., 2010). Успех
размножения птиц к этому периоду был выше
среднемноголетней отметки на протяжении ряда
лет, а в отдельные годы и на очень высоком уров-
не, что не должно было повлиять на состояние их
численности. Лишь в последующие годы, когда
численность конюг продолжала падать, но уже
более быстрыми темпами, показатели успеха раз-
множения вида были в большинстве случаев “ну-
левые”. Данные обстоятельства позволяют пред-
полагать, что показатели успеха размножения



402

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 4  2021

ГОЛУБОВА

большой конюги в конце 1990-х и в начале 2000-х гг.
не могли повлиять на состояние ее численности
на о-ве Талан.

На настоящий момент нет прямых доказа-
тельств существования для всей трибы конюг на-
тальной филопатрии, т.е. стремление молодых
особей вернуться на место своего рождения (Gas-
ton, Jones, 1998). Такое поведение свойственно,
как известно, толстоклювой кайре, сизой чайке и
обыкновенной гаге (Bukacin’ski et al., 2000; Sons-
thagen et al., 2010; Ibarguchi et al., 2011). Проведен-
ные на о-ве Талан генетические исследования по-
казали отсутствие явных близкородственных
группировок среди больших конюг на различных
участках колонии, что косвенным образом указы-
вает на отсутствие натальной филопатрии у дан-
ного вида птиц (Пшеничникова и др., 2015). От-
сутствие натальной филопатрии, а также генети-
ческой изоляции между колониями этого вида
позволяют предполагать, что молодые птицы сво-
бодно расселяются по всему ареалу, присоединя-
ются к стаям взрослых конюг и кочуют в смешан-
ных группах в морях Северной Пацифики (Robin-
son, Jones, 2013; Пшеничникова и др., 2014; 2015;
Pshenichnikova et al., 2015). По достижении поло-
вой зрелости они находятся далеко от родных ко-
лоний, и при выборе места гнездования важную
роль играют, вероятно, доступность и обилие
кормовых ресурсов вблизи колоний и лишь вто-
ричную роль – наличие подходящих местообита-
ний. Если считать, что численность большой ко-
нюги на о-ве Талан в большей степени зависит от
пополнения популяции молодыми птицами,
рожденными в других колониях, то снижение ее
численности, при достаточно стабильных и отно-
сительно высоких показателях успеха размноже-
ния этого вида в других колониях, может указы-
вать на массовую гибель молодых птиц во время
миграций. С другой стороны, в условиях отсут-
ствия в Тауйской губе стабильной кормовой ба-
зы, остров становится, возможно, менее привле-
кательным для планктоноядных видов птиц, ко-
торые заселяют теперь другие колонии. В этом
случае в настоящее время здесь обитают зрелые
птицы, которые занимают эти колонии многие
десятки лет и продолжают оставаться здесь в силу
своего гнездового консерватизма. При таких об-
стоятельствах сокращение их численности может
происходить, главным образом, в результате ги-
бели птиц вследствие естественного физиологи-
ческого старения или от хищников в сезон раз-
множения. За время ведения мониторинга выжи-
ваемость взрослых особей большой конюги
постепенно снижалась. В 1988–1991 гг. она со-
ставляла 77.6%. В 1994–1998 гг. этот показатель
варьировал от 100 до 78.4% (в среднем 88.9%).
В 1999 г. возврат взрослых помеченных птиц был

самым низким – 18 против 98% в 1998 г. В 2008–
2015 гг. она составила 62.3% (Зубакин, Зубакина,
1991; Леухина, Нос, 1999; Леухина, 1999;
Vodolazova et al., 2016). В сравнении с Таланом, на
о-ве Булдырь выживаемость этого вида в 1992–
2000 гг. варьировала от 0.94 в 1993–1994 гг. до 0.76
в 1997–1998 гг. (в среднем 0.859). В 2001–2003 г.
этот показатель варьировал в низких пределах от
0.672 до 0.717 и к 2007 г. поднялся до 0.852. В це-
лом, в 1992–2007 гг. он составил 0.795 (Jones et al.,
2004; Jones, 2010). На о-ве Касаточий по разным
данным (Buchheit, Ford, 2008; Jones, 2010), полу-
ченным в 1996–2006 гг., средняя выживае-
мость большой конюги составила 0.848 и 0.775.
На о-ве Киска в 2001–2009 гг. она составила в
среднем 0.862 и была выше, чем на островах Бул-
дырь и Касаточий. В 2008–2009 гг. снизилась до
0.75 и в эти годы, была ниже, чем это требуется
для стабильности популяции, что в долгосрочной
перспективе, как считают исследователи, будет
способствовать ее сокращению (Bond et al., 2010;
2013; Jones, 2010; Drew et al., 2018).

Во время осенне-зимних миграций морские
птицы, как правило, подвергаются воздействию
гораздо большего количества факторов, чем в пе-
риод размножения, что приводит к массовой ги-
бели как взрослых, так и молодых птиц. В их чис-
ле разливы нефти, погодно-климатические и
океанографические изменения, которые могут
ухудшить состояние кормовой базы птиц. Се-
рьезной угрозой виду являлся дрифтерный лов
рыбы, который велся в Охотском и Беринговом
морях японскими и российскими судами в 1989–
2015 гг. и был закрыт в России в 2016 г. Промысел
лосося начинался, как правило, во второй поло-
вине мая, когда конюги активно направлялись к
местам гнездования, а в некоторых колониях они
уже приступали к откладке яиц. Продолжался лов
рыбы до конца июля, когда период размножения
птиц на колониях подходил к концу, а молодые и
взрослые птицы массово откочевывали в откры-
тое море. Среди погибших в сетях в 1993–2003 гг.
морских птиц частота встречаемости этого вида
варьировала от 8 до 11%, и этот показатель нахо-
дился в числе самых высоких вместе с кайрами,
топорками, глупышами и буревестниками (Ар-
тюхин и др., 1999; 2000; 2001а; 2010). Среди погиб-
ших конюг встречались взрослые размножавшиеся
особи (до 7%) и неполовозрелые, причем послед-
них было большинство (до 56%). В 1993–2008 гг.
среднегодовая смертность конюг в различных
участках промысла составляла 3.2–12.7 тыс. осо-
бей, что на наш взгляд, является подтверждением
высокой гибели кочующих в море как молодых
птиц, за счет которых и происходит пополнение
популяций в различных колониях, так и взрослых.
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Согласно существующим данным, в азиатской
части ареала может обитать около 5 млн. особей
большой конюги, что составляет от 60 до 80% от
признанных мировых оценок ее популяции. При
этом бóльшая часть птиц этой популяции (около
3 млн особей) гнездится в Охотском море (вклю-
чая о-ва Курильской гряды). Однако тенденции
изменения численности вида в пределах всего
ареала не известны. Рост численности больших
конюг отмечали на о-ве Касаточий в 1991–2003 гг.,
однако извержение вулкана 7 августа 2008 г., по-
чти полностью разрушило места обитания этого и
других видов морских птиц. В настоящее время
мы будем свидетелями того, по какому пути пой-
дет возрождение этой колонии: птицы либо рас-
селятся на другие участки острова, либо будут ис-
кать гнездовья на близлежащем к нему о-ве Кис-
ка (Drew et al., 2018). В большинстве колоний
оценки численности конюг базируются чаще все-
го на данных, полученных в прошлом столетии, и
они бывают часто несопоставимыми из-за разли-
чий в применяемых методиках учета. Исключе-
ние составляет о-в Талан, где, как сообщалось ра-
нее, популяция этих птиц последовательно и
быстро сокращается (Андреев и др., 2010; Андре-
ев, Голубова, 2019). Однако вполне возможно, что
происходящие на острове изменения носят сугу-
бо локальный характер и не отражают состояние
численности этого вида в других колониях. Суще-
ствует мнение (Maftel, Russ, 2014), что снижение
численности птиц в некоторых более изученных
колониях может противоречить глобальному уве-
личению их популяции и, что настоящие оценки
численности мировой популяции большой коню-
ги далеки от реальности. В 2013 г., например, у се-
веро-восточного побережья Чукотки было отме-
чено не менее 8.5 млн особей этого вида. Их скоп-
ления находились к северу от известных в этом
районе колоний, во многих из которых еще про-
должался гнездовой период. Несоответствие
между этими наблюдениями и популярными све-
дениями о численности птиц в этом регионе объ-
ясняется недооценкой размеров колоний или
увеличением глобальной популяции вида.
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BREEDING BIOLOGY OF THE CRESTED AUKLET
(AETHIA CRISTATELLA, ALCIDAE, CHARADRIIFORMES)
IN THE NORTHERN PART OF THE SEA OF OKHOTSK

E. Yu. Golubova*
Institute of the Biological Problems of the North, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Magadan, 685000 Russia

*e-mail: elena_golubova@mail.ru

The breeding biology of the Crested auklet, Aethia cristatella, was studied in 1989–2019 on Talan Island,
Tauiskaya Bay, Sea of Okhotsk. In the early 1990’s, the breeding population numbered about 950 thousand
individuals. In subsequent years, their numbers decreased to 35–70 thousand individuals in 2016–2017. The
onset of egg laying varied from May 18 to June 2 depending on ice conditions, the long-term average being
May 22nd. Hatching of chicks lasted from June 19th to July 7th, the average date being June 26th. The weight
of hatchlings was 20–40 g (average 31.4). The maximum weight of chicks in the nest averaged between years
from 156 to 296 g. By the time of departure to the sea, it amounted to 134–289 g, while the average chick
growth rates among the nests varied from 3.5 to 7.4 g/day. Young birds left the island at the end of July to Au-
gust, at an average age of 30–36 days. Some of them reached the sea, successfully f lying off the slope, while
the others descended to the ground and significantly lost the weight. The average weight of the chicks cap-
tured on the ground varied from 109 to 177 g, in some individuals from 80 to 270 g. There were f lying birds
among them, but probably those that failed to reach the sea, with a wing length of 120 mm and a weight of
180 g. Their share in favourable years exceeded 60%. Among the others, there were depressive and unhealthy
individuals, often still covered with f luff, with a small weight and short wings. In unfavorable years, the vast
majority were such, while the total number of the young birds encountered increased multifold. The repro-
ductive success varied from 0 to 90.6% (on average, 35.6), the egg hatching success from 0 to 95% (on average,
66.1), the f ledging success from 0 to 96.7% (on average, 44.5). The breeding success rates declined markedly
since 2007, and since 2014 a zero breeding success has become regular. The main limiting factor of the repro-
ductive success of Crested aukles was the availability and abundance of their food in the Tauiskaya Bay. Over
the last few years, the food supply has noticeably worsened due to climatic and hydrological changes in the
northern part of the Sea of Okhotsk. Among the land and avian predators that inhabit the Talan Island and
contribute to the death rate of Crested auklet adults, chicks, egg clutches and fledgelings are the Peregrine
falcon, Steller’s sea eagle, the Raven, the Slate-baked gull, the Ermine, the Red fox and three species of Voles.
The most noticeable damage to the population is caused by the Peregrine falcon, with Crested auklets
amounting to 30–60% of its bird diet obtained on the island during the entire season.

Keywords: Aethia cristatella, population numbers, phenology, reproductive success, chick weight, predation,
Talan Island, Sea of Okhotsk
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Изучены данные о сроках и путях миграций, местах зимовок девяти молодых и одной взрослой осо-
би орла-могильника (Aquila heliaca). Среди всех помеченных в 2017–2018 гг. спутниковыми передат-
чиками птиц шесть особей состояли друг с другом в родственных отношениях: два птенца из одного
выводка, взрослый орел (самка) и его птенец, два птенца-погодка. Начало первой и второй осенней
миграции, в целом, совпало для всех птиц и пришлось на конец сентября–начало октября. Вторая
миграция молодых птиц, в сравнении с первой, оказалась менее протяженной за счет спрямления
отдельных участков маршрута, а также в результате того, что места зимовки некоторых птиц изме-
нились. Птенцы из одного выводка имели разные маршруты миграции, но зиму провели рядом, в
центральной части Аравийского полуострова. Взрослая птица и ее птенец приступили к миграции
в разные сроки и мигрировали порознь, но места зимовок обеих птиц совпали. Птенцы-погодки
имели самые протяженные маршруты, и оба достигли южной оконечности Аравийского полуостро-
ва. При этом старший из птенцов преодолел Баб-эль-Мандебский пролив и перезимовал на Афри-
канском континенте. Младший птенец, долетев до острова, разделяющего пролив, не решился пе-
ресечь открытое водное пространство. Совпадение мест зимовок, но использование разных путей
миграции родственными птицами дает основание предполагать наследственный характер инфор-
мации о местоположении зимовок. При этом маршрут миграции у молодых птиц вырабатывается в
ходе их первой самостоятельной миграции и сохраняется в дальнейшем.

Ключевые слова: орел-могильник, Aquila heliaca, миграция, навигация молодых птиц
DOI: 10.31857/S0044513421040073

Изучение механизмов навигации и ориента-
ции птиц, используемых при осуществлении се-
зонных миграций, – одна из ключевых тем совре-
менной орнитологии (Кишкинев, 2012; Черне-
цов, 2016). Особый интерес представляют первые
миграции молодых птиц. Для объяснения этих
миграций разработана гипотеза “компаса и часов”,
которая выдвинута на основании экспериментов
с воробьинообразными птицами и которая явля-
ется наиболее распространенной в настоящее
время (Gwinner, Wiltschko, 1978). Она предполага-
ет существование врожденной пространственно-
временной программы, отвечающей за время на-
чала, направление и продолжительность мигра-
ции, отсутствие врожденной карты и контроля
положения на трассе миграции у молодых птиц
(Чернецов, 2016). Имеется достаточно убедитель-
ных экспериментов, подтверждающих, что от-

дельные параметры миграции (сроки, направле-
ние, длительность) передаются на генетическом
уровне (Berthold et al., 1990; Helbig, 1991, 1996;
Berthold et al., 1992; Berthold, Querner, 1981; Ber-
thold, 1988; Delmore, Irwin, 2014). Для крупных
парящих хищников основная роль в вопросе
определения путей миграции молодых птиц из
гнездового ареала к местам зимовки долгое время
отводилась коммуникации со взрослыми особя-
ми (Дементьев, Гладков, 1951) по аналогии с ком-
муникацией у некоторых других крупных видов
птиц, семейные группы у которых (например,
у журавлей и белых аистов) сохраняются на про-
тяжении первой осенней миграции и зимовки
(Mueller et al., 2013; Chernetsov et al., 2004). Спут-
никовое мечение позволило полнее изучить осо-
бенности миграции крупных пернатых хищни-
ков, в частности была выявлена существенная
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роль наследственного фактора в определении
сроков и путей миграций у гибридов большого и
малого подорликов (Väli et al., 2018), гибридов ор-
ла-могильника и степного орла (Horváth et al.,
2018). Однако навигационные способности моло-
дых птиц и используемые ими ориентиры оста-
ются не изучены (Fransson et al., 2001; Kullberg
et al., 2003; Thorup et al., 2011; Кишкинев, 2012;
Чернецов, 2016). В связи с этим точные данные,
полученные современными методами телемет-
рии, о путях и сроках миграций, локализации
районов зимовок молодых и взрослых птиц, на-
ходящихся в родственных отношениях, представ-
ляют особый интерес.

В ареале орла-могильника (Aquila heliaca) вы-
деляют до 16 обособленных популяций, описанных
на основе географической локализации гнездо-
вых группировок, их биотопической приурочен-
ности и динамики численности (Белик, Галушин,
1999). Западные популяции из Центральной Ев-
ропы, Балкан, Анатолии и Кавказа считаются
оседлыми или частично перелетными, восточные
популяции из России и Казахстана – мигрирую-
щими (Horváth et al., 2018). Наши исследования
проведены на птицах из поволжской популяции,
расположенной у северной границы гнездового
ареала вида – в Среднем Поволжье. Орлы-мо-
гильники из данной популяции являются дальни-
ми мигрантами, основные районы зимовок кото-
рых сосредоточены на Ближнем Востоке. Для вы-
яснения особенностей миграции родственных
птиц были рассмотрены три модельных варианта:
1) два птенца из одного выводка (самец и самка),
2) взрослый орел (самка) и птенец (самец),
3) птенцы погодки (самцы) от одной пары. В дан-
ной работе основное внимание уделено первым
осенним миграциям молодых орлов-могильни-
ков. Ранее уже было показано, что первая осен-
няя миграция каждой особи имеет индивидуаль-
ные особенности и играет ключевую роль в фор-
мировании миграционных маршрутов, которые в
общих чертах сохраняются в дальнейшем, в том
числе и в весенний период (Корепов и др., 2018).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изучение путей миграции и мест зимовок ор-

лов-могильников из поволжской популяции про-
ведено в 2017–2018 гг. В этот период на террито-
рии Ульяновской обл. GPS/GSM-трекерами
(фирма Aquila) помечено 10 орлов-могильников
(по 5 особей в 2017 г. и 2018 г.), в том числе
1 взрослая самка и 9 молодых особей первого года
жизни (3 самки и 6 самцов). Половую принадлеж-
ность определяли по размерам птиц. Трекеры
крепили на спину по принципу “рюкзака” с по-
мощью тефлоновых лент. Молодых особей (круп-

ных птенцов и слетков) оснащали трекерами в
конце июля–начале августа перед вылетом из
гнезда. Взрослых орлов отлавливали на охотни-
чьем участке неподалеку от гнезда с использова-
нием приманки (молодые кролики и голуби). Вес
передатчиков 35 г, элемент питания – солнечная
батарея. Координаты положения птиц, оснащен-
ных трекерами, определялись каждый час в свет-
лое время суток и при нахождении птицы в зоне
действия мобильной связи передавались на сер-
вер несколько раз в сутки. За указанный период
(1.08.2017–31.12.2018) от 10 помеченных орлов в
общей сложности получено порядка 40 тыс. лока-
ций (от 1330 до 7023 для отдельных птиц). Анализ
локаций, треков и полигонов, а также метриче-
ские расчеты проведены на портале телеметриче-
ских данных производителя GPS/GSM-трекеров
Aquilasystem и в программе Google Earth Pro.

В целях изучения особенностей миграции род-
ственных птиц помечено 6 орлов на трех гнездо-
вых участках, описанных ниже. Два птенца из од-
ного выводка (самка Авралька и самец Филипп)
помечены 28.07.2017 в гнезде среди агроландшаф-
тов низменного левобережья Волги (Мелекес-
ский р-н). Для них полностью выявлены пути
первой (2017 г.) и второй (2018 г.) осенних мигра-
ций, первой весенней миграции (2018 г.) и райо-
ны первой зимовки (2017–2018 гг.). Взрослая
самка Свияга и ее единственный птенец (самец
Гуща) помечены 27 и 28.07.2018 в гнезде среди аг-
роландшафтов в бассейне Свияги (Кузоватов-
ский р-н). Для них полностью выявлены пути
осенней миграции (2018 г.). Птенцы-погодки
(единственные в выводке самцы) помечены
30.07.2017 (Шихан) и 1.08.2018 (Шиханчик) в од-
ном гнезде, расположенном в лесостепных борах
в междуречье Сызранки и Терешки на террито-
рии Богдановского заказника (Радищевский р-н).
Для старшего птенца полностью выявлены пути
первой осенней (2017 г.) и первой весенней (2018 г.)
миграций, а также районы первой зимовки
(2017–2018 гг.), для младшего птенца полностью
прослежен путь первой осенней миграции (2018 г.).

Еще 4 птенца помечены на разных гнездовых
участках: 27.07.2017 самец Тимоша в гнезде среди
лесостепных ландшафтов в бассейне Малой Сви-
яги (Кузоватовский р-н); 27.07.2017 самка Искор-
ка в гнезде среди агроландшафтов в бассейне Ма-
лой Свияги (Майнский р-н); 2.08.2018 самка Те-
решка в гнезде среди лесостепных ландшафтов
в бассейне Терешки (Старокулаткинский р-н);
6.08.2018 самец Сура в гнезде среди степных ланд-
шафтов в долине Суры (Карсунский р-н). Для
Тимоши и Искорки полностью выявлены пути
первой (2017 г.) и второй (2018 г.) осенних мигра-
ций, первой весенней миграции (2018 г.) и райо-
ны первой зимовки (2017–2018 гг.). Для Терешки
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и Суры полностью прослежены пути первой
осенней миграции (2018 г.).

За начало миграции принимали день направ-
ленного движения птиц из района гнездова-
ния/зимовки/летовки, за конец миграции при-
нимали день пересечения ближайшего края обла-
сти зимовки/летовки.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Основные параметры осенних миграций ор-

лов-могильников из поволжской популяции, по-
лученные с помощью GPS/GSM-трекеров, при-
ведены в табл. 1. Все молодые орлы начали свою
первую осеннюю миграцию в третьей декаде сен-
тября–первой декаде октября. Продолжитель-
ность первой осенней миграции варьировала от
23 до 53 дней, протяженность – от 3.7 тыс. до
6.9 тыс. км. Начало второй осенней миграции ор-
лов оказалось более растянутым, но в целом укла-
дывалось в тот же период, а вот продолжитель-
ность варьировала значительно выше – от 17 до
62 дней. В то же время протяженность осеннего
миграционного пути на второй год у молодых ор-
лов, сохранивших прежние районы зимовки (Фи-
липп и Авралька), существенно уменьшилась (на
480 и 1360 км соответственно) за счет спрямления
отдельных участков маршрута. Кроме того, у не-
которых особей (Искорка и Тимоша) на второй
год изменились и районы зимовок, расстояния до
них сократилась соответственно на 780 и 2070 км
по сравнению с первым годом. При этом новые
районы зимовки сформировались на пути марш-
рута первой осенней миграции. Согласно резуль-
татам мечения орлов-могильников на Алтае, для
молодых орлов также были характерны более
дальняя первая осенняя миграция и более корот-
кие последующие миграции с зимовкой в новом
районе (Карякин, 2018).

Взрослые орлы-могильники, насколько мож-
но судить по одной помеченной птице, начинают
осеннюю миграцию позже молодых птиц первого
года жизни, но при этом преодолевают весь
маршрут в более сжатые сроки, без длительных
остановок и существенных отклонений от основ-
ного направления миграции. Так, взрослая орли-
ца Свияга в 2018 г. приступила к осенней мигра-
ции на неделю позже своего птенца Гущи, но до-
стигла мест зимовки, которые у Свияги и Гущи
совпали, на две недели раньше (рис. 1). Исследо-
вания, проведенные раннее на больших подорли-
ках (Aquila clanga), также показали, что все члены
одной семьи (пара взрослых орлов и птенец) на-
чали осеннюю миграцию в разные сроки, и пте-
нец использовал иное направление миграцион-
ного пути, нежели взрослые орлы. Однако вы-
яснить область зимовки птенца не удалось,

вследствие его преждевременной гибели (Mey-
burg et al., 2005). Аналогичная картина предпола-
гается для другого близкородственного вида –
малого подорлика (Aquila pomarina). Две взрослые
птицы (гнездящаяся пара) хоть и имели сходный
маршрут миграции, приступали к ней по отдель-
ности, в разные сроки (Meyburg, Meyburg, 2009).

Сравнивая маршруты миграции помеченных
орлов-могильников, можно выделить два основ-
ных миграционных направления: 1) к западу от
Каспия – напрямую через Кавказ и 2) к востоку
от Каспия – через плато Устюрт. Первое направ-
ление использует большинство орлов-могильни-
ков поволжской популяции (8 из 10 помеченных
птиц). При этом выбор миграционного пути не
определяется ни принадлежностью к той или
иной гнездовой группировке, ни стереотипом
гнездования, ни родственными связями птиц.
В частности, в 2018 г. птенцы из одного выводка
полетели разными путями (Филипп – через Кав-
каз, а Авралька – через Устюрт), однако районы
их зимовки совпали (рис. 2).

Несмотря на различия в путях миграции, об-
ласть зимовок молодых орлов-могильников, со-
вершающих первую осеннюю миграцию, в подав-
ляющем большинстве (6 из 9 случаев) располага-
лась в центральной части Аравийского п-ова.
Тольки три молодых орла (Тимоша, Шихан и
Шиханчик) достигли южной оконечности Ара-
вийского п-ова, а Шихан, перелетев через Баб-
эль-Мандебский пролив между Красным и Ара-
вийским морями, оказался на востоке Африки,
где в Эфиопии и провел всю зиму и часть весны.
Путь первой осенней миграции Шиханчика –
брата-погодка Шихана – представляет особый
интерес для выявления роли наследственности в
выборе путей миграции и мест зимовок орлов, так
как у Шихана наблюдались самый протяженный
маршрут миграции и наиболее удаленная область
зимовок. Отслеживание первых осенних мигра-
ций Шихана в 2017 г. и Шиханчика в 2018 г. пока-
зало, что молодые орлы выбрали различные пути
перелета (Шихан – через Кавказ, Шиханчик –
через Устюрт), однако обе птицы стремились по-
пасть на Африканский континент (рис. 3). Но
если Шихану удалось это сделать (23.10.2017
молодой орел со второй попытки преодолел Баб-
эль-Мандебский пролив между Красным и
Аравийским морями), то попытка Шиханчика
26.11.2018 преодолеть Баб-эль-Мандебский про-
лив не увенчалась успехом, и он остался зимовать
в Йемене (рис. 4). В последнем случае решающую
роль, вероятно, сыграло общее для всех парите-
лей стремление избегать обширных морских ак-
ваторий.
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Рис. 1. Маршруты осенней миграции молодых орлов-могильников из одного выводка: Авральки в 2017 г. (а) и в 2018 г. (б),
а также Филиппа в 2017 г. (в) и в 2018 г. (г).
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Рис. 2. Маршруты осенней миграции взрослой самки орла-могильника Свияги (а) и ее птенца Гущи (б) в 2018 г.
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Рис. 3. Маршруты осенней миграции молодых особей-погодков орла-могильника из одного гнезда: Шихана в 2017 г. (а)
и Шиханчика в 2018 г. (б).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные наблюдения подтверждают, что
свою первую миграцию молодые орлы соверша-
ют без сопровождения родителей и пользуются
врожденными механизмами ориентации и нави-
гации. Возможность использования неопытными
мигрантами врожденного представления о маг-
нитных и/или фотопериодических условиях,
в которых они должны находиться при прохожде-
нии трассы осенней миграции, ранее уже предпо-
лагалась (Чернецов, 2016) на основе данных спут-
никового прослеживания перемещений молодых
птиц, в частности чеглоков Элеоноры (Falco
eleonorae) (Gschweng et al., 2008) и странствую-
щих альбатросов (Diomedea exulans) (Åkesson,
Weimerskirch, 2014).

Во всех трех экспериментах у родственных
особей орлов-могильников районы зимовок сов-
пали, при этом в двух из них маршруты первой
осенней миграции у родственных птенцов отли-
чались максимально возможным способом. Та-
ким образом, можно предположить, что генети-
чески (наследственно) детерминированными у
орлов являются не маршруты миграции, а районы
первой зимовки, к которой молодые орлы само-
стоятельно прокладывают свой индивидуальный
маршрут миграции. Как правило, в дальнейшем

первый осенний маршрут в общих чертах повто-
ряется в ходе последующей весенней миграции и
становится основным для сезонных перемеще-
ний конкретной особи. На второй год маршрут
осенней миграции в целом остается прежним, но
у отдельных особей значительно сокращается, в
результате чего формируются новые места зимо-
вок, расположенные ближе к районам летовки и
гнездования. Подтверждением наследственной
обусловленности первой осенней миграции ор-
лов-могильников является и то, что в оседлых за-
падных популяциях вида небольшая часть моло-
дых птиц по-прежнему демонстрирует в первую
зиму четкую миграцию на юг (Horváth et al., 2018).
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Исследования проведены в рамках проекта Негосу-
дарственного природоохранного центра “НАБУ-Кав-
каз” “Спутниковое мечение поволжской популяции
солнечных орлов (Aquila heliaca)” на средства Союза

Рис. 4. Перемещения молодых особей-погодков орла-могильника из одного гнезда в районе Баб-эль-Мандебского
пролива между Красным и Аравийским морями: Шихана в 2017 г. (а) и Шиханчика в 2018 г. (б).
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охраны природы и биоразнообразия (NABU, Герма-
ния), в сотрудничестве с Симбирским отделением Со-
юза охраны птиц России, при поддержке Российской
сети изучения и охраны пернатых хищников, AquilaS-
ystems, Научно-исследовательского центра “Повол-
жье” и Сибирского экологического центра.
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THE HEREDITY FACTOR INFLUENCES THE LOCATION
OF WINTERING SITES, BUT NOT THE MIGRATION ROUTES

OF JUVENILE IMPERIAL EAGLES (AQUILA HELIACA)
FROM THE VOLGA REGION POPULATION

M. V. Korepov1, *, M. M. Erokhina1, **
1Ilya Ulyanov State Pedagogical University, Natural-Geographical Faculty, Biology and Chemistry Department,

Ulyanovsk, 432071 Russia
*e-mail: korepov@list.ru

**e-mail: erokhina.marija@yandex.ru

Data on the migration routes and wintering sites were collected from nine juveniles and one adult Imperial
Eagle (Aquila heliaca). Six of all tagged birds were in family relationships: two siblings, one adult bird and its
chick, and two birds born a year apart. The onset of the autumn migration appeared to be the same for all
birds and it started at the end of September to early October. The second migration turned out to be shorter
than the first one for all immature eagles. This was because they f lew using more direct routes to their previ-
ous wintering sites and that some of them had ended their second migration before they arrived to the first
wintering sites. Both siblings had different migration routes, but wintered in the same region. The adult bird
and its chick started migrating separately, but had the same routes and wintering sites. Both birds born a year
apart had the longest routes and reached the southern part of the Arabian Peninsula. The oldest eagle f lew
across the Bab El Mandeb Strait and spent the winter in the Ethiopian Highlands. The youngest eagle
reached an island located in the strait, but then turned back. The coinciding wintering sites, albeit using dif-
ferent migration routes, by relative birds seems proove the wintering locations, but not the migration routes
being genetically determined in the imperial eagles from the Volga region population.

Keywords: Imperial Eagle, Aquila heliaca, migration, navigation juvenile birds
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На основании исследований строения волосяного покрова, его удельной теплопроводности и мик-
роструктуры стержня волоса, выполненных на 86 шкурках обыкновенной бурозубки, выявлены
приспособительные особенности ее шерсти, связанные с норно-наземным образом жизни в усло-
виях постоянного недостатка тепла. Обитая преимущественно в лесной подстилке и ходах неглубо-
ких нор, но нередко появляясь и на поверхности почвы, зверьки этого вида приобрели в процессе
эволюции легкий, не мешающий движениям, но достаточно “теплый”, с оптимальными теплоизо-
ляционными свойствами волосяной покров, характеризующийся умеренной густотой и длиной во-
лос, неравномерностью опушения отдельных частей тела, булавовидной конфигурацией апикаль-
ного сегмента волосяного стержня, слабой извитостью основания волоса и несколько более силь-
ным, чем у волос из других групп млекопитающих, развитием сердцевинного канала. Несмотря на
обильную жировую смазку, повышенную прочность волос и отсутствие выраженного ворса (отсюда
способность шерсти сгибаться и укладываться в любом направлении), волосяной покров у землеро-
ек из-за постоянного соприкосновения с почвой довольно быстро вытирается. Его своевременному
восстановлению служат так называемые дополнительные линьки и, в частности, два следующих
весной друг за другом процесса смены шерсти, различных по характеру, срокам, направлению и то-
пографии вектора.

Ключевые слова: обыкновенная бурозубка, волосяной покров, дифференциация, параметры, микро-
структура стержня, теплопроводность, органогенез
DOI: 10.31857/S0044513421020227

Изучение приспособительных особенностей
волосяного покрова землероек представляет боль-
шой научный интерес, и прежде всего с позиций
эволюционной морфологии, экологической фи-
зиологии и таксономии мелких млекопитающих.
Обитание этих животных в лесной подстилке и
ходах неглубоких нор в условиях постоянной не-
хватки тепла, а также общее несовершенство тер-
морегуляции способствовало выработке в про-
цессе их эволюции целого комплекса экологиче-
ских и морфофизиологических приспособлений,
направленных на сохранение оптимального
энергетического баланса организма со средой
при низких и крайне неустойчивых окружающих
температурах (Ивантер и др., 1985). Отсюда важ-
ность подробного исследования таких адаптив-
ных механизмов физической терморегуляции
зверьков, как строение и теплозащитные свой-
ства шерсти, микроструктура волос, географиче-
ская, сезонно-возрастная и популяционная из-
менчивость этих показателей, выявление особен-

ностей строения шерстного покрова, связанных
с обитанием в специфических температурных
условиях приземного слоя воздуха и т.п. Надо
учитывать также и общую слабую изученность
данного вопроса, особенно применительно к
мелким насекомоядным млекопитающим таеж-
ного Севера.

Имеющиеся же в отечественной и зарубежной
литературе сведения о строении волосяного по-
крова обыкновенной бурозубки (далее – бурозуб-
ка) не только далеко не полны, но и во многом
противоречивы. Если Гудкова-Аксенова (1951)
выделяет у этого вида только две категории волос,
Соколов и Чернова (Соколов, 1973; Соколов и
Чернова, 1998; Чернова, Целикова, 2004) – четы-
ре, а Фогель и Кёпхен (Vogel, Köpchen, 1978) и
Хуттерер и Хёртер (Hutterer, Hürter, 1981) – три, то
по мнению Боровского (Borowski, 1973) и Скаре-
на (Skaren, 1973), у землероек-бурозубок волосы
одного и того же типа способны принимать раз-
ный вид в зависимости от конфигурации расши-
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ренной апикальной части стержня (концевой
гранны). Отрицая дифференцировку волос у зем-
лероек-бурозубок на направляющие, остевые и
пуховые, Боровский обращает внимание на раз-
личную степень их сегментации и в связи с этим
выделяет “… следующие 3 типа волос: 1) летние
волосы (S) с четырьмя сегментами, иногда с ко-
ротким кончиком (пятый короткий сегмент);
2) весенние волосы (Sp) с пятью сегментами, но
иногда с шестым сегментом (около 5% волосков);
3) зимние волосы (W) – шестисегментные, ино-
гда с дополнительным седьмым концевым сег-
ментом…” (с. 249). В действительности же, как
будет показано ниже, летняя, весенняя и зимняя
шерсть землероек состоит из направляющих,
остевых и пуховых волос, а волосы с “дополни-
тельным коротким концевым сегментом” есть не
что иное, как пуховые. Что же касается характер-
ной для мелких насекомоядных млекопитающих
сегментации волос, то, в отличие от Боровского,
мы считаем это не примитивным атавистическим
признаком, а важной адаптацией к специфиче-
ским условиям существования. Здесь вполне
уместно вспомнить замечание, содержащееся в
статье Башкирова и Жаркова (1934), которые, го-
воря о пережимах на стержнях остевых и пуховых
волос, свойственных представителям семейств
Talpidae и Soricidae, предполагают, что эти струк-
турные особенности имеют большое приспосо-
бительное значение. Благодаря такой сегмента-
ции волосы могут сгибаться в разные стороны, не
ломаясь и не свойлачиваясь, что позволяет зверь-
кам легко передвигаться в норах не только голо-
вой вперед, но и пятиться назад. Кроме того, та-
кая структура меха обусловливает удерживание в
его толще так называемого “инертного воздуха”,
придающего волосяному покрову зверьков наи-
лучшие теплозащитные свойства.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для наших исследований послу-
жили 86 шкурок землероек, отловленных в раз-
ные сезоны преимущественно в южных районах
Карелии. Изучение расположения волос на
шкурке, строения микроструктуры стержня от-
дельного волоса, его толщины, плотности и высо-
ты, дифференцировки и топографии шерсти, а
также сроков и последовательности линьки про-
водили по общепринятым методикам (Церевити-
нов, 1951; Кузнецов, 1952; Borowski, 1952; Соко-
лов, 1973; Соколов и др., 1986; Чернова, Целико-
ва, 2004). Микроструктуру волоса исследовали
под оптическим микроскопом при увеличении
15 × 90 (иммерсионный объектив). Отпечатки ку-
тикулярного слоя волос делали на парфюмерном
лаке № 1 (Хмелевская, 1965). Определение тепло-
изоляционных свойств шкурок (по удельной теп-
лопроводности) выполняли с помощью специ-

ального прибора ИТ-З, изготовленного по нашему
заказу для измерения теплопроводности неболь-
ших по размеру неметаллических объектов в
Киевском институте технической теплофизики
АН УССР. Существенное преимущество этого
прибора заключается в большой чувствительно-
сти и точности, а также в том, что все необходи-
мые для расчета теплопроводности величины по-
лучают непосредственным измерением. Кроме
того, для установления сроков и стадий линьки
по состоянию мездры и меха просмотрено (в том
числе в бинокулярный микроскоп) более 600 су-
хих коллекционных шкурок и привлечены дан-
ные о линьке, содержащиеся в картотеке лабора-
тории зоологии КарНЦ РАН.

При изучении хода и топографии сезонной
линьки применяли метод “картирования” – за-
рисовки на карточках с трафаретами контура
шкурки изменений окраски мездры и расположе-
ния линных пятен. В световом микроскопе опре-
деляли функциональное состояние наружных по-
кровов, дифференцировали зрелые волосы от
растущих, различали пигментированные и не-
пигментированные участки закладки волоса у
изученных объектов кожи и волос. Необходи-
мость световой микроскопии была вызвана тем,
что только с ее помощью можно, например, без-
ошибочно отличить растущий зимний волос от
окончательно выросшего летнего той же длины.
Для этого достаточно рассмотреть под биноку-
лярным микроскопом строение волосяной луко-
вицы: у зрелых волос она закрытого (колбовидно-
го) типа, а у растущих – открытого (сосочкового).
Кроме того, закладка волос не везде сопровожда-
ется потемнением мездры. Поскольку волосы
землероек имеют зонарную окраску и их конце-
вые сегменты на разных участках шкурки неоди-
наковы по цвету (на спине – темно-коричневые,
на боках – бурые, а на брюхе – белые), то на боках
и спине линные пятна бывают видны сразу, а на
брюхе – лишь после того, как пробьются через
кожу белые верхушки волос. Сегменты же стерж-
ня, лежащие ниже вершины, окрашены в черный
цвет. Поэтому при микроскопии кожи с брюшка
без видимых признаков линьки легко обнаружи-
ваются изменения (в частности, функционирую-
щие волосяные фолликулы), свидетельствующие
о слабо заметной сезонной смене волос.

Трудности в изучении линьки землероек свя-
заны также с разновозрастным составом популя-
ции. Продолжительность линьки одного зверька,
как известно, невелика (Borowski, 1958). Но у всей
популяции этот процесс растянут, и в один и тот
же период в ее составе встречаются особи, нахо-
дящиеся на разных стадиях линьки. Отсюда и не-
избежные сложности в определении последова-
тельности в топографии сезонной смены шерсти.
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Следует особо остановиться на правомерности
или, скорее, уместности использования при опи-
сании архитектоники волос землероек терминов
“сегмент” и “перетяжка”. Дело в том, что хотя в
световом микроскопом волосы землероек и кро-
тов выглядят сегментированными, т.е. состоящи-
ми из более широких участков – сегментов и уз-
ких участков – перетяжек, в действительности
это только кажущийся, чисто зрительный эф-
фект. Если при изготовлении препарата волос
случайно раскручивается, то хорошо видно, что
он представляет собой сплошную постепенно
расширяющуюся ленту, которая в нескольких ме-
стах поворачивается вдоль оси на 180°. Число та-
ких поворотов строго определенное для каждой
категории волос и изменяется посезонно. Впе-
чатление же сегментированности создается за
счет закономерно повторяющихся при поворотах
расширений и сужений сердцевинного канала и
неравномерности распределения в нем пигмента.
Упоминание об этом мы находим и в ряде пред-
шествующих публикаций (Keller, 1978; Hutterer,
Hürter, 1981; Kapischke, Muhle, 1988; Соколов,
Чернова, 1998).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Общая характеристика волосяного покрова

Волосяной покров землероек своеобразен. Он
относительно низкий, бархатистый, мягкий, ров-
ный и густой. Волосы тонкие, растут одиночно,
перпендикулярно к поверхности кожи и благода-
ря сегментированному строению легко укладыва-
ются в любом направлении.

Свойственная всем представителям семейств
Soricidae и Talpidae сегментация волос характерна
и для бурозубок. При этом сами сегменты, как
правило, хорошо выражены и представляют со-
бой утолщенные, интенсивно пигментированные
участки волоса, располагающиеся под углом при-
близительно 130° по отношению друг к другу.
Сегментация характерна для всех типов волос,
кроме направляющих, которые не играют суще-
ственной роли в образовании волосяного покро-
ва и, видимо, в какой-то степени выполняют
лишь поддерживающую и осязательную функ-
ции. Как уже указывалось, сегментное строение
волос носит у землероек приспособительный ха-
рактер. В местах сужения волосы согнуты под ту-
пым углом и способны обеспечивать меху хоро-
шие амортизирующие свойства. Благодаря этому
волосяной покров не сминается и, действуя по
принципу рессоры, выполняет функцию пружи-
нящего каркаса, позволяя зверьку передвигаться
в тесной лесной подстилке и в узких ходах нор.

На спине, боках и верхней стороне хвоста зем-
лероек-бурозубок шерсть насыщенного бурого
или темно-шоколадного цвета с рыжеватым от-

тенком, а на брюшке и нижней части хвоста серо-
вато-белого с серебристостью. Пигмент в волосах
распределен неравномерно. Наиболее интенсив-
но окрашены расширенные части стержня воло-
са, а переходы между сегментами более светлые.
Окраска шкурки в основном зависит от концен-
трации пигмента в концевых граннах остевых во-
лос, которые несколько возвышаются над уров-
нем пуховых и прикрывают последние. В этих
апикальных граннах располагается пигмент ко-
ричневого цвета. Такой оттенок объясняется на-
личием черного пигмента в нижележащих сег-
ментах остевых и пуховых волос. На брюшке апи-
кальные гранны остевых волос пигмента не
содержат, поэтому в их окрасе нет бурых тонов, и
низ тела выглядит серым. При этом клетки серд-
цевины волос брюшка в большей степени, чем на
спине и боках, заполнены воздухом (табл. 1), что
в значительной степени компенсирует относи-
тельно невысокие теплозащитные свойства ред-
кого и короткого здесь волосяного покрова. Апи-
кальные кончики волос брюшка бесцветны. Они
не содержат пигмента и выглядят прозрачными,
придавая брюшку характерный серебристый от-
блеск. Верхушки волос первыми снашиваются,
обламываются, секутся, волосы иначе отражают
свет, поэтому старая шерсть выглядит тусклой,
а новая – блестящей и яркой.

Дифференциация волос. Изучение структуры
шерстного покрова и особенностей строения во-
лос различных типов позволяет выделить у буро-
зубки 4 категории волос: направляющие, остевые
I и II порядков и пуховые (рис. 1).

Наибольшей длиной, толщиной и упругостью
отличаются направляющие волосы. Количество
их незначительно (2–4 на 400–500 остевых и пу-
ховых), но они заметно возвышаются над осталь-
ными и хорошо различимы даже невооруженным
глазом. Стержень направляющего волоса упру-
гий, почти прямой с веретенообразной, сильно
растянутой гранной, без извитости, перетяжек и
сегментов. Апикальный кончик постепенно
утончается, он длиннее и тоньше кончика остево-
го волоса. Окрас направляющего волоса темно-
коричневый, однотонный, а прикорневая часть и
вершина бесцветны.

Стержень волоса состоит из трех слоев орого-
вевших клеток: кутикулярного, коркового и серд-
цевинного (рис. 2). Кутикулу направляющего во-
лоса обыкновенной бурозубки, согласно класси-
фикации Кузнецова (1952), следует отнести к
некольцевидному типу. Ороговевшие бесцветные
чешуйки кутикулы на протяжении волоса зако-
номерно меняются по конфигурации и размерам.
В прикорневой части волосы покрыты удлинен-
ными чешуйками с ровным округлым краем. По
мере расширения волоса в гранну клетки кутику-
лы становятся короче, а в месте сужения стержня
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они опять сильно вытягиваются вдоль волоса, а
затем сменяются очень короткими и широкими, с
зазубренными краями на концевой части волоса.
Чем шире гранна, тем шире и короче чешуйки и
ярче выражена зазубренность края. Клетки кути-
кулы располагаются на поверхности волоса чере-
пицеобразно, налегая друг на друга так, что их
свободные края обращены к вершине волоса
(рис. 2).

Как считает Кузнецов (1952), такое положение
клеток чешуйчатого слоя (раструбом к вершине
волоса) и наличие зазубрин на их апикальном
свободном краю затрудняет скатывание капелек
воды, попавших на волосяной покров, к коже.
Кроме того, черепицеобразное расположение че-
шуек на корне волоса обеспечивает прочное при-
крепление его к стенке волосяного влагалища,
которое выстлано такими же по форме и разме-
рам чешуйками, но края их направлены в проти-
воположную сторону (Соколов, 1973). К этому
следует добавить, что подобное расположение ку-
тикулярных чешуй способствует правильной
укладке волос, препятствуя их свойлачиванию, а
также препятствует закреплению эктопаразитов.

Под кутикулой волоса располагается корко-
вый слой, который просматривается по всей дли-
не стержня и который образует внутренние стен-
ки сердцевинного канала. Толщина сердцевины
и толщина коркового слоя на протяжении волоса
изменяются взаимосвязано, демонстрируя отри-
цательную корреляцию (табл. 1). По разделяемо-
му нами мнению Кузнецова (1952), прочность во-

лоса зависит в основном от коркового слоя, а не
от общей толщины стержня. Что же касается пиг-
мента, то, по данным Соколова (1973), корковый
слой окрашенных волос содержит его в диффуз-
ной или агрегированной форме и поэтому зри-
тельно почти бесцветен, как и чешуйчатый слой.

У бурозубок окрас и толщина стержня волоса
зависят от строения и мощности сердцевины –
размера слагающих ее клеток, наличия в них пиг-
мента и воздухоносных полостей. Толщина серд-
цевины меняется по мере созревания волоса и не-
одинакова в различных его частях. Наибольшего
развития этот слой достигает в гранне волос, где
клетки сердцевины располагаются в виде разде-
ленных воздушными полостями участков. Эти
участки содержат пигментные глыбки, состоя-
щие из зерен пигмента и “дисков” (в виде монет-
ных столбиков или таблеток в тубе) (однорядная
лестничная сердцевина). В самой широкой части
гранны клетки сердцевины лежат в 2–3 ряда
(двух-, трехрядная лестничная сердцевина), а в
узких частях гранны – в один ряд. В тонких и изо-
гнутых и покрытых самыми длинными чешуйка-
ми частях волоса (в местах сужения и в прикорне-
вой части растущего волоса) сердцевина очень
узкая, нитевидная, ее клеточная структура не вы-
ражена и пигмент просвечивает в виде отдельных
зерен, расположенных гораздо реже, чем в серд-
цевинных клетках гранны. В самой же вершине и
прикорневой части зрелого волоса сердцевина
вообще отсутствует и, наоборот, очень хорошо
развита и богата пигментом в корне и прикорне-
вой части растущего волоса, особенно в началь-

Таблица 1. Толщина сердцевинного слоя стержня волос обыкновенной бурозубки

Категория волос
Летняя шерсть Зимняя шерсть

n
Толщина 

сердцевины, мкм
Доля от общей 

толщины волоса, % n
Толщина 

сердцевины, мкм
Доля от общей 

толщины волоса, %

Спина
Направляющий 17 28.9 ± 0.5 57.9 16 18.7 ± 0.7 62.1
Остевой I 25 29.0 ± 0.3 58.0 20 19.0 ± 0.7 63.4
Остевой II 25 16.9 ± 0.3 62.4 20 17.9 ± 0.4 70.7
Пуховой 25 7.9 ± 0.1 63.0 24 5.5 ± 0.2 77.0

Бок
Направляющий 16 27.3 ± 0.4 54.6 15 18.9 ± 0.6 63.0
Остевой I 24 24.8 ± 0.2 49.9 16 19.6 ± 0.4 65.6
Остевой II 25 14.6 ± 0.2 56.1 18 17.6 ± 0.3 69.9
Пуховой 26 6.2 ± 0.1 63.1 21 5.8 ± 0.1 81.0

Брюшко
Направляющий 18 27.9 ± 0.5 56.1 17 19.8 ± 0.5 64.0
Остевой I 25 26.7 ± 0.4 53.8 24 19.5 ± 0.5 65.2
Остевой II 24 14.8 ± 0.3 52.9 26 17.8 ± 0.3 71.0
Пуховой 23 6.2 ± 0.2 61.0 22 6.1 ± 0.1 83.6
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ный период роста, когда волосы зарождаются еще
в толще кожи. Луковицы растущего волоса силь-
но пигментированы, и это объясняет темный цвет
мездры линяющих зверьков (рис. 4). Этим объяс-
няется и темный цвет мездры линяющих зверьков
(рис. 3). Таким образом, наличие сердцевины в
корне волоса свидетельствует о его росте, а отсут-
ствие сердцевины – о зрелости и окончании ро-
ста волос.

Остевой волос короче и тоньше направляюще-
го, но отчетливо сегментирован. Наиболее выра-

Рис. 1. Особенности строения волосяного покрова
обыкновенной бурозубки, Sorex araneus: a – диффе-
ренциация волос на категории, б – изменение высо-
ты волос (мм) на топографически различных участках
шкурки. Волос: 1 – направляющий, 2 – остевой I, 3 –
остевой II, 4 – пуховой. Масштаб: а – 1 мм, б – 1 см.
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Рис. 2. Микроструктура волоса обыкновенной буро-
зубки (по отпечаткам на лаке): а – кутикула, б – про-
дольная бороздка на гранне стержня волоса, в – про-
свечивающие сквозь кутикулу пигментированные
диски сердцевины в перетяжке стержня. Микрофото.
Ув. ×600.
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жен апикальный ланцетовидный расширенный
сегмент, образующий концевую гранну стержня –
он длиннее и шире остальных участков и состав-
ляет около половины или по крайней мере чет-
верть всей длины волоса. Для данной категории
волос характерны повороты стержня в местах
изгиба. Именно эти повороты и обеспечивают
укладку волос в любом направлении.

Остевые волосы землероек бывают двух по-
рядков:

Ость I порядка среди сегментированных волос –
самая длинная и наиболее широкая в гранне,
концевой сегмент ее занимает около 50% общей
длины волоса. Отгибаясь и прикрывая в виде зон-
тика подшерсток, апикальные сегменты ости
способствуют основной механической защите
подпуши и формированию воздушного теплоза-
щитного слоя. Зимой ости шестисегментные, ле-
том – трехсегментные (имеются в виду зрелые во-
лосы). Отличительная черта остевых волос земле-
роек, как уже упоминалось выше, — наличие
продольных бороздок по боковым сторонам апи-
кального (концевого) сегмента (рис. 2). В кончи-
ке волоса и в местах сгибов и продольных поворо-
тов волоса эти бороздки замкнуты. Они характе-
ризуются разной глубиной и конфигурацией,
приобретающей на поперечном срезе форму ла-
тинской буквы H (“H-профиль”), что имеет так-
сономическое и адаптивное значение (Hutterer,
Hürter, 1981).

Ость II порядка несколько короче и тоньше
предыдущего, на концевой сегмент его приходит-
ся 25–27% от общей длины стержня. Как зимой,
так и летом эти волосы содержат на один сегмент
больше: зимой они семисегментные, а летом —
четырехсегментные (табл. 2 и 3).

Остевым волосам свойствен зональный попе-
речно-полосатый окрас – чередование светлых и
темных полос, обусловленный своеобразной пиг-
ментацией полостей ороговевших клеток сердце-
винного слоя, особенно хорошо развитого в рас-
ширенных участках стержня (Соколов, Чернова,
1998). Тем не менее характер окраса волос на раз-
ных участках шкурки неодинаков. На брюшке
концевые гранны ости белые, а на спине и боках
темно-коричневые (только самые кончики их
бесцветны). Остальные сегменты остевых волос
на всех частях тела окрашены в интенсивно чер-
ный цвет. При этом наибольшая концентрация
меланина наблюдается в клетках сердцевины рас-
ширенных участков сегментов, а в перетяжках он
распределяется диффузно, и они окрашены свет-
лее. Крупные внутри- и межклеточные воздухо-
носные полости, преломляя свет, придают волосу
характерный блеск и вместе с зональностью окра-
са и сочетанием темных и светлых сегментов
определяют разнообразие оттенков меха на раз-
личных участках тела.

Рис. 3. Закладка и рост волос при сезонной линьке:
а – появление пигмента, б – образование луковиц
новых волос, в – растущие волосы в толще кожи.
Микрофото. Ув. ×600.
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Кутикула остевых волос бурозубки, как и дру-
гих насекомоядных, относится к некольцевидно-
му типу, она образована одним слоем вытянутых
ороговевших бесцветных чешуек со свободным
округлым краем, обращенным к вершине волоса
(рис. 2). У корня волоса и в перетяжках чешуйки
сильно удлинены, контур их ровный, без зазуб-
рин. Относительно неплотно прилегая друг к
другу, они не мешают волосу сгибаться в любом
направлении и вместе с тем обеспечивают ему
достаточную прочность. В гранне же клетки ку-
тикулы превращаются в очень короткие чешуй-
ки, зазубренные по краям и плотно охватываю-
щие стержень.

Корковый слой остевого волоса, как и направ-
ляющего, представлен веретеновидными вакуо-
лизированными клетками, образующими стенки
полости сердцевинного канала. При этом в ме-
стах поворота стержня толщина коркового слоя
заметно увеличивается, благодаря чему волосы,
несмотря на постоянное сгибание, не ломаются и
демонстрируют значительную прочность на раз-
рыв. Сердцевина остевых однорядна. Отсутствуя
в кончиках и прикорневой части зрелых волос,
она достигает максимального развития в середи-
не апикального сегмента в виде строго чередую-
щихся воздушных полостей и заполненных пиг-

ментом ороговевших клеток. В перетяжках рас-
пределение пигмента диффузное, концентрация
его слабая, четкой клеточной структуры не на-
блюдается.

Пуховые волосы – самые тонкие и короткие.
Апикальная ланцетовидная гранна развита у них
слабее, чем у нижележащих сегментов. По коли-
честву на единицу площади пух превосходит во-
лосы всех остальных типов (на различных участ-
ках шкурки они составляют 45–60% волос всех
других типов) и выполняют в основном теплоза-
щитную функцию. Пуховые волосы имеют оди-
наковое число сегментов, как правило, на один
больше, чем остевые (4 летом и 7 зимой), но отли-
чаются высотой стержня, длиной и шириной
апикальной гранны.

По форме чешуек кутикулы пуховые волосы
не отличаются от остевых, но корковый слой у
них, как и весь волос, более тонкий (около 2 мкм)
и составляет около 20% толщины стержня. Серд-
цевина же однорядная, лестничная и состоит из
рыхло соединенных перемежающихся воздухо-
носными полостями пигментированных клеток.
В расширенных граннах (за исключением апи-
кальной) сердцевинный слой развит сильнее и
совершенно отсутствует в кончике и прикорне-
вой части зрелого волоса. Напротив, растущие

Рис. 4. Последовательность появления пигментных пятен на мездре во время сезонных линек: а – осенняя линька, б –
весенняя первая, в – весенняя вторая. Масштаб 1 см.
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пуховые волосы отличаются хорошо развитой,
богато пигментированной сердцевиной и в при-
корневой части, особенно в начальный период
роста.

Таким образом, у бурозубок, как и у других
мелких представителей отряда насекомоядных,
волосяной покров достаточно четко дифферен-
цирован на 4 категории волос, имеющих разное

строение и выполняющих разную функцию. Вме-
сте с тем по сравнению с другими млекопитаю-
щими, например грызунами или хищниками, эта
дифференциация выражена в наименьшей степе-
ни (отчего пуховой волос землероек некоторые
авторы склонны относить к ости III порядка), что
можно объяснить их более древним происхожде-
нием, а также приспособлением к норно-подзем-
ному образу жизни.

Таблица 2. Характеристика летней шерсти обыкновенной бурозубки

Примечания. Здесь и далее толщина (ширина) волоса измерялась в расширенной части концевой гранны, а плотность воло-
сяного покрова (число волос на 4 мм2) рассчитывалась из n = 25.

Категория волос n Число волос на 4 мм2 Длина волоса, мм Толщина волоса, мкм Число сегментов

Спина
Направляющий 17 3.6 ± 0.2 5.1 ± 0.06 50.0 ± 0.3 1
Остевой I 25 114.0 ± 4.0 4.2 ± 0.01 50.0 ± 0.4 3
Остевой II 25 89.8 ± 5.7 4.0 ± 0.05 27.2 ± 0.4 4
Пуховой 25 235.3 ± 7.1 3.6 ± 0.02 12.6 ± 0.1 4

Бок
Направляющий 16 2.3 ± 0.1 4.7 ± 0.03 49.9 ± 0.5 1
Остевой I 24 94.6 ± 5.7 4.3 ± 0.04 49.7 ± 0.6 3
Остевой II 25 66.3 ± 6.5 4.1 ± 0.09 26.1 ± 0.4 4
Пуховой 26 232.4 ± 5.7 3.4 ± 0.01 9.8 ± 0.2 4

Брюшко
Направляющий 18 2.0 ± 0.1 4.4 ± 0.04 49.8 ± 0.6 1
Остевой I 25 169.2 ± 6.7 4.1 ± 0.04 49.7 ± 0.4 3
Остевой II 24 83.6 ± 4.9 3.6 ± 0.03 28.0 ± 0.3 4
Пуховой 23 224.6 ± 7.1 3.3 ± 0.01 10.2 ± 0.1 4

Таблица 3. Характеристика зимней шерсти обыкновенной бурозубки

Категория волос n Число волос на 4 мм2 Длина волоса, мм Толщина волоса, мкм Число сегментов

Спина
Направляющий 16 4.1 ± 0.3 8.5 ± 0.09 30.2 ± 0.2 1
Остевой I 20 119.2 ± 3.1 7.5 ± 0.08 30.1 ± 0.6 6
Остевой II 20 135.6 ± 5.0 7.0 ± 0.08 25.4 ± 0.4 7
Пуховой 24 264.2 ± 5.1 6.2 ± 0.03 7.2 ± 0.3 7

Бок
Направляющий 15 3.0 ± 0.1 8.5 ± 0.06 30.1 ± 0.3 1
Остевой I 16 117.0 ± 4.2 7.1 ± 0.05 30.0 ± 0.5 6
Остевой II 18 104.2 ± 3.6 6.9 ± 0.03 25.2 ± 0.3 7
Пуховой 21 205.4 ± 3.9 5.9 ± 0.02 7.2 ± 0.4 7

Брюшко
Направляющий 17 2.3 ± 0.1 7.9 ± 0.09 31.0 ± 0.4 1
Остевой I 24 122.3 ± 3.3 6.1 ± 0.07 30.2 ± 0.1 6
Остевой II 26 141.7 ± 5.1 5.6 ± 0.05 25.1 ± 0.8 7
Пуховой 22 299.1 ± 5.0 4.6 ± 0.02 7.4 ± 0.6 7
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Плотность волосяного покрова. Шерсть буро-
зубки довольно густая (табл. 2 и 3), зимняя
шерсть гуще летней, причем плотность волос из-
меняется по сезонам в основном за счет пуховых
волос при сравнительно одинаковым количестве
остевых и направляющих. Наблюдающееся на
протяжении всей жизни зверька закономерное
изменение густоты волос при постоянном числе
волосяных фолликулов Боровский (Borowski,
1958) связывает с эффектом Денеля – изменени-
ем массы и общей поверхности тела животных по
сезонам (проявление зимней депрессии). Плот-
ность волос на различных участках шкурки не-
одинакова. Общее число их на брюшке больше,
чем на спине и боках. Причем пуховых волос в 2–
3 раза больше, чем остевых. Направляющие воло-
сы встречаются по всей шкурке, но их очень не-
много, всего 2–3 волоска на каждые 470–500 во-
лос других категорий.

Толщина волос. Волосы разных типов значи-
тельно различаются по толщине (табл. 2, 3). При
этом пуховые волосы не только гораздо тоньше
остевых и направляющих, но и наиболее выраже-
ны по этому признаку. Так, если ширина ланце-
товидного апикального сегмента летнего пухового
волоса варьирует от 4.5 до 5.0 мкм при коэффици-
енте вариации (CV) 3.9%, то у остевых II порядка –
от 26.0 до 28.7 мкм и CV составляет 13.6%.

В результате осенней линьки волосы всех кате-
горий становятся гуще, тоньше и почти в 2 раза
длиннее. Ширина апикальной гранны ости I не
превышает зимой 29–30 мкм, ости II порядка –
24.8–26, пухового волоса – 7.2–7.4 мкм. Летом
соответствующие показатели – 49.7–50.0, 26.1–
28.0 и 9.8–12.6 мкм. В то же время относительная
толщина сердцевины от лета к зиме заметно уве-
личивается: от 50–63% в бесснежный период до
62–84% зимой (табл. 1).

Длина волос. Измерение длины волос прово-
дилось в естественном их положении, без предва-
рительного распрямления. В соответствии с по-
лученными данными по высоте шерсти (рис. 1Б),
на шкурке бурозубки можно выделить четыре зо-
ны. Первая зона расположена на крестце, где во-
лосы достигают максимальной длины и густоты
(остевые зимнего меха составляют в среднем
8.3 мм). Вторая зона, с длиной волос 7.5 мм, зани-
мает почти всю шкурку. Третья зона узкой поло-
сой охватывает вторую (длина остевых 7.1 мм), а
четвертая – всю вентральную сторону тела, где
длина волос наименьшая (в среднем 6.1 мм). Ви-
ды, у которых, как и у обыкновенной бурозубки,
наиболее длинный волос растет в области крест-
ца, по данным Церевитинова (1958), должны от-
носиться к группе с сакральным типом волосяного
покрова, характерным в основном для наземных
млекопитающих. Однако сравнительно неболь-
шая разница в длине волос на различных участках

шкурки (зонах) позволяет отнести изучаемый вид
к формам с эквальным (равномерным) типом то-
пографии волосяного покров, чаще всего встре-
чающимся у типичных подземных животных.
На наш взгляд, эти два типа топографии опушен-
ности тела применительно к исследуемому виду
вполне можно объединить. В этом случае харак-
тер распределения волос на шкурке бурозубки, а
возможно и других мелких насекомоядных, веду-
щих норно-подземный образ жизни, следует от-
носить к промежуточному сакро-эквальному типу.

Волосяной покров зверьков, отловленных ле-
том, значительно ниже, чем у зимних. Пуховые
волосы, входящие в состав летнего меха, – четы-
рехсегментные, зимнего меха – семисегментные,
остевые соответственно трех- и шестисегмент-
ные. Высота остевого волоса летом достигает в
среднем 4.2 мм при длине эпикального сегмента
2.6 мм. Зимой – соответственно 7.5 и 2.8 мм. Та-
ким образом, зимняя шерсть длиннее летней в
1.8–2 раза, тогда как длина концевого сегмента
изменяется незначительно. Это относится и к
другим категориям волос (табл. 2, 3). Причем се-
зонные изменения высоты волосяного покрова
связаны не только с изменением числа сегментов,
но и их длины. Удлинение к зиме характерно и
для направляющих волос, у которых, как уже от-
мечалось, отсутствует сегментация. Летом длина на-
правляющих на спине составляет в среднем 5.1 мм,
а зимой – 8.5, т.е. в 1.6 раза больше, на боку: ле-
том – 4.7 мм, зимой – 8.5, или в 1.8 раза длиннее.

Теплозащитные свойства покровов. О теплоза-
щитных качествах шерсти зверьков мы судили по
коэффициенту теплопроводности сухих коллек-
ционных шкурок, измеренному, как уже говори-
лось выше, с помощью специального прибора
ИТ-3 (табл. 4). Между тем известно, что теплоза-
щитные свойства волосяного покрова млекопи-
тающих зависят главным образом не от суммар-
ной массы волос, а от слоя неподвижного (инерт-
ного) воздуха, находящегося между волосами.
Количество же этого воздуха определяется их гу-
стотой, толщиной и длиной, а также структурой
(“распушенностью”) волосяного покрова. Чем
больше распушенность (несминаемость) щерсти,
чем тоньше и длиннее волосы, тем больше воз-
душная прослойка между волосками и, следова-
тельно, лучше сохраняется тепло. Нельзя забы-
вать и о той роли, которую играет в этом процессе
специальная кожная мускулатура, отвечающая за
сохранение волос в поднятом состоянии, а значит
и за теплозащитную функцию (Соколов, 1973).

Сохранение тепла зависит, правда в гораздо
меньшей степени, и от инертного воздуха, заклю-
ченного в сердцевине волос (а его тем больше,
чем сильнее развита сердцевина), а также в порах
кожной ткани, а значит от ее толщины и плотно-
сти. Обусловленность теплозащитных свойств
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волосяного покрова обыкновенной бурозубки
определенными морфологическими характери-
стиками и общим состоянием наружных покро-
вов подтверждается нашими исследованиями
теплопроводности сухих коллекционных шку-
рок, относящихся к трем периодам: лету, зиме и
периоду осенней линьки (табл. 4).

При этом обнаруженные различия в коэффи-
циентах теплопроводности шкурок мы объясня-
ем указанными выше особенностями кожно-во-
лосяного покрова. Чем длиннее, тоньше и гуще
волосы и чем толще кожа, тем ниже коэффици-
ент теплопроводности и, следовательно, выше
теплоизоляционные свойства покровов. При
этом, как показали результаты измерений, шкур-
ки животных в период линьки удерживают тепло
не только не хуже, но даже лучше шкурок живот-
ных, находящихся в состоянии покоя. Именно
линные шкурки характеризуются наименьшими
коэффициентами теплопроводности, на втором
месте – шкурки зимних зверьков, на третьем –
летних. Более высокие теплоизоляционные каче-
ства шкурок линяющих зверьков объясняются
несколькими причинами. (1) Кожа у них прибли-
зительно в 5 раз толще, чем в период покоя;
(2) Плотность шерсти на линной шкурке возрас-
тает за счет совмещения не выпавших еще старых
волос с пробивающимися новыми; (3) К объему
термоизолирующего воздуха, складывающегося
из неподвижного воздуха, находящегося между
волосками, и инертного – в сердцевине старых и
новых волос, прибавляется инертный воздух
сердцевины растущих волос, а также дополни-
тельный воздух, скапливающийся в пазухах и
просто в утолщающейся и расслаивающейся в пе-
риод линьки кожной ткани. Таким образом, во
время линьки механизмы физической терморегу-
ляции не только не утрачивают своего значения,
а, напротив, служат важным звеном в поддержа-
нии оптимального температурного гомеостаза
зверьков и снижают непроизводительные траты
энергии и потери тепла в сложные для животных
переходные периоды.

Линька. Согласно данных многих авторов
(Огнев, 1950; Павлова, 1951; Фадеев, 1955; Мар-
вин, 1966, 1966а, 1969, 1974; Крыльцов, 1958, 1959,
1962, и др.), у млекопитающих первыми во время

линьки развиваются обычно направляющие и
остевые волосы. У бурозубки же очередность по-
явления волос разных типов проследить затруд-
нительно. На разных стадиях смены волос в их
коже одновременно обнаруживаются крупные
фолликулы будущих направляющих и остевых
волос и более мелкие фолликулы – пуховых.
Позднее, когда становятся заметны уже хорошо
сформированные концевые сегменты волос всех
категорий и они пробиваются наружу, мездра на-
чинает постепенно светлеть и утончаться.

Как видно из приведенных в табл. 5 данных,
первая линька прибылых бурозубок, покинувших
гнезда, происходит только осенью – в сентябре–
октябре. Первые сеголетки с темными пятнами
на мездре, занимающими 20–90% площади
шкурки (в среднем 46%), встречались начиная с
десятых чисел сентября (11.09.1959, 12.09.1970,
14.09.1975, 11.09.2009), во второй декаде этого ме-
сяца линяло уже более 60% исследованных зверь-
ков, а в третьей – 80%, причем интенсивность
линьки (здесь и далее под термином “интенсив-
ность” понимается относительная площадь шкур-
ки, затронутая линькой, т.е. пигментированием)
составляет в среднем 63%. В октябре линька при-
былых продолжается. В первой декаде этого ме-
сяца линяет 85% исследованных обыкновенных
бурозубок с интенсивностью от 8 до 100, в сред-
нем 73%, а во второй – 50%, со средней интенсив-
ностью 68% (3–100%). В третьей декаде октября
линька прибылых заканчивается. Из 28 добытых
в этот период зверьков линяло только 7 (25%),
средняя интенсивность 18%. Последние линяв-
шие молодые со шкурками, пигментированными
на 3–5%, были пойманы 3 и 6.09.1969, 30.09.1975
и 1.09.2009. Волосы на шкурках прибылых зверь-
ков, отловленных в начале ноября, были разны-
ми, т.е. на одной и той же шкурке можно было
встретить и летние зрелые волосы с луковицами
закрытого типа, и волосы на стадии роста (интен-
сивно пигментированная прикорневая часть
стержня волоса, луковица открытого типа), и зре-
лые зимние волосы: шестисегментные остевые I,
семисегментные остевые II и пуховые – все с за-
крытыми луковицами. Летние волосы постепен-
но выпадают, что подтверждается отсутствием их
на шкурках зверьков из зимних и ранневесенних
сборов, шерстный покров у таких землероек це-
ликом состоял из зимних волос. Все это свиде-
тельствует о полной смене волосяного покрова,
происходящей в период осенней линьки.

Следует отметить и необычайную стабиль-
ность сроков осенней линьки молодняка, кото-
рые с удивительным постоянством повторяются
из года в год. Отсутствуют и географические раз-
личия. В Англии, Нидерландах, Германии, Фин-
ляндии и различных областях России (в Сибири,
Московской обл., в Татарии и т.д.) осенью линька
сеголеток происходит в одни и те же сроки –

Таблица 4. Коэффициент теплопроводности (10–3 Вт/м К)
шкурок обыкновенной бурозубки

Примечания. Зверьки, добытые осенью, находились в состо-
янии линьки.

Сезон n Пределы M ± m

Лето 16 38.2–50.0 47.6 ± 0.8
Зима 15 35.0–46.4 37.4 ± 0.6

Осень 12 33.1–41.2 34.7 ± 0.5
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в сентябре–октябре (Огнев, 1928; Формозов,
1948; Dehnel, 1949; Crowcroft, 1957; Строганов,
1957; Попов, 1960; Skaren, 1964, 1973; Michielsen,
1966; Borowski, 1968).

Летней “промежуточной” линьки молодых бу-
розубок, о которой по наблюдениям в Германии
пишет Штейн (Stein, 1954), мы не обнаружили.
Из 1247 сеголеток, пойманных в июне–августе,
лишь у 28 (2.2% от числа просмотренных) име-
лась темная “точечная” пигментация на мездре
(интенсивность линьки не более 1%). Других
признаков линьки, в частности роста нового во-
лоса, у них не было, так что считать их линяющи-
ми, очевидно, нет оснований.

Имеющийся в нашем распоряжении материал
позволяет установить приблизительный порядок
смены волос на различных участках шкурки во
время осенней линьки сеголеток (рис. 3). Судя по
этим данным, начинается она обычно на спине у
огузка и распространяется вперед к голове, пере-
ходя постепенно на бока и брюшко. Казалось бы,

и волосы соответственно должны заканчивать
рост сначала на спине, а в последнюю очередь на
брюшке, однако при тщательном исследовании
ноябрьских шкурок зрелые зимние волосы были
обнаружены одновременно и на верхней, и на
нижней стороне тела (на линии середины тулови-
ща). Возможно, это объясняется тем, что волосы
всех категорий, растущие на спине, обычно пре-
восходят по длине волосы на брюшке. Поэтому
волосы на спине, хотя и пробиваются раньше,
окончательной зрелости достигают одновремен-
но с волосами брюшка (более длинные волосы
дольше растут). Описанный выше порядок осен-
ней линьки не всегда бывает достаточно четким
еще и потому, что картина затушевывается неод-
новременным вступлением зверьков в линьку, а
также многочисленными индивидуальными от-
клонениями.

Весенняя линька у зимовавших зверьков
обыкновенной бурозубки начинается в условиях
Карелии во второй половине апреля и заканчива-

Таблица 5. Интенсивность линьки обыкновенных бурозубок в Карелии по месяцам

Примечания. * Случаи точечной линьки при общей площади пигментированной шкурки, не превышающей 1% от площади
всей шкурки.

Месяц

Самцы Самки

Число 
исследованных 
зверьков, экз.

из них 
линяющих, %

Относительная 
площадь 

пигментированной 
шкурки, % 

от площади всей 
шкурки

Число 
исследованных 

зверьков

из них 
линяющих, %

Относительная 
площадь 

пигментирован
ной шкурки, % 

от площади 
всей шкурки

Прибылые
VI 15 8.8* <1 14 21.4* <1
VII 310 2.2* <1 249 5.2* <1
VIII 328 0.3* <1 331 0.9* <1
IX 105 74.3 56 62 71.0 56
X 31 71.0 67 52 65.4 46
XI 18 11.1* <1 22 4.5* <1
XII 17 24.6* <1 13 38.5* <1

I 14 – – 13 – –
II 16 12.5* <1 1 – –
III 14 – – 14 – –

Зимовавшие
IV 15 6.7 20 3 33.3 30
V 7 47.0 50 7 28.5 90
VI 29 24.1 17 14 14.2 3
VII 48 14.6 6 61 16.5 9
VIII 19 31.6 2 45 9.7 22
IX 4 50.0 28 11 – –
X 3 66.6 100 6 50.0 <1
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ется в первой декаде мая (табл. 5), т.е. проходит в
те же сроки, что и в других частях ареала (Огнев,
1928; Формозов, 1948; Dehnel, 1949; Stein, 1954;
Строганов, 1957; Попов, 1960; Skaren, 1964, 1973).
Лишь Кроукрофт (Crowcroft, 1957) и Боровский
(Borowski, 1968) указывают для бурозубок Англии
и Польши более ранние даты начала весенней
линьки – первую декаду марта.

В мае землеройки Карелии линяют с наиболь-
шей интенсивностью. 35% добытых в этом меся-
це бурозубок имели темную мездру на большей
части шкурки (средняя интенсивность 50–90%) и
подрастающий летний волос. Между тем в апреле
линял лишь один из 18 осмотренных зверьков
(5%), а остальные находились в зимнем мехе.
Сроки начала линьки варьируют по годам в зави-
симости от хода весны и состояния популяции.
В годы с ранней и дружной весной (1959, 1979,
1981–1982, 1970, 1974, 1986, 1989, 1992, 1998–1999,
2005 и 2009–2010 гг.) первые линяющие особи ло-
вились уже в 20-х числах апреля, а при поздней
холодной и затяжной весне (1961–1962, 1966,
1974, 1978, 1987–1988, 1990, 2002–2003, 2006 гг.) –
не ранее начала–середины мая.

О топографии (порядке смены волос) весен-
ней линьки можно судить по характерному рас-
положению линных пятен на мездре и подросту
новых летних волос на фоне зимних. Начинается
процесс в паховой области, постепенно распро-
страняется по животу к передней части тела, а за-
тем идет на бока и внутреннюю сторону бедер,
переходит на пояснично-крестцовую область и
голову и заканчивается на спинной стороне (рис. 4).
Это первый этап весенней линьки, приходящий-
ся на конец апреля–первую декаду мая. Во вто-
рой половине мая наблюдается следующая фаза
весенней линьки, для которой характерен проти-
воположный порядок смены волос. Начинается
она около крестца, идет вдоль хребта к голове, за-
тем опускается на бока и брюшко и заканчивается
в паховой области, а у самцов также вокруг боко-
вых желез. Других различий в ходе линьки у сам-
цов и самок не отмечено. Нет половых различий
и в сроках линьки.

Рассмотренная выше картина двухэтапной ве-
сенней линьки перезимовавших зверьков по сро-
кам и направлению соответствует первой и вто-
рой весенним линькам, описанным Боровским
(Borowski, 1968, 1973). Различна лишь трактовка
этого явления. По Боровскому, у каждого зимо-
вавшего зверька бывают две следующие друг за
другом, но разграниченные во времени, весенние
линьки I и II, при которых смена волос идет в
противоположных направлениях: сначала от жи-
вота к спине, а затем от спины к животу. Мы же
считаем, что каждому зверьку свойственна лишь
одна обычная весенняя линька, а не совпадение
ее сроков и хода у отдельных особей объясняется

их принадлежностью к различным возрастным
генерациям. Первыми начинают линьку зверьки
прошлогодних весенних пометов, т.е. более стар-
шие по возрасту. Они и образуют мнимую первую
весеннюю линьку. Что же касается второго этапа
весенней линьки (по Боровскому, это вторая ве-
сенняя линька), то она соответствует массовой
линьке особей поздних (летних) генераций. Ина-
че говоря, зимовавшие бурозубки вступают в ве-
сеннюю линьку в зависимости от своего кален-
дарного возраста как бы поэтапно. Это и создает
ложное впечатление о существовании у одного
зверька двух весенних линек. К отрицанию их ре-
альности приходят и некоторые другие исследо-
ватели (например, Hyvärinen еt al., 1971).

Требует пояснения сравнительно небольшая
доля линяющих особей в наших весенних сборах
(за апрель–май – всего 21.8%). Причин здесь не-
сколько. (1) Прежде всего, нельзя забывать о том,
что сами учеты и сборы зверьков в весенний пе-
риод нам удавалось проводить далеко не каждый
год, так что материал за этот сезон (как и за зиму)
в целом оказался немногочислен; (2) Это частич-
но обусловлено большой индивидуальной скоро-
стью линьки. Специальные наблюдения показа-
ли, что одна отдельно взятая землеройка может
сменить весь свой волосяной покров за 2–5 дней
(Wilcke, 1938; Borowski, 1964). А это вообще обу-
словливает достаточно низкую вероятность отло-
ва линяющих особей; (3) Весенняя линька зверь-
ков нередко перемежается паузами (по Боровско-
му, это так называемая “прерванная” линька).
Мездра в этих случаях непигментированная, хотя
смена волосяного покрова еще не закончилась, о
чем говорит наличие зимних и летних волос на
одной и той же шкурке. Такие животные тоже не
попадают в категорию линяющих; (4) Относи-
тельно небольшая доля линяющих зверьков в ве-
сенних уловах может быть отнесена за счет их по-
ниженной в этот период активности. Передвиже-
ния животных с утолщенной в результате линьки
в 4–5 раз кожей, по-видимому, сравнительно бо-
лее ограничены, поэтому вероятность их отлова
уменьшается (Borowski, 1968).

В результате весенней линьк у бурозубок про-
исходит замена зимних волос (шестисегментной
ости I, семисегментной ости II и семисегментных
пуховых) летними: трехсегментной остью I, четы-
рехсегментной остью II и четырехсегментным пу-
хом. Соответственно изменяется и длина волос
(табл. 2, 3).

К концу мая весенняя линька у бурозубки за-
канчивается, и зверьки добываются уже без пиг-
ментации на мездре, с коротким летним мехом.
Самая поздняя дата поимки самки с признаками
начала весенней линьки 4.06.1967 г. Со второй де-
кады июня по середину сентября мех бурозубки,
по-видимому, находится в состоянии покоя, о



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 4  2021

СТРОЕНИЕ, ТЕПЛОЗАЩИТНЫЕ СВОЙСТВА И ЛИНЬКА 431

чем свидетельствуют тонкая, светлая мездра, от-
сутствие линных пятен и прекращение роста во-
лос всех категорий. На зрелость волос указывают
луковицы: они закрытого типа.

Нормальной осенней линьки у зимовавших
бурозубок не наблюдается, однако у них бывает
так называемая старческая (сенильная – “проме-
жуточная”, или “остаточная”) летне-осенняя
линька, заключающаяся в росте нового коротко-
го летнего волоса на некоторых частях тела, боль-
шей частью по его дорсальной стороне (Borowski,
1963). Длится эта линька с июня по октябрь, при-
чем у одних особей она может проявиться сразу
после завершения весенней линьки, а у других
зверьков – после большого перерыва. В соответ-
ствии с этим намечается два пика интенсивности
старческой линьки: в июне и в октябре, когда до-
ля линяющих животных достигает 30–60%;
в остальные месяцы она обычно не превышает
25% (табл. 5).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполненное исследование посвящено обык-

новенной бурозубке – одному из наиболее ти-
пичных представителей обширной экологиче-
ской группы норно-наземных млекопитающих,
или, как их еще называют, полунорников, мелких
зверьков, обитающих в лесной подстилке и ходах
неглубоких нор, но нередко появляющихся и на
поверхности почвы. Этот вид землероек имеет
общие, свойственные всем представителям груп-
пы мелких насекомоядных млекопитающих при-
знак – волосяной покров образован прямыми на-
правляющими, “шиловидными” отчетливо сег-
ментированными остевыми двух размерных
порядков и пуховыми (“зигзаговидными”). Стер-
жень остевого волоса имеет чередующиеся рас-
ширения и продольные повороты (на 180°), нако-
нец, вдоль стержня остевого волоса со всех четы-
рех сторон проходят характерные именно для
землероек и имеющие таксономическое значение
продольные желобки разной глубины и конфигу-
рации. Стержень состоит из трех слоев, волосы же
имеют относительно небольшую длину и толщи-
ну, окраска зональная, своеобразна сезонная из-
менчивость. Кроме того, в строении ее наружных
покровов выявлены специфические признаки,
носящие явно адаптивный характер. По образу
жизни, среде обитания, а значит и по строению
волос, землеройковые, к которым относится и
исследуемый вид, совмещают в себе многие чер-
ты, характерные как для настоящих наземных,
так и для специализированных подземных млеко-
питающих, и по существу представляют собой пе-
реходный адаптивный тип. Обитая в умеренной и
особенно холодной климатических зонах, в усло-
виях постоянных низких температур, эти зверьки
приобрели легкий, не мешающий движениям, но

достаточно “теплый”, с высокими термоизоля-
ционными свойствами волосяной покров, харак-
теризующийся умеренной густотой и длиной во-
лос, неравномерностью опушения отдельных ча-
стей тела, булавовидной удлиненной апикальной
гранной, слабой извитостью основания волоса и
несколько более сильным, чем у других групп,
развитием сердцевинного канала.

Сами по себе волосы, как известно, не могут
быть хорошим термоизолятором из-за относи-
тельно высокой теплопроводности их рогового
вещества. Решающее значение в теплозащите,
помимо “инертного” воздуха, заключенного в
сердцевине волос, имеет так называемый “непо-
движный” воздух, образующийся в шерстном по-
крове между волосами благодаря максимальному
исключению конвекционных токов (Соколов,
1973). У землероек-бурозубок удержанию тепло-
защитного слоя воздуха способствует сама струк-
тура меха – одиночное, перпендикулярное к по-
верхности кожи расположение волос, их сегмен-
тация, извитость, дифференциация на категории.
Разделяя пух и прикрывая его сверху, остевые и
направляющие волосы не только предохраняют
мех от сминания и свойлачивания, но и препят-
ствуют выдуванию теплоизолирующего воздуха.
Следовательно, обладая сравнительно слабо
(в сравнении, например, с полевками) развитой
сердцевиной волос, но зато гораздо большей их
прочностью (за счет утолщения коркового слоя),
землеройки компенсируют недостаточное коли-
чество “инертного” воздуха в сердцевине повы-
шенным содержанием “неподвижного” воздуха в
толще меха. В результате коэффициент теплопро-
водности их шкурок даже меньше, чем у грызунов.

Внутренняя микроструктура волос землероек
также весьма своеобразна и связана со сложно-
стью жизни в приземном слое воздуха. Сердцеви-
на узкая или прерывистая в самых узких местах
перетяжек стержня, что придает волосу особую
прочность. Обширная полость стержня перегоро-
жена равномерно распределенными относитель-
но толстыми поперечными балками – дисками,
также выполняющими важную адаптивную функ-
цию (Соколов, Чернова, 1998).

Существенным дополнительным компонен-
том физической терморегуляции мелких норно-
наземных млекопитающих служит и неравномер-
ность опушения отдельных участков тела. Об-
ласть спины, подвергающаяся у этих животных
наибольшему охлаждению, покрыта самой высо-
кой и густой шерстью, а на более скрытой и, сле-
довательно, лучше защищенной от холода брюш-
ной стороне тела волосяной покров значительно
реже и ниже, чем на хребте и боках.

Наконец, у мелких насекомоядных млекопи-
тающих волосяной покров выполняет также важ-
ную функцию защиты кожи от механических по-
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вреждений. Благодаря амортизационным свойствам
он смягчает давление окружающего субстрата,
которое постоянно приходится испытывать мел-
ким зверькам при продвижении в узких ходах
нор, лесной подстилке и переплетении трав. При
этом функция механической защиты волосяного
покрова вступает отчасти в противоречие с функ-
цией термоизоляции (Соколов, 1973). Наиболь-
шей прочностью обладают у землероек волосы со
слабо развитой сердцевиной, однако с ее умень-
шением ухудшаются их термоизоляционные
свойства. Разрешается это противоречие не-
сколькими путями. Один из них заключается в
увеличении густоты таких тонкосердцевинных
волос, что улучшает термозащитные качества
шерсти без ущерба для его механических свойств.
Второй путь – дифференциация волосяного по-
крова, при которой функцию механической за-
щиты берут на себя направляющие и остевые во-
лосы, а терморегуляционную – пуховые. Нако-
нец, третий путь связан с различиями в строении
волоса на разных участках его длины. При этом
особое значение для защиты шерсти от вытира-
ния приобретают у землероек бессердцевинные
кончики волос, обладающие более высокими ме-
ханическими свойствами благодаря хорошо раз-
витому корковому слою. Большой прочностью на
излом отличаются и другие зауженные участки
волоса с отсутствием или слабым развитием серд-
цевины. В этих местах стержень, не ломаясь, лег-
ко сгибается в любую сторону, обеспечивая воло-
су землероек эластичность и предохраняя его от
повреждений. У остевых волос полевок таких
участков (их называют перетяжками) обычно два –
у основания и перед гранной, а у землероек боль-
ше – от 3 до 9 в зависимости от вида зверька и се-
зона года.
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STRUCTURE, HEAT PROTECTIVE PROPERTIES AND MOLTING
IN THE COMMON SHREW (SOREX ARANEUS)

E. V. Ivanter1, 2, *
1Petrozavodsk State University, Petrozavodsk, 185910 Russia

2Karelian Scientific Center, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185035 Russia
*e-mail: Ivanter@petrsu.ru

Based on studies of the hair coat, its heat conductivity, and the histological and fine structure of hair shafts,
all performed using 86 skins of the Common Shrew, adaptive features of its fur associated with its land burrow
lifestyle in the conditions of a constant heat deficit are revealed. Living mainly in forest litter and inside pas-
sages of shallow burrows, but often appearing also on the soil surface, in the course of evolution this species
has acquired a light, but rather warm hair coat not interfering with movements, showing high heat-insulating
properties, characterized by moderate hair thickness and length, an irregular pubescence of certain body
parts, club-shaped apical segments of the shafts, weakly curved hair bases, and the core canals more strongly
developed compared to other groups of mammals. In spite of the abundant fatty grease, the increased strength
of a hair and its ability to bend and fit in any direction, the fur of the shrews, due to constantly being in contact
with the soil, is wiped off quite quickly. Its timely restoration is served by the so-called additional molting, in
particular two processes of changing the coat following the spring, different in nature, timing and direction
in which they occur.

Keywords: fur density, topography, hair length, hair thickness, stem fine structure, heat conductivity, organ-
ogenesis
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Исследовали 5500 пар рисунков жевательной поверхности первого нижнего щечного зуба на левой
и правой ветвях нижней челюсти особей, относящихся к одиннадцати видам серых полевок
Microtus s. l. Выявлено 57 различных морфотипов m1 и 229 их различных сочетаний. Редкие морфо-
типы (встретившиеся суммарно с обеих сторон менее 5 раз) исключены из дальнейшего анализа.
Оставшиеся морфотипы (34 различных, 199 сочетаний, всего 5466 пар) сгруппировали в таблицу со-
пряженности и применили к ней кластерный анализ. Кластерный анализ симметризованной табли-
цы сопряженности позволяет интерпретировать визуальную классификацию морфотипов с онтоге-
нетических, точнее, морфогенетических позиций. Выявилось пять морфотипических кластеров,
которые различаются по степени сложности морфотипов и соответствуют определенным видам се-
рых полевок. Расстояния между морфотипами внутри кластеров существенно ниже, чем межкла-
стерные расстояния, что свидетельствует о наличии модульности в системе морфотипической
изменчивости исследованных видов. Модули сформированы по онтогенетическому сходству, по-
скольку получены из данных по флуктуирующей асимметрии морфотипов. Морфотип, как отдель-
ная морфологическая структура, также имеет свою собственную модульную структуру, состоящую
из двух подмодулей, соответствующих морфогенетическому механизму его усложнения.

Ключевые слова: морфотипы щечных зубов полевок, таблица сопряженности, флуктуирующая
асимметрия, модульная структура
DOI: 10.31857/S0044513421040085

Жевательная поверхность первого нижнего
щечного зуба (m1) некорнезубых полевок пред-
ставляет собой последовательность дентиноэма-
левых полей, соединенных друг с другом вдоль
продольной оси зуба, и ее рисунок характеризует-
ся высокой изменчивостью. Похожие друг на дру-
га рисунки (морфотипы) обычно, с неизбежной
долей субъективности, выделяют визуально, и со-
вокупность таких морфотипов образует ту или
иную классификацию. В классификациях тради-
ционно учитывают количество и тип замкнутых
полей, а также число входящих и выступающих
углов на внутренней и внешней сторонах зуба,
так называемую-складчатость (Ангерманн, 1973;
Большаков и др., 1980; Поздняков, 1995; Васи-
льев, Васильева, 2009). Морфотипы различаются

по частоте встречаемости у разных видов, поэто-
му они могут иметь определенное диагностиче-
ское значение (Ангерманн, 1973; Малеева, 1976;
Большаков и др., 1980; Поздняков, 1995; Васи-
льев, Васильева, 2009; Лисовский и др., 2018).

У полевок с правой и левой стороны челюсти в
большинстве случаев формируются одинаковые
морфотипы m1. Однако достаточно часто встре-
чаются и разные морфотипы, т.е. асимметричные
сочетания (Ангерманн, 1973; Еремина, 1974;
Смирнов, Бененсон, 1980; Малеева, 1982; Кова-
лева и др., 2002; Поздняков, Сенотрусова, 2006;
Поздняков, 2007, 2010, 2011; Васильев, Васильева,
2009; Kovaleva et al., 2013). Поскольку наблюдае-
мая асимметрия морфотипов m1 может склады-
ваться из разных по своей природе асимметрий

УДК 575.21:591.471.4:599.323.43
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(направленной, флуктуирующей и антисиммет-
рии), их следует разделять и рассматривать от-
дельно (Захаров, 1987; Ковалева и др., 2002; Palm-
er, Strobek, 2003; Kovaleva et al., 2013).

Традиционно считается, что флуктуирующая
асимметрия отражает в целом несбалансирован-
ность генных регуляций внутри организма, не-
способность компенсировать средовые и генети-
ческие воздействия в ходе развития и напряжен-
ность отношений в системе “организм–среда”
(Palmer, Strobeck, 1986; Захаров, 1987; Parsons, 1990,
1992; Dongen, 2006; Klingenberg, 2015). Для выде-
ления флуктуирующей асимметрии можно вос-
пользоваться методами статистического анализа
таблиц сопряженности признаков (Кульбак, 1967).
В этом случае частоты парных встреч правых и ле-
вых морфотипов, представленные в виде таблицы
сопряженности, усредняются относительно диа-
гонали таблицы. Симметризованное представление
изменчивости морфотипов в таблице сопряжен-
ности отражает только флуктуирующую асим-
метрию. Поэтому кластерный анализ симметри-
зованной таблицы сопряженности позволяет
интерпретировать визуальную классификацию
морфотипов с онтогенетических, точнее, морфо-
генетических позиций.

Морфологами давно замечено, что признаки,
связанные онтогенетически и/или функциональ-
но, коррелируют более тесно, чем любые другие
(Olson, Miller, 1958). В настоящее время такие на-
боры интегрированных признаков называются
“модулями”. Ключевым свойством модульных
систем является то, что они обладают сильными и
разнообразными внутренними взаимодействия-
ми и относительно автономны от других таких же
модульных единиц, с которыми они связаны в
меньшей степени. Поэтому они могут не только
функционировать, но и эволюционировать отно-
сительно автономно (Cheverud, 1982; Wagner, Al-
tenberg, 1996; Magwene, 2001; Winther, 2001). Воз-
никновение новых модулей в эволюции может
происходить путем дробления одной большой
группы признаков на несколько новых, более
мелких, при разрыве внутримодульных взаимо-
действий (Wagner, 1996; Wagner, Altenberg, 1996).
Новые модули могут затем изменяться независи-
мо друг от друга, тем самым увеличивается эво-
люционный потенциал системы. Периодический
“развал” модулей препятствует процессам кана-
лизации развития и генетической плейотропии,
усиление которых с течением времени могло бы
привести к ограничению возможности систем к
эволюционным изменениям (Wagner, Altenberg,
1996). С другой стороны, возникновение новых
модулей в течение эволюционного времени воз-
можно, благодаря созданию новых функциональ-
ных ассоциаций признаков (Wagner, 1996; Wagner,
Altenberg, 1996). Таким образом, эволюционные
эффекты модульной организации живых систем
необходимо рассматривать в двух аспектах: в пре-

делах одного модуля (интеграции) и между раз-
ными модулями (автономия) (Goswami, Polly, 2010).

В многочисленных работах сформулирован
ряд актуальных вопросов, касающихся роли мор-
фологической модульности в эволюции (Raff, Sly,
2000; Schlosser, 2002; Pigliucci, 2003; Колчанов,
Суслов, 2006; Wagner et al., 2007; Klingenberg,
2008, 2014; Kuratani, 2009; Murren, 2012; Goswami
et al., 2014; Rasskin-Gutman, Esteve-Altava, 2014;
Ковалева и др., 2019). В их числе вопросы о широ-
те распространения модульности среди живых
организмов, методах идентификации модулей,
биологических гипотезах возникновения модуль-
ности и интеграции и, наконец, о наиболее ти-
пичных примерах морфологических модулей в
различных организмах и морфологических си-
стемах.

В настоящее время модульная организация
выявлена в самых разных морфологических
структурах. В частности, показана модульная ор-
ганизация нижней челюсти (Ehrich et al., 2003;
Renaud et al., 2012), в составе которой молярный
модуль можно рассматривать в качестве полуав-
тономного (Labonne et al., 2014). Следуя логике
иерархической “вложенности” модулей разного
уровня, в настоящей статье мы рассмотрели взаи-
моотношения процессов модульности и интегра-
ции в системе морфотипической изменчивости m1
серых полевок Microtus s. l. на основании данных
о флуктуирующей асимметрии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследована морфотипическая изменчивость

первого нижнего щечного зуба (m1) одиннадцати
видов серых полевок1 “Microtus” s. l. (номенклату-

1 По восточноевропейской полевке исследован материал,
хранящийся только в Сибирском зоологическом музее, со-
бранный в естественных местообитаниях в трех местах:
Горный Алтай, Онгудайский р-н (1974 г.); Горный Алтай,
Чемальский р-н, хр. Иолго (1974 г.); Кемеровская обл., Ке-
меровский р-н, Рудничный бор (1997 г.). По кариотипиро-
ванным образцам распространение обыкновенной полев-
ки в Зауралье охватывает территорию на восток до линии
Томск–Новосибирск–Онгудай–Монгольский Алтай (Ма-
лыгин, 1983). По имеющимся на настоящий момент дан-
ным восточнее этой линии обитает восточноевропейская
полевка (Моролдоев и др., 2017; Моролдоев, Картавцева,
2017), в том числе и в окрестностях Новосибирска (Яки-
менко, Крюков, 1997). В Европе в зоне совместного обита-
ния видов-двойников восточноевропейская полевка пред-
почитает более влажные и более закрытые местообитания
(Окулова и др., 2008; Баскевич и др., 2012). В Чемаль-
ском р-не Алтая эта полевка отловлена в следующих био-
топах: хвойный лес в долине реки, суходольное березовое
редколесье и низинный заболоченный луг, а в Онгудай-
ском р-не – в заболоченном лесу, в лиственном лесу, на
горном лугу (Юдин и др., 1977), т.е. в биотопах, нехарак-
терных для обыкновенной полевки. Учитывая сказанное,
есть основания полагать, что исследованный нами матери-
ал относится к восточноевропейской полевке. Поэтому
материал, проанализированный ранее (Поздняков, 2011),
следует идентифицировать как относящийся не к обыкно-
венной, а к восточноевропейской полевке.
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ра дана по: Bannikova et al., 2010; Абрамсон, Ли-
совский, 2012) из: Сибирского зоологического
музея ИСиЭЖ СО РАН, Новосибирск; Зоологи-
ческого музея МГУ, Москва; Зоологического ин-
ститута РАН, Санкт-Петербург.

В работе использована авторская методика ви-
зуального описания изменчивости жевательной
поверхности m1 (Поздняков, 1993, 2011). При вы-
делении морфотипов использовали буквенно-
цифровое кодирование. На первом этапе учиты-
вали количество и форму замкнутых дентиновых
полей. В качестве критерия отчленения одного
поля от другого принимали смыкание пристеноч-
ного дентина противоположных сторон зуба в пе-
решейке между полями. На этом этапе выделено
шесть групп морфотипов, обозначенных буква-
ми. Первые четыре буквы соответствуют количе-
ству замкнутых полей треугольной формы: H – 3,
K – 4, M – 5, T – 6. В двух оставшихся группах –
P и Mа − последняя пара полей (считая от задней
непарной петли (ЗНП)) не разделена. В группе P
слиты четвертый и пятый треугольники, в группе
Ma слиты шестой и седьмой треугольники (рис. 1).

На втором этапе к буквенному обозначению
морфотипа слева и справа приписывали числа,
равные количеству изгибов лабиальной и линг-
вальной сторон передней непарной петли (ПНП),

соответственно (рис. 1). Например, кодировка 3H6
обозначает морфотип с тремя замкнутыми тре-
угольными полями, тремя изгибами лабиальной
стороны ПНП и шестью – лингвальной.

Суммарную сложность морфотипов в ряду
H–K–M–T рассчитывали, как сумму числа за-
мкнутых полей (с коэффициентом 3) и числа из-
гибов лабиальной и лингвальной стороны ПНП.
Коэффициент подобрали с учетом того, что при
замыкании треугольника у основания ПНП чис-
ло изгибов ПНП уменьшается на 2, при этом чис-
ло замкнутых полей увеличивается на 1 (рис. 1).
Следовательно, разница в сложности между мор-
фотипами, различающимися на один замкнутый
треугольник, при прочих равных обстоятельствах
должна характеризоваться тремя единицами. По-
этому группам морфотипов серых полевок в каче-
стве показателя сложности поставлены в соответ-
ствие следующие числа: Н – 15, К – 18, М – 21,
Т – 24. Согласно этому алгоритму, суммарная
сложность морфотипа 3H6 равна 24 (=3 + 5 × 3 + 6),
а 3К6 – 27 (=3 + 6 × 3 + 6). Для групп морфотипов
P и Mа, со слитыми четвертым и пятым, а также
шестым и седьмым треугольниками, при разделе-
нии слитых полей образуются два дополнитель-
ных замкнутых треугольника и морфотипы груп-
пы P переходят в группу М, а морфотипы Ма –

Рис. 1. Схема классификации морфотипов m1. В рамке показаны варианты строения передней непарной петли.
ПНП – передняя непарная петля, ЗНП – задняя непарная петля, I–VI – замкнутые треугольники. Остальные пояс-
нения в тексте.
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в теоретически возможную группу с показателем
сложности 27, следующую за Т. Поскольку при
этом количество замкнутых полей увеличивается
на единицу, но не происходит никаких измене-
ний в переднем отделе, то группе Р ставится в со-
ответствие показатель 20 (=21-1). Аналогично,
группе морфотипов Ma – 26 (=27-1).

Таким образом, в рамках данной визуальной
классификации положение любого морфотипа в
пространстве всех возможных морфотипов одно-
значно определяют три параметра: сложность ла-
биальной стороны, сложность замкнутых полей,
сложность лингвальной стороны. Обозначим их
C1ab, Ccf, Clin соответственно. Суммарная слож-
ность морфотипа Сsum = C1ab + Ccf + Clin. В слу-
чае, когда рассматриваются пары морфотипов,
встретившихся у одних и тех же особей, число
признаков удваивается и они получают обозначе-
ния C1abL, CcfL, ClinL, СsumL и C1abR, CcfR,
ClinR, СsumR, соответственно, для левой и правой
стороны челюсти.

Особи старших возрастных групп по строению
моляров существенно не различаются между со-
бой (Voyta et al., 2013). Моляры ювенильных осо-
бей характеризуются тонкой эмалью, плохо выра-
женным пристеночным дентином, почти не вы-
раженным обособлением полей. Поэтому их не
включали в анализ.

Исследовали 5500 пар рисунков жевательной
поверхности первого нижнего щечного зуба на
левой и правой ветвях нижней челюсти особей,
относящихся к одиннадцати видам серых поле-
вок Microtus s. l. Выявлено 57 различных морфо-
типов m1 и 229 их различных сочетаний. Морфо-
типы, встретившиеся суммарно с обеих сторон
менее 5 раз (3H5, 3H6, 4H4, 6H4, 1K7, 3K4, 4K7,
4K8, 2P3, 3P3, 4P4, 2M2, 3M6, 4M6, 1T3, 1T5, 3T3,
3T5, 1Ma1, 1Ma2, 1Ma3, 2Ma3, 3Ma3), исключены
из дальнейшего анализа вместе со своей парой.
После этого осталось 5466 пар рисунков (34 раз-
личных морфотипа, 199 сочетаний, из них 33 сим-
метричных и 166 – асимметричных) (рис. 2). Тем
не менее, симметричные пары вариантов встре-
чаются значительно чаще, чем асимметричные.
Общая по всем видам доля симметричных особей
составила 72.1%, асимметричных, соответствен-
но, 27.9%.

Асимметрия морфотипов и асимметрия слож-
ности морфотипов − не одно и то же. Асимметрия
морфотипов наблюдается, когда слева и справа
есть различия хотя бы по одному показателю
сложности. Под асимметрией сложности в рам-
ках данной статьи мы рассматриваем только
асимметрию суммарной сложности. Одной и той
же суммарной сложности могут соответствовать
несколько разных морфотипов, в том числе из
разных групп. В частности, в нашем случае 34
анализируемым морфотипам соответствуют де-

вять градаций суммарной сложности (23, 24, …, 31)
(табл. 1).

Для каждого вида абсолютная и относительная
частоты (число и доля) совместной встречаемо-
сти вариантов морфотипов m1 с правой и левой
стороны челюсти у одних и тех же особей пред-
ставлены нами в виде квадратных таблиц сопря-
женности2 (Кульбак, 1967; Agresti, 2007), в кото-
рой ключами строк являются идентификаторы
левых морфотипов, ключами столбцов – иденти-
фикаторы правых морфотипов. В каждой видо-
вой таблице сопряженности сумма относитель-
ных частот равна единице.

Объемы видовых выборок сильно различаются
между собой. Так, например, для A. oeconomus n =
= 2568, для M. paradoxus n = 119, для B. juldaschi
n = 120 (табл. 1). Если рассчитать таблицу сопря-
женности по всей выборке, то почти наполовину
она будет состоять из таблицы сопряженности
A. oeconomus. Чтобы скорректировать разницу в
объемах видовых выборок, были вычислены таб-
лицы сопряженности относительных частот по
всем 11 видам полевок и средняя всех таблиц взя-
та в качестве объединенной таблицы сопряжен-
ности. Таким образом, все видовые таблицы со-
пряженности вошли в объединенную таблицу с
равным весом.

Относительная частота каждой пары морфо-
типов wij в клетке объединенной таблицы сопря-
женности была принята в качестве веса этой пары.
Суммарный вес всех пар морфотипов, очевидно,
равен 1. Между всеми восемью показателям визу-
альной сложности морфотипов была рассчитана
матрица коэффициентов взвешенной корреля-
ции (табл. 2) по формуле

где x и y – показатели визуальной сложности для
пары морфотипов (i, j),

 – взвешенные средние показателей x и y.
Проблема уровня значимости была решена

следующим образом. Минимальный объем видо-
вой выборки, n = 119 – у M. paradoxus. Считаем его
нижней оценкой для всей матрицы. Учитываем
общее число коэффициентов корреляции в таб-
лице – 28 – и делаем поправку Бонферрони, т.е.,

2 Таблицы сопряженности для морфотипов m1 и M3 полев-
ки-экономки приведены в работе Ковалевой с соавторами
(2002), а для морфотипов m1 десяти видов серых полевок
приведены в дополнительном файле к статье Ковалевой с
соавторами (2019: https://journals.eco-vector.com/ecolgenet/rt/
metadata/9290/0).
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Рис. 2. Рисунки морфотипов серых полевок с обозначением морфотипического класса (схематично).
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принимаем для уровня значимости p табличное
значение коэффициента корреляции, рассчитан-
ное при pB = p/28. Например, при pB = 0.05 в каче-
стве табличного значения брали 0.286, а не 0.180,
при pB = 1E-10 – 0.587, а не 0.549 и т.д. Для всех

коэффициентов корреляции, превышающих по
модулю 0.587, принимали pB < 1E-10. Понятно,
что при таком упрощенном подходе значимость
полученных коэффициентов корреляции сильно
занижена, но для целей статьи этого вполне до-
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статочно. Для сокращения записи одна звездочка
в показателе степени (*) означает pB < 0.05; (*m) –
pB < 1E-m, где m = 2, 3, …, 10.

Каждая пара различных морфотипов может
появиться на левой и правой стороне челюсти в
любом порядке, например, 2K4–2K5 и 2K5–2K4.
Такой паре морфотипов соответствуют две клет-
ки таблицы сопряженности, симметричные отно-
сительно диагонали таблицы. Частоты встречае-
мости морфотипов в этих клетках могут не совпа-
дать друг с другом, характеризуя направленную
асимметрию. Различия между сторонами в случае
направленной асимметрии считаются генетиче-
ски детерминированными (Захаров, 1987; Palmer,
1996). Направленную асимметрию в таблицах со-
пряженности обычно устраняют усреднением
частот, симметричных относительно диагонали
таблицы (Кульбак, 1967), по формуле

Флуктуирующую асимметрию характеризует
суммарная доля асимметричных пар, которая не
меняется после устранения направленной асим-
метрии. После устранения направленной асим-
метрии и получения симметричной матрицы
каждая строка объединенной таблицы сопряжен-
ности нормировалась на сумму ее значений по
формуле

Сумма значений по строкам таблицы сопря-
женности – это частота встречаемости каждого
морфотипа. После нормировки на сумму разли-
чия между морфотипами характеризуются только
их относительными частотами встречаемости в
парах со всеми морфотипами, независимо от соб-
ственной частоты. Для каждого морфотипа сумма
таких частот равна 1.

' ' ( ) 2.ij ji ij jiw w w w= = +

' ' .ij ij ij
j

p w w= 

Между наборами полученных частот вычисле-
на матрица евклидовых расстояний Кавалли-
Сфорца–Эдвардса (Cavalli-Sforza, Edwards, 1967;
Ковалева и др., 2002) по формуле

Далее к этой матрице расстояний применен
кластерный анализ (Ward, 1963) (рис. 3). Для пяти
полученных кластеров вычислена матрица внут-
ри- и межкластерных средних квадратов расстоя-
ний (Миркин, 1980) (табл. 3).

Таким образом, для данного набора морфоти-
пов получено две классификации: параметриче-
ская, в виде сочетания трех параметров сложно-
сти каждого морфотипа (C1ab, Ccf, Clin), и кла-
стерная – на основе матрицы евклидовых
расстояний между морфотипами. Параметры и их
значения определяются систематиком на основа-
нии визуального сходства морфотипов. Визуаль-
ное восприятие достаточно субъективно. Однако
при любой визуальной классификации появле-

2 2( ) .ij ik jk
k

d p p= −

Таблица 2. Коэффициенты взвешенной корреляции параметров визуальной сложности морфотипов с левой
и правой стороны нижней челюсти

Примечания. * − pB < 0.05; *m − pB < 1E-m, m > 1; pB – уровень значимости с коррекцией по Бонферрони. Жирным шрифтом
выделены корреляции при pB < 1E-10. Подчеркнуты коэффициенты корреляции между парными билатеральными показате-
лями сложности.

All Sp ClabL CcfL ClinL CsumL ClabR CcfR ClinR CsumR

ClabL 1.000 –0.290* 0.104 0.320* 0.887*10 –0.283 0.095 0.244
CcfL –0.290* 1.000 –0.648*10 0.741*10 –0.279 0.956*10 –0.594*10 0.726*10

ClinL 0.104 –0.648*10 1.000 –0.250 0.109 –0.585*9 0.784*10 –0.275
CsumL 0.320* 0.741*10 –0.250 1.000 0.263 0.720*10 –0.293* 0.918*10

ClabR 0.887*10 –0.279 0.109 0.263 1.000 –0.276 0.095 0.324*
CcfR –0.283 0.956*10 –0.585*9 0.720*10 –0.276 1.000 –0.663*10 0.749*10

ClinR 0.095 –0.594*10 0.784*10 –0.293* 0.095 –0.663*10 1.000 –0.276
CsumR 0.244 0.726*10 –0.275 0.918*10 0.324* 0.749*10 –0.276 1.000

Таблица 3. Матрица внутри- и межкластерных сред-
них квадратов евклидовых расстояний между морфо-
типами в % от максимально возможных значений

Примечания. Жирным шрифтом выделены внутрикластер-
ные средние евклидовых квадратов расстояний между мор-
фотипами.

Кластер I II III IV V

I 34 97 99 100 100

II 97 52 84 88 97

III 99 84 64 78 85

IV 100 88 78 52 80

V 100 97 85 80 69
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ние любого морфотипа, а также их совместное
появление у одной и той же особи объективно и
определяется программой онтогенеза (морфоге-
неза) особи. Соответственно, чем чаще встреча-
ются в паре разные морфотипы, тем ближе их
морфогенетические программы. Таблица сопря-
женности морфотипов опирается не на их визу-
альное сходство (например, параметров сложно-
сти), а отражает только частоту совместной встре-
чаемости морфотипов, иными словами, близость
их морфогенезов. По таблице сопряженности
рассчитывается матрица евклидовых расстояний
между морфотипами, поэтому классификация,

получаемая в результате кластерного анализа, по
своей природе является морфогенетической.

Визуальная (параметрическая) и кластерная
(морфогенетическая) классификации абсолютно
не обязаны соответствовать друг другу. Однако,
если морфотипы в полученных кластерах близки
и по визуальным параметрам, это фактически
означает независимое объективное подтвержде-
ние субъективной классификации систематика.

Расчеты проводились с помощью пакетов
PAST (Hammer et al., 2001) и Jacobi4 (Polunin et al.,
2019; jacobi4.ru).

Рис. 3. Кластеризация морфотипов m1 11 видов серых полевок Microtus s. l., построенная методом Уорда (Ward, 1963)
по объединенной матрице относительных частот совместной встречаемости морфотипов с правой и левой стороны
нижней челюсти. I–V – классы морфотипов.
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КОВАЛЕВА и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В большинстве исследованных нами образцов
морфотипы с правой и левой стороны челюсти
были симметричными (табл. 2). Однако у каждого
вида от 17 до 41% особей имели различные мор-
фотипы на разных сторонах челюсти. Кластер-
ный анализ таблицы сопряженности, отражаю-
щей флуктуирующую асимметрию морфотипов,
показал наличие пяти кластеров (рис. 3). Первый
кластер характеризует изменчивость морфотипов
памирской полевки (Blanfordimys juldaschi (Severt-
zov 1879)), в него вошли самые простые морфоти-
пы с тремя замкнутыми треугольниками (4H5,
5H4, 5H5, 5H6, 6H5) (табл. 1, рис. 3). Второй кла-
стер отражает изменчивость морфотипов полев-
ки-экономки (Alexandromys oeconomus (Pallas 1776)),
в него вошли морфотипы с четырьмя замкнутыми
треугольниками и сложностью лабиальной сто-
роны ПНП не выше двух (1K4, 1K5, 1K6, 2K4,
2K5, 2K6, 2K7) (табл. 1, рис. 3). Третий кластер
характеризует изменчивость морфотипов A. fortis
и A. maximowiczii. В него вошли морфотипы с че-
тырьмя замкнутыми треугольниками и сложно-
стью изгиба лабиальной стороны ПНП выше двух
(3K5, 3K6, 4K5, 4K6), кроме 3K7, морфотипы с
пятью замкнутыми треугольниками и сложно-
стью изгиба лингвальной стороны ПНП, равной
трем (1M3, 2M3, 3M3, 4M3), а также 3P4 (табл. 1,
рис. 3). Четвертый кластер отражает изменчи-
вость морфотипов ряда видов – узкочерепной по-
левки (Lasiopodomys gregalis (Pallas 1779)), темной
полевки (Microtus agrestis (Linnaeus 1761)), A. mid-
dendorffii и A. mongolicus. В него вошли морфоти-
пы, главным образом, с пятью замкнутыми тре-
угольниками, сложностью изгиба лингвальной
стороны ПНП выше трех и сложностью изгиба
лабиальной и лингвальной сторон ПНП в сумме
не выше семи (1M4, 2M4, 2M5, 3M4, 1T4) (табл. 1,
рис. 3). Пятый кластер характеризует изменчи-
вость морфотипов муйской полевки (A. mujanen-
sis) копетдагской полевки (M. paradoxus Ognev et
Heptner 1928) и восточноевропейской полевки
(M. rossiaemeridionalis Ognev 1924). В него вошли
морфотипы, главным образом, с пятью замкну-
тыми треугольниками и сложностью изгиба лаби-
альной и лингвальной сторон ПНП в сумме выше
семи (3M5, 4M4, 4M5, 5M4, 5M5), а также 3K7,
2T4, 2Ma2 (табл. 1, рис. 3).

В табл. 2 приведена матрица коэффициентов
взвешенной корреляции восьми билатеральных
показателей визуальной сложности морфотипов.
Обращает на себя внимание, что 4 из 6 самых
больших корреляций концентрируются по боко-
вым диагоналям матрицы, отражая сильные ста-
тистические связи между парными билатераль-
ными показателями сложности (C1abL – C1abR;
CcfL – CcfR; ClinL – ClinR; СsumL – СsumR).
Остальные корреляции отражают положитель-

ную зависимость между сложностью замкнутых
полей и суммарной сложностью морфотипа как
для одной стороны (только левой или только пра-
вой CcfL – СsumL; CcfR – СsumR), так и для про-
тивоположных сторон (CcfL – СsumR; CcfR –
СsumL). Кроме того, сложность замкнутых полей
имеет отрицательную корреляцию со сложно-
стью лингвальной стороны моляра (CcfL – ClinL;
CcfR – ClinR; CcfL – ClinR; CcfR – ClinL), также
для одной и противоположных сторон.

ОБСУЖДЕНИЕ
Идея использования флуктуирующей асим-

метрии для исследования закономерностей
морфогенеза билатеральных морфологических
структур широко известна (Астауров, 1927; Van
Valen, 1962; Palmer, Strobeck, 1986, 2003; Захаров,
1987, 2001; Parsons, 1990, 1992; Graham et al., 2003;
Kellner, Alford, 2003; Klingenberg, 2003; Васильев,
2005; Вершинин и др., 2007; Гилева и др., 2007;
Graham et al., 2010; Ерофеева, 2014; Рахмангулов и
др., 2014; Ялковская и др., 2014, 2016; Гордеева,
2016; Козлов, 2017). Щечные зубы полевок, осо-
бенно m1 и M3, ввиду широкого спектра измен-
чивости рисунка их жевательной поверхности
предоставляют хорошую возможность для иссле-
дований в этом направлении. Известно, что раз-
ные виды полевок различаются не столько набо-
рами вариантов жевательной поверхности мо-
ляров, сколько распределениями их частот и
спецификой доминирующих морфотипов (Мале-
ева, 1975, 1976; Васильев, 2009). Флуктуирующая
асимметрия морфотипов при достаточно большом
фактическом материале выявляет весь спектр их
допустимых онтогенетических сочетаний.

Представление флуктуирующей асимметрии
морфотипов m1 в виде таблиц сопряженности,
использованное в настоящей работе, позволяет
количественно оценить онтогенетические (мор-
фогенетические) расстояния между морфотипа-
ми. Кластерный анализ матрицы евклидовых рас-
стояний между морфотипами выявил наличие
пяти кластеров, удовлетворяющих требованию
фенотипической модульности (в данном случае
это близкие расстояния между морфотипами
внутри модуля и более далекие – между модуля-
ми) (табл. 3). Учитывая то, что исходной матри-
цей послужила усредненная по видам таблица со-
пряженности, полученная на основании флукту-
ирующей асимметрии (частот билатеральных
встреч разных морфотипов), выделенные модули –
онтогенетического происхождения. Кластериза-
ция морфотипов произошла в порядке возраста-
ния их сложности, каждому кластеру соответ-
ствуют определенный вид или виды полевок.
Иными словами, в качестве главной тенденции
эволюции жевательной поверхности m1 серых
полевок следует рассматривать ее усложнение.
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Первый кластер морфотипов представляет па-
мирская полевка (Blanfordimys juldaschi). Для это-
го вида характерны относительно простые мор-
фотипы, практически отсутствующие в соседних
кластерах (табл. 2). Расстояния между морфоти-
пами внутри этого кластера существенно ниже,
чем между соседними кластерами (табл. 3), что
свидетельствует о наличии сильных внутримо-
дульных связей. Палеонтологические данные
свидетельствуют в пользу древности этого вида
(Rabeder, 1981; Chaline et al., 1999).

На втором месте по силе внутримодульных
связей находятся кластеры второй и четвертый
(табл. 3). Второму кластеру морфотипов соответ-
ствует A. oeconomus. Полевка-экономка появляет-
ся как уже вполне оформившийся вид в конце
раннего плейстоцена с набором морфотипов,
практически не изменившимся до настоящего
времени (Рековец, 1994; Громов, Ербаева, 1995).
Однако этот набор сильно отличается от морфо-
типов остальных видов современного рода Alex-
andromys, присутствие в соседних кластерах (I и III)
незначительно (табл. 2). Четвертый кластер мор-
фотипов соответствует видам: M. agrestis, L. gregalis,
A. middendorffii, A. mongolicus. Эти виды характери-
зуются более широким спектром морфотипиче-
ской изменчивости. Много общих морфотипов с
соседними кластерами (III и V).

Наименьшую силу внутримодульных связей
имеют третий и пятый кластеры (табл. 3). Наборы
морфотипов третьего кластера соответствуют
видам A. fortis и A. maximowiczii. Много общих
морфотипов с соседним кластером (IV) (табл. 2).
Ископаемые остатки A. fortis известны из поздне-
плейстоценовых отложений Забайкалья и ранне-
плейстоценовых отложений Северного Китая
(Громов, Ербаева, 1995). Ископаемые остатки,
предположительно принадлежащие A. maximo-
wiczii (идентифицируемые как A. cf. maximowiczii)
известны из среднеплейстоценовых отложений
Забайкалья (Агаджанян, Ербаева, 1983). Пятый
кластер морфотипов соответствует видам A. mu-
janensis, M. paradoxus, M. rossiaemeridionalis. На-
блюдаемый спектр изменчивости говорит в пользу
того, что эти виды по сравнению с другими вида-
ми характеризуются менее стабильным развити-
ем моляров.

Палеонтологические данные свидетельствуют
о том, что в раннем плейстоцене у представителей
рода Allophaiomys резко увеличился спектр мор-
фотипической изменчивости (Агаджанян, 2009),
что свидетельствует пользу дестабилизации их
фенотипа. С позиции эпигенетической теории
эволюции (Шишкин, 2006, 2012) при расселении
в новых условиях закрепляется один из вариантов
модификационного спектра (морфоз), что в на-
шем случае выражается в изменении частот мор-

фотипов и формировании модальных кластеров
(Поздняков, 1996, 2007).

Разные морфологические структуры имеют
свои собственные модели модульности и инте-
грации. Несмотря на то, что нижняя челюсть
функционально, онтогенетически и топологиче-
ски тесно связана с черепом, она часто изучается
как отдельная морфологическая структура, так
как она имеет свою собственную модель модуль-
ности независимо от остальной части черепа.
В соответствии с онтогенетическими и генетиче-
скими критериями нижняя челюсть состоит из
двух модулей: переднего альвеолярного и заднего
мыщелкового регионов (Klingenberg et al., 2003).
Это деление является также функциональным,
поскольку альвеолярный модуль несет молярную
зону, а мыщелковая ветвь, соединяясь с черепом,
служит местом для прикрепления жевательных
мышц. Тем не менее, в соответствии с функцио-
нальными и эволюционными критериями ниж-
нюю челюсть можно дополнительно разделить на
пять модулей: в альвеолярной области это резцо-
вый и молярный модули, в мыщелковой – модули
венечного (processus coronoideus), сочленовного
(pr. condylaris) и углового отростков (pr. angularis)
(Ehrich et al., 2003; Renaud et al., 2012). Кроме того,
молярный модуль можно рассматривать в каче-
стве полуавтономного, который далее можно раз-
делить на модули моляров и модуль зубного ряда
(Labonne et al., 2014).

В рамках другого, мерономического подхода
считается, что морфотипы щечных зубов полевок
являются композиционными структурами, со-
стоящими из независимых компонентов – меро-
нов (=модулей) (Васильев, Васильева, 2009). Для
описания всего морфотипического разнообразия
используется три мерона: складчатости жеватель-
ной поверхности внутренней (лингвальной) и на-
ружной (лабиальной) сторон зуба и характер сли-
яния дентиновых пространств. В этом случае по
степени скоррелированности признаков можно
судить, является ли морфотип случайным сочета-
нием вариаций признаков или жестко скоррели-
рованной структурой и представляет собой
“морфу”. В ходе исследования выяснилось, что
между признаками есть определенные слабые
корреляции, что означает невыполнение условия
полностью случайного комбинирования призна-
ков складчатости и слияния дентиновых про-
странств.

В нашем исследовании при описании измен-
чивости m1 мы применили, в общем, близкие по-
казатели, отличия от мерономического подхода
заключаются в том, что под сложностью линг-
вальной и лабиальной сторон зуба понимали
сложность лингвальной и лабиальной сторон пе-
редней непарной петли, кроме того, дополни-
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тельно использовали один интегративный пока-
затель – “суммарная сложность морфотипа”.

Анализ корреляций восьми билатеральных по-
казателей выявил относительную независимость
сложности лабиальной стороны зуба (C1abL,
C1abR) от всех остальных для левого и правого
моляра. Значимые корреляции проявились толь-
ко между сторонами (C1abL – C1abR, r = 0.887*10)
(табл. 2). С точки зрения блочно-модульной орга-
низации фенотипа сильные статистические связи
между признаками свидетельствуют о принад-
лежности их к одному модулю. В данном случае
параметры сложности лабиальной стороны лево-
го и правого моляра образуют билатеральный мо-
дуль.

Сложность замкнутых полей отрицательно
коррелирует со сложностью лингвальной сторо-
ны (CcfR – ClinR, r = –0.662*10; CcfL – ClinL, r =
= ‒0.647*10) и положительно – с суммарной слож-
ностью морфотипа (CcfR – СsumR, r = 0.749*10;
CcfL – СsumL, r = 0.740*10). Скорее всего, эта кор-
реляция объясняется тем, что у исследованных
видов полевок, за исключением памирской по-
левки, с наибольшей частотой представлены мор-
фотипы с четырьмя и пятью замкнутыми тре-
угольниками (K и M). Соответственно, транс-
формация морфотипов K в M происходит путем
замыкания лингвального зубца, лежащего в осно-
вании ПНП. В этом случае количество замкнутых
полей увеличивается на единицу и уменьшается
количество изгибов лингвальной стороны ПНП
на два. Очевидно, что взаимосвязь этих призна-
ков имеет онтогенетическую природу. Кроме то-
го, так же, как и в случае со сложностью лабиаль-
ной стороны, сложность замкнутых полей и
сложность лингвальной стороны зуба демонстри-
руют высокие билатеральные корреляции (CcfR –
CcfL, r = 0.955*10; ClinR – ClinL, r = 0.784*10).

Следует отметить, что среди выявленных на
сегодняшний день модулей млекопитающих (Es-
teve-Altava, 2017), билатеральных не так много.
Среди них можно отметить модули дерматогли-
фических признаков, образованных гомологич-
ными структурами правой и левой рук (пальцы
или ладони), например, нганасан Таймырского
полуострова (Galaktionov et al., 1982) или жителей
Сардинии (Floris, 2015).

Результаты исследования показали, что на ос-
новании анализа средних внутрикластерных и
межкластерных квадратов расстояний в спектре
морфотипов m1 выделяются пять модулей, раз-
личающихся по степени сложности входящих в
них морфотипов. Морфотипы, в свою очередь,
также являются интегрированными структурами,
состоящими из двух модулей: модуля, включаю-
щего число замкнутых дентиновых полей плюс
сложность лингвальной стороны, и модуля лаби-
альной стороны моляра. Таким образом, морфо-

типическая изменчивость m1 одиннадцати видов
серых полевок имеет иерархическую модульную
организацию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящее время билатеральная асимметрия
используется в качестве удобной природной мо-
дели для изучения эпигенетических механизмов
регуляции морфогенеза (Васильев, 2005; Васи-
льев, Васильева, 2009; Kharlamova et al., 2010; Epi-
genetics …, 2011). В ряде исследований проанали-
зированы онтогенетические траектории морфо-
логических структур среди родственных таксонов
(Mitteroecker et al., 2005; Bulygina et al., 2006; Kim-
mel et al., 2012). Эти исследования проливают свет
на процессы развития, на основе которых возни-
кают морфологические различия между таксона-
ми, и демонстрируют связь между онтогенетиче-
скими и эволюционными интеграциями.

Кластерный анализ матрицы евклидовых рас-
стояний между морфотипами m1 серых полевок
выявил наличие пяти кластеров. Поскольку мат-
рица евклидовых расстояний рассчитана по таб-
лице сопряженности, отражающей флуктуирую-
щую асимметрию морфотипов, следовательно,
выявленные кластеры по своей природе являются
онтогенетическими (морфогенетическими). Од-
новременно кластеры морфотипов отвечают так-
же и критерию “визуального сходства”. Связи
между морфотипами внутри кластеров сильнее,
по сравнению со связями морфотипов между кла-
стерами. Таким образом, система морфотипиче-
ской изменчивости m1 изученных видов полевок
имеет модульную структуру. Кластеризация мор-
фотипов отражает возрастание их сложности.
Кластеры морфотипов соотносятся с определен-
ными видами серых полевок, причем некоторые
кластеры соотносятся с несколькими видами, что
указывает на наличие интеграции в системе.

Коэффициенты взвешенной корреляции по-
казателей визуальной сложности отражают мо-
дульную структуру моляра. Наиболее сильными
являются билатеральные модули параметров ви-
зуальной сложности левого и правого моляра, а
также модуль, отражающий морфогенетическую
связь между сложностью замкнутых полей, слож-
ностью лингвальной стороны и суммарной слож-
ностью морфотипа. Сложность лабиальной сто-
роны зуба продемонстрировала статистическую
независимость.

В целом, полученная картина соответствует
модели общих и местных факторов развития
(Mitteroecker, Bookstein, 2007). Местные факторы
способствуют морфологической изменчивости в
пределах только одного модуля, в то время как об-
щие факторы влияют на признаки разных моду-
лей. В модели специально подчеркивается одно-
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временное наличие модульности и интеграции
развития: некоторые характеристики или особен-
ности формы независимы между разными моду-
лями, в то время как другие – являются общими
для нескольких модулей, что указывает на их ин-
теграцию.
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FLUCTUATING ASYMMETRY AND MORPHOGENETIC CORRELATIONS
OF THE MASTICATORY SURFACE PATTERNS m1 IN GREY VOLES 

(RODENTIA, ARVICOLINAE)

V. Yu. Kovaleva1, *, A. A. Pozdnyakov1, Yu. N. Litvinov1, V. M. Efimov1, 2, 3, 4
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We analyzed the relationships between the modularity and integration of the morphotypic variability of the
first lower molar (m1) in grey voles, Microtus s. l., based on fluctuating asymmetry data. In total, 5,500 pairs
of masticatory surface contours of the left and right first lower molar m1 were investigated. Fifty-seven dif-
ferent morphotypes and 229 their different combinations were identified. The morphotypes were grouped in
a contingency table. The frequencies of morphotypes symmetric with respect to the main diagonal in the table
were averaged for identifying the f luctuating asymmetry. Rows of the table were normalized for the sum, i.e.
the frequencies of the occurrence of each morphotype in pair with all morphotypes including its own were
calculated. A matrix of Cavalli-Sforza-Edwards distances between rows in this table was calculated, and
Ward’s cluster analysis applied. Cluster analysis showed the existence of five clusters differing in the degree
of morphotype complexity. Clusters of the morphotypes corresponded to the species group of grey voles. The
distances between the morphotypes inside the clusters were lower than the intercluster distances, this indi-
cating the presence of modularity in the system. The modules were formed by ontogenetic similarity because
they were obtained from the data on the f luctuating asymmetry of morphotypes. The molar m1 morpholog-
ical structure had its own modular structure consisting of two submodules corresponding to the morphoge-
netic mechanism of its complication.

Keywords: voles cheek teeth morphotype, contingency table, f luctuating asymmetry, modular structure
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Влияние плотности населения на адаптивный гуморальный иммунитет рыжей (Clethrionomys glareo-
lus) и красно-серой (C. rufocanus) полевок изучали у особей, родившихся в виварии с мая по август,
от самок, изъятых из природы. Содержание полевок после окончания молочного вскармливания в
составе выводковых групп моделировало высокую плотность населения и невозможность расселе-
ния. Низкую плотность моделировали индивидуальным содержанием животных после отлучения.
Использовали температуру и освещение, которые характерны для естественных условий обитания.
Показателем гуморального иммунитета считали количество антителпродуцирующих клеток селе-
зенки, образующихся в ответ на введение эритроцитов барана. Исследовали животных в возрасте
20, 40 и 60 дней. Вне зависимости от плотности населения гуморальный иммунитет был выше у ры-
жей полевки. Половые различия отсутствовали у обоих видов. Влияние плотности социальной сре-
ды на иммунитет зависело от вида и сроков рождения особи. Рыжие полевки, без учета сроков рож-
дения, имели более высокий уровень показателя при содержании в выводковых группах. Чувстви-
тельность иммунной системы к социальным стимулам зависела от сроков рождения особи.
Полевки, родившиеся в мае, вне зависимости от условий содержания имели сходный уровень
иммунитета во всех возрастных группах. У особей, родившихся в июне, такие различия появлялись
в возрасте 60 дней, а у родившихся в июле и августе – в возрасте 40 дней. Иммунитет красно-серой
полевки зависел от плотности населения только опосредованно, через условия терморегуляции. У
изолированных двухмесячных особей этого вида, родившихся в августе, низкие температуры среды
вызывали иммуносупрессию. Становление иммунной системы у обоих видов полевок конкуриро-
вало с процессами роста, не затрагивая половое созревание.

Ключевые слова: лесные полевки, гуморальный иммунитет, половое созревание, социальные усло-
вия, плотность населения, Clethrionomys glareolus, Clethrionomys rufocanus
DOI: 10.31857/S0044513421040097

Взаимосвязь между плотностью населения и
иммунореактивностью особей в составе популя-
ции лежит в основе многих гипотез, объясняю-
щих естественные колебания численности мел-
ких грызунов. Эти гипотезы основаны на эмпи-
рических данных о связи снижения иммунитета
на пике численности с последующим ее падени-
ем. В качестве причины иммуносупрессии рас-
сматривают генетические особенности этих осо-
бей (Mihok et al., 1985; Lochmiller, 1996), физиоло-
гические изменения, вызванные социальным
стрессом (Geller, Christian, 1982), или возрастные
изменения (Dilman, 1986), связанные со сдвигом
демографической структуры популяции в сторону
увеличения доли старых особей (Boonstra, 1994).
Результатом иммуносупрессии является актива-

ция оппортунистических инфекции, связанных с
условно патогенными возбудителями. Эта акти-
вация приводит к росту смертности и, соответ-
ственно, снижению численности (Hart et al., 1985;
Mihok et al., 1985; Descoteaux, Mihok, 1986; Smith
et al., 1993). В условиях лабораторного и полевого
экспериментов показано, что высокая плотность
населения имеет также отдаленные последствия,
снижая показатели иммунитета и выживаемость
потомков первого поколения (Götz et al., 2007;
Götz, Stefanski, 2007; Bian et al., 2011; Du et al.,
2016; Zhang et al., 2018). Обзоры, аккумулирую-
щие результаты многочисленных эксперимен-
тальных исследований, описывают негативное
воздействие социального стресса на значитель-
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ную часть иммунологических показателей (Az-
piroz, 2003; Bartolomucci, 2007).

В то же время для мелких мышевидных грызу-
нов известен феномен плотностно-зависимого
подавления полового созревания сеголеток, ко-
гда в условиях высокой плотности многие особи
откладывают размножение на следующий год
(Оленев, 2002; Москвитина и др., 2004; Novikov,
Moshkin, 1998). С точки зрения компромиссного
распределения (trade-off) ресурсов между иммун-
ной и репродуктивной системами, хорошо доку-
ментированного для животных разных таксоно-
мических групп (Лохмиллер, Мошкин, 1999;
Sheldon, Verhulst, 1996; Ilmonen et al., 2000; Råberg
et al., 2000; McKean, Nunney, 2001; Møller, 2001),
освободившиеся при этом ресурсы организма в
текущем сезоне могут быть перенаправлены на
формирование иммунной системы. Соответ-
ственно, увеличение плотности населения долж-
но сопровождаться ростом иммунологических
показателей. Подобные противоречия оставляют
открытым вопрос об эффектах социальной среды
на иммунореактивность членов социума.

Европейская рыжая (Clethrionomys glareolus
Schreber 1780) и красно-серая (Cl. rufocanus Sund.
1846) полевки – это широко распространенные
виды, составляющие основу населения микро-
маммалий в лесных сообществах на значительной
части евразийского континента (Кошкина, 1966;
1967; Кравченко и др., 2002, 2007; Окулова, Ката-
ев, 2003; Андреева, Окулова, 2009). Хорошая изу-
ченность многих аспектов экологии и физиоло-
гии этих видов (Stenseth, 1985; Kruszek, 1986; On-
odera et al., 2017; Schirmer et al., 2019; Yang et al.,
2019) делает их незаменимыми модельными объ-
ектами для решения теоретических вопросов.
С другой стороны, активное участие рыжей и
красно-серой полевок в циркуляции возбудите-
лей многих инфекционных заболеваний (Окуло-
ва, Мясников, 1979; Балакирев и др., 2006; Тка-
ченко и др., 2016; Tersago et al., 2008), определяет
практический интерес к любым иммунологиче-
ским исследованиям, связанным с этими видами.

Таким образом, целью данной работы была
оценка влияния моделированной в условиях ви-
вария высокой плотности населения, сопряжен-
ной с невозможностью выселения с материнского
участка, на адаптивный гуморальный иммунитет
рыжей и красно-серой полевок. Мы предполага-
ем, что плотность населения может быть положи-
тельно связана с иммунореактивностью полевок
за счет подавления воспроизводства и перерас-
пределения ресурсов в направлении усиления
иммунитета. Ранее нами было показано, что у ис-
следуемых видов существует слабая зависимость
полового созревания от плотности населения
(Kravchenko et al., 2016). Возможно, что в перерас-
пределении ресурсов участвует не столько соб-

ственно половое созревание, сколько интенсив-
ный рост.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Отлов и содержание животных

Объектами исследования были потомки пер-
вого поколения, родившиеся в условиях вивария
от самок рыжей и красно-серой полевок, изъятых
из природных сообществ в последнем триместре
беременности. Согласно литературным данным
на иммунитет потомков первого поколения влия-
ет материнский социальный стресс (Götz, Ste-
fanski, 2007; Götz et al., 2007; Bian et al., 2011; Du
et al., 2016; Zhang et al., 2018), поэтому отловы
проводили в течение длительного периода (2002–
2018 гг.) в шести биотопах окрестностей г. Том-
ска, различающихся по видовой структуре насе-
ления мышевидных грызунов. Это обеспечило
наличие в выборке беременных самок, вынаши-
вающих потомство на разных фазах популяцион-
ного цикла и в условиях различного биоценоти-
ческого окружения. Полученные таким образом
показатели иммунитета отражают его изменчи-
вость в пределах видовой нормы реакции. Ис-
пользование подобных данных, на наш взгляд,
позволяет объективно оценить видовые особен-
ности зависимости иммунитета от плотности на-
селения. Работы проводили с мая по август. От-
ловленных самок размещали в виварии, где со-
держали индивидуально в пластиковых садках
размером 25 × 40 × 12 см при температуре и фото-
периоде, которые характерны для естественных
условий. Корм (овес, яблоки, свежую траву) и во-
ду предоставляли без ограничений. В качестве
гнездового материала использовали хлопковую
вату. Дату рождения детенышей устанавливали с
помощью ежедневных утренних проверок (9.00–
10.00) садков с беременными самками. Различ-
ную плотность населения моделировали в усло-
виях вивария, используя два контрастных вари-
анта выращивания потомства. В возрасте 20 дней
выводки, которые предполагалось содержать да-
лее – 52 выводка рыжей и 47 выводков красно-се-
рой полевки, делили на две группы, не различаю-
щиеся по количеству детенышей (тест Манна-
Уитни: Z = 0.57, n1 = 26, n2 = 26, p = 0.57 и Z = 1.43,
n1 = 24, n2 = 23, p = 0.15 соответственно). Потом-
ков из первой группы пометов размещали в инди-
видуальные садки, имитируя низкую плотность
населения (n = 120 и n = 105 соответственно ры-
жей и красно-серой полевок). Детенышей из вто-
рой группы пометов выращивали в составе вы-
водков совместно с матерями, моделируя высо-
кую плотность и невозможность расселения с
материнского участка (n = 151 и n = 148). Уровень
иммунитета у животных оценивали в возрасте
20 дней (n = 61 и n = 62 соответственно рыжей и
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красно-серой полевок), 40 (n = 115; n = 122) и 60
(n = 156; n = 131). Выбор сроков тестирования
обусловлен наличием литературных данных о
том, что гуморальный иммунный ответ у лабора-
торных грызунов (мышь линии BALB) достигает
“взрослого” уровня в возрасте 6 недель (Mosier,
Cohen, 1975; Burns-Guydish et al., 2005). Всего бы-
ло исследовано 332 особи рыжей и 315 особей
красно-серой полевки. У всех животных измеря-
ли массу тела с точностью до 0.01 г, а в возрасте 40
и 60 дней – массу генеративных органов (семен-
ника у самцов (n = 131 и n = 129 соответственно
для рыжей и красно-серой полевок) и матки с
яичниками у самок (n = 85 и n = 50)) с точностью
до 0.001 г.

Для выявления возможных конкурентных от-
ношений между формированием иммунитета и
процессами роста и полового созревания полевок
проводили дополнительный анализ. С этой це-
лью: 1) на основе сравнения средних значений
массы тела и генеративных органов между груп-
пами особей, содержащихся в контрастных усло-
виях, оценивали роль социальной среды как
стимула, вовлекающего процессы роста и/или
созревания в компромиссные отношения; 2) с по-
мощью корреляционного анализа оценивали на
индивидуальном уровне взаимоотношения меж-
ду иммунореактивностью и массой тела или гене-
ративных органов особи. Так как подобные отно-
шения могли возникать на короткое время и затем
могли исчезать, рассматривали обе возрастные
группы.

Оценка гуморального иммунитета

В качестве показателя силы адаптивного гумо-
рального иммунного ответа использовали метод
локального гемолиза в жидкой среде (Cunning-
ham, 1965). В этом тесте показателем иммуноре-
активности считают количество антителобразу-
ющих клеток (АОК) селезенки, которые фор-
мируются в ответ на введение в организм
нереплицируемого антигена. Для иммунизации
животным интраперитонеально вводили 0.5 мл
2% суспензии эритроцитов барана. На 5-е сутки
после иммунизации зверьков выводили из экспе-
римента методом цервикальной дислокации. Все
процедуры с животными осуществляли в соответ-
ствии с требованиями Комиссии по биоэтике
Биологического института Национального иссле-
довательского Томского государственного уни-
верситета, согласованными с Европейской кон-
венцией о защите позвоночных животных для
экспериментов или в иных научных целях (ETS N
123 от 18 марта 1986 г.). Для нивелирования разли-
чий, связанных с размерами животных, количе-
ство АОК относили к массе тела.

Статистическая обработка

Полученные значения иммунитета имели асим-
метричное распределение (Kolmogorov–Smirnov
test, d = 0.16, p < 0.01), которое было приведено к
нормальному (d = 0.05, p < 0.1) виду с помощью
логарифмирования. Влияние рассматриваемых
факторов на гуморальный иммунитет оценивали
с помощью многофакторного дисперсионного
анализа ANOVA. Сравнение средних по результа-
там ANOVA проводили LSD-тестом для множе-
ственных сравнений. В связи с тем, что распреде-
ление значений одного из морфологических по-
казателей (масса матки) было асимметрично
(Kolmogorov–Smirnov test, d = 0.16, p < 0.01), для
оценки степени корреляции этих параметров с
иммунитетом использовали ранговый коэффи-
циент (RS) Спирмена. Парное сравнение массы
тела и органов генеративной системы у животных,
выращенных в социально-контрастных условиях,
как и сравнение размера выводков, проводили с
помощью критерия Манна–Уитни (Mann–Whit-
ney U-test).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Влияние вида и пола особи

Оценка видовых и половых различий адаптив-
ного гуморального иммунитета с помощью двух-
факторного ANOVA обнаружила только видовые
особенности (F(1,643) = 38.8, p < 0.0001). Влияние
пола особи (F(1,643) = 0.6, p = 0.42), а также сов-
местное воздействие этих факторов (F(1,643) = 0.28,
p = 0.6) были не значимы, в связи с чем в дальней-
шем анализе пол животных не учитывали. Сред-
ние значения количества антителобразующих
клеток селезенки в старших возрастных группах
(40 и 60 дней) у рыжей полевки были выше по
сравнению с красно-серой (рис. 1), тогда как при
выходе из гнезда особи исследуемых видов имели
сходный уровень иммунореактивности.

Влияние социальной среды

Анализ изменчивости уровня гуморального
иммунитета в зависимости от условий содержа-
ния (изолированно или выводковыми группами)
проводили отдельно для каждого вида, учитывая
две возрастные группы (40 и 60 дней). Трехфак-
торный дисперсионный анализ (факторы: “усло-
вия содержания”, “возрастная группа” и “месяц
рождения”) показал, что у рыжей полевки актив-
ность иммунной системы определялась изолиро-
ванным действием всех рассматриваемых факто-
ров (F(1,255) = 16.1, p < 0.0001; F(1,255) = 7.5, p < 0.01;
F(3,255) = 6.3, p < 0.001 соответственно). На уровне
тенденции реакция на введение антигена зависе-
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ла от совместного влияния условий содержания и
сроков рождения особи (F(3,255) = 2.4, p = 0.07).
Совместное воздействие всех трех факторов было
не достоверно (F(3,255) = 1.4, p = 0.3).

Влияние социальных условий на иммунореак-
тивность красно-серой полевки было значимо
только при рассмотрении данных с учетом воз-
раста особей (F(1,237) = 7.6, p < 0.01), или с учетом
возраста и сроков рождения (F(3,237) = 3.4, p < 0.02).

Более детальный анализ, проведенный с ис-
пользованием LSD-теста, позволил обнаружить

видовые особенности зависимости иммунитета
от условий содержания. У рыжей полевки эффек-
ты социальной среды зависели от сроков рожде-
ния животных. Минимальное влияние на форми-
рование иммунной системы плотность населения
оказывала у особей, родившихся в мае (рис. 2).
Социальные условия у них только модулировали
возрастные изменения иммунитета: в условиях
высокой плотности майские полевки после выхо-
да из гнезда демонстрировали рост показателя,
тогда как при низкой плотности возрастные из-
менения адаптивного гуморального иммунитета
были не существенны. Для полевок, родившихся
в июне, социальная среда была более значима:
выращивание в составе выводковой группы при-
водило к росту иммунореактивности, однако
уровня достоверности эти различия достигали
только у двухмесячных особей (рис. 2). Полевки,
родившиеся в июле и августе, демонстрировали
высокую чувствительность иммунной системы к
действию социальных факторов уже при выходе
из гнезда. Содержание в составе выводка вызыва-
ло у них интенсивный рост реакции на введение
антигена, определяя более высокие по сравнению
с изолированными особями значения показателя
уже в 40-дневном возрасте.

У красно-серой полевки условия содержания
оказывали значимое влияние на количество фор-
мирующихся АОК только среди животных, ро-
дившихся в августе (рис. 3). Индивидуальное со-
держание этих особей вызывало резкое снижение
уровня гуморального иммунитета после 40-днев-
ного возраста, обусловливая значимые различия
показателя у двухмесячных полевок, выращен-
ных в контрастных условиях плотности.

Рис. 1. Возрастная динамика количества антитело-
бразующих клеток селезенки у рыжей и красно-серой
полевок. Одинаковыми цифрами обозначены сред-
ние, не различающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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Рис. 2. Возрастные изменения адаптивного гуморального иммунитета у рыжих полевок, родившихся в разные кален-
дарные сроки при содержании в контрастных социальных условиях. Одинаковыми цифрами обозначены средние, не
различающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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Иммунитет и процессы роста 
и полового созревания

Согласно полученным результатам, масса тела
у рыжей полевки в возрасте 40 дней не зависела от
социальных стимулов, однако в следующие 20 дней
жизни изолированные особи росли быстрее, чем
в выводковых группах, и в двухмесячном возрасте
они были существенно крупнее (табл. 1). На мас-
су семенника или матки условия содержания не
влияли.

Масса тела у красно-серой полевки зависела
от условий содержания в обеих возрастных груп-
пах. В первые 20 дней самостоятельной жизни
быстрее росли изолированные животные (табл. 1),
достигая дефинитивных размеров уже к 40-днев-
ному возрасту. Полевки из выводковых групп
росли медленнее, однако продолжительный пе-
риод роста обеспечивал им более крупные, по
сравнению с одиночными особями, размеры тела

в двухмесячном возрасте. Скорость полового со-
зревания не зависела от социального окружения.

Корреляционный анализ не выявил у рыжей
полевки наличие связи между количеством АОК
и массой тела особи в возрасте 40 дней (RS = –0.02,
p > 0.05, n = 115). При этом, в двухмесячном воз-
расте слабая отрицательная связь наблюдалась
(RS = –0.18, p < 0.05, n = 156). Реципрокные отно-
шения этих показателей сохранялись и при ана-
лизе данных за отдельные месяцы, хотя значимо-
го уровня они достигали только у особей, родив-
шихся в августе (RS = –0.4, p < 0.05, n = 38). Связь
между иммунореактивностью самцов и массой
семенника отсутствовала в обеих возрастных
группах (RS = –0.18, p > 0.05, n = 58; и RS = 0.02,
p > 0.05, n = 73 соответственно в 40 и 60 дней).
В то же время при помесячном анализе у двухме-
сячных самцов, родившихся в августе, показатели

Рис. 3. Возрастные изменения адаптивного гуморального иммунитета у красно-серых полевок, родившихся в разные
календарные сроки при содержании в контрастных социальных условиях. Одинаковыми цифрами обозначены сред-
ние, не различающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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Таблица 1. Масса тела и органов генеративной системы (среднее ± ошибка) особей исследуемых видов
при содержании в различных условиях

* – Достоверные (Mann–Whitney U-test, p < 0.05) различия по сравнению с изолированными животными этой же возрастной
группы.

Вид Возраст, дни Условия содержания Масса тела, г
M ± m (n)

Масса семенника, мг 
M ± m (n)

Масса матки, мг 
M ± m (n)

Рыжая
полевка

40
Выводки 17.7 ± 039 (60) 98.4 ± 16.61 (29) 26.7 ± 3.38 (10)
Изолированные 17.8 ± 0.40 (55) 101.6 ± 16.62 (29) 28.6 ± 3.09 (12)

60
Выводки 15.3 ± 0.34* (91) 93.4 ± 13.73 (43) 15.1 ± 1.67 (41)
Изолированные 16.9 ± 0.39 (65) 95.6 ± 16.32 (30) 18.9 ± 2.28 (22)

Красно-серая
полевка

40
Выводки 25.1 ± 0.59* (78) 59.9 ± 14.26 (37) 39.8 ± 4.93 (8)
Изолированные 27.9 ± 0.78 (44) 96.8 ± 18.50 (22) 24.6 ± 3.73 (14)

60
Выводки 30.4 ± 0.62* (70) 88.3 ± 13.72 (40) 17.5 ± 3.73 (14)
Изолированные 25.5 ± 0.66 (61) 95.8 ± 15.84 (30) 21.6 ± 3.73 (14)
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были связаны положительно (RS = 0.74, p < 0.05,
n = 15). У самок рыжей полевки достоверная
связь между массой матки и иммунитетом также
не выявлена (RS = 0.06, p > 0.05, n = 22; и RS = 0.06,
p > 0.05, n = 63 соответственно 40 и 60 дней),
а помесячный анализ обнаружил положительную
корреляцию этих параметров у двухмесячных
особей, родившихся в мае (RS = 0.88, p < 0.05, n = 7).

У красно-серой полевки характер взаимосвязи
иммунитета и процессов роста имел возрастные
различия. В возрасте 40 дней масса тела и количе-
ство АОК находились в слабо выраженных реци-
прокных отношениях (RS = –0.22, p < 0.05, n = 122).
Отрицательный характер взаимосвязи парамет-
ров сохранялся и при помесячном анализе, хотя
уровня достоверности она достигала только у
полевок, родившихся в июле (RS = –0.35, p < 0.05,
n = 54). Среди двухмесячных особей этого вида,
напротив, была отмечена слабая положительная
связь иммунитета и размеров тела (RS = 0.21, p <
< 0.05, n = 131). Взаимозависимость иммунореак-
тивности с половым созреванием у красно-серой
полевки отсутствовала в возрасте 40 дней (RS =
= ‒0.01, p > 0.05, n = 59; и RS = –0.31, p > 0.05, n = 22,
соответственно для самцов и самок) и была поло-
жительна у двухмесячных особей (RS = 0.38, p <
< 0.05, n = 70 и RS = 0.57, p < 0.05, n = 28, самцы и
самки). Помесячный анализ обнаружил отрица-
тельные отношения между иммунитетом и мас-
сой семенника у 40-дневных самцов, родившихся
в мае (RS = –0.89, p < 0.05, n = 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние вида и пола особи

Анализу межвидовых различий устойчивости
к заболеваниям у позвоночных посвящено отно-
сительно небольшое количество работ. При обна-
ружении таких различий авторы чаще всего свя-
зывают их с экологическими причинами, например
со степенью зараженности среды патогенами,
обусловленной особенностями климата или са-
мой среды. При этом животные, населяющие ре-
гионы с экстремальными условиями – холодны-
ми или, напротив, жаркими и сухими, характери-
зуются более низким иммунитетом по сравнению
с видами, населяющими территории с теплым и
влажным климатом (Mills et al., 1997). Снижение
иммунитета у птиц, населяющих морские побере-
жья, объясняют снижением паразитарной на-
грузки, связанным с размыванием возбудителей
большим количеством воды (Piersma, 1997).
С физическими свойствами среды, ограничиваю-
щими возможность передачи и широкого распро-
странения инфекции, связывают низкую имму-
нореактивность роющих животных (Новиков,
2005). Кроме факторов среды, межвидовые
различия иммунологических показателей могут

определяться морфологическими, физиологиче-
скими или этологическими особенностями осо-
бей этих видов. В частности, у ряда таксонов мле-
копитающих получила подтверждение гипотеза,
которая позволяет предположить существование
зависимости между системой спаривания и им-
мунореактивностью (Nunn, 2002; Anderson et al.,
2004; Nunn et al., 2004). Согласно этой гипотезе,
уровень промискуитета при спаривании, опреде-
ляющий вероятность передачи возбудителей, яв-
ляется одним из факторов изменения инвестиций
в иммунитет. Кроме того, в некоторых случаях
прослеживается зависимость между массой тела
животных и показателями иммунитета. Так, при
анализе 37 видов грызунов была выявлена поло-
жительная корреляция между массой тела взрос-
лой особи, усредненной по полу и показателями
(общее число лейкоцитов, число нейтрофилов и
лимфоцитов) клеток белой крови (Tian et al., 2015).

Систематическая и экологическая близость
исследованных нами видов значительно затруд-
няет объяснение выявленных межвидовых разли-
чий уровня гуморального иммунитета. Согласно
имеющимся на данный момент представлениям,
для них характерны одинаковая пространствен-
но-этологическая структура популяции и одина-
ковая система спаривания (Громов, 2008), а круп-
ные размеры красно-серой полевки сочетаются с
низкой иммунореактивностью, что не поддержи-
вает последнюю из описанных выше закономер-
ностей. Более высокий уровень гуморального
иммунного ответа у рыжей полевки в целом соот-
ветствует предположению о повышенной имму-
нореактивности видов, населяющих регионы с
теплым климатом. Однако наличие сведений о
существенно более высокой, по сравнению с ис-
следуемыми видами, иммунореактивности крас-
ной (Cl. rutilus) полевки (Кравченко, Москвити-
на, 2008), ареал которой простирается на север
максимально среди лесных полевок, противоре-
чит этой гипотезе. Учитывая высокие затраты
энергетических и пластических ресурсов орга-
низма на пролиферативные процессы и синтез
антител (Segel, Bar-Or, 1999; Buttgereit et al., 2000;
Ots et al., 2001; Shudo, Iwasa, 2001), можно предпо-
ложить, что уровень гуморального иммунитета
зависит от характера питания вида, который во
многом определяет уровень обмена веществ (Ба-
шенина, 1977), и, соответственно, размер воз-
можных инвестиций в иммунитет. В рамках это-
го предположения хорошо объяснима низкая им-
мунореактивность красно-серой полевки –
наиболее зеленоядной (Кравченко, 1999) среди
лесных полевок. Безусловно, причины различий
показателей приобретенного иммунитета у систе-
матически и экологически близких видов крайне
интересны и для выявления их необходимы от-
дельные, специальные исследования.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 4  2021

ВЛИЯНИЕ СОЦИАЛЬНЫХ УСЛОВИЙ 455

Как правило, у большинства позвоночных
самцы больше страдают от паразитарных инфек-
ций и имеют пониженный иммунный ответ по
сравнению с самками (Eidinger, Garrett, 1972;
Schuurs, Verheul, 1990; Afoke et al., 1993; Daniels,
Belosevic, 1994; Poulin, 1996; Klein et al., 2001).
Возможные причины этого детально рассмотре-
ны в больших обзорах (Zuk, 1990; Zuk, McKean
1996; Klein, 2000). Наиболее часто среди причин
рассматривают различия в концентрациях поло-
вых гормонов. Известно, что тестостерон оказы-
вает иммунносупрессивное действие: в частно-
сти, у самцов индийской мягкошерстной крысы
(Meltada millardia) выявлена более высокая по
сравнению с самками интенсивность нематодной
инвазии. Эти различия исчезают после гонадэк-
томии (Tiuria et al., 1994). Эстрогены, напротив,
обладают иммуностимулирующим эффектом
(Medina et al., 2000; Bouman et al., 2005; Fish, 2008) –
овариэктомированные самки крыс демонстриру-
ют более медленное заживление ран по сравне-
нию с интактными самками (Ashcroft et al., 1997).
Другой причиной являются особенности поведе-
ния самцов, например большая подвижность, ко-
торая увеличивает вероятность встречи с патоге-
ном (Selby et al., 1980). Кроме того, половую спе-
цифику иммунокомпетентности связывают с
эволюционными факторами, такими как разли-
чия в направленности и силе отбора между пола-
ми (Zuk, Stoehr, 2002). Предполагается, что отбор
на увеличение инвестиций в воспроизводство за
счет снижения устойчивости к заболеваниям дол-
жен быть более выражен у самцов, чем у самок.
Следовательно, у полигинных видов, у которых
конкуренция между самцами максимальна, а
вклад в потомство минимален, половые различия
иммунокомпетентности должны быть выражены
в наибольшей мере. Напротив, у моногамных ви-
дов, где вклад в потомство самцов и самок при-
близительно одинаков, они могут отсутствовать.
Однако проверка этой гипотезы, проведенная на
видах рода Microtus (Klein, 2000), показала, что от-
ношения между системой спаривания и иммуни-
тетом неоднозначны и зависят от социального
контекста. Не подтвердилась эта гипотеза и при
изучении двух видов рода Peromyscus, различаю-
щихся системой спаривания (Klein, Nelson, 1997).
В этом случае половые различия клеточного им-
мунитета были обнаружены у моногамных P. cali-
fornicus и отсутствовали у полигинного P. manicu-
latus. Таким образом, влияние пола особи, как
фактора, модифицирующего характеристики им-
мунной системы, до сих пор остается не вполне
понятным.

Для рыжей и красно-серой полевок характер-
на промискуитетная система спаривания (Гро-
мов, 2008), предполагающая неравный вклад сам-
цов и самок в воспроизводство, и, согласно опи-
санной выше гипотезе, можно было ожидать

наличие половых особенностей уровня гумораль-
ного иммунитета. Однако в ходе проведенных ис-
следований подобные различия не были выявле-
ны ни у одного из исследуемых видов, что опро-
вергает высказанное предположение. Вместе с
тем, наши данные хорошо согласуются с резуль-
татами, полученными ранее при изучении гумо-
рального иммунитета рыжей и систематически
близкой красной полевок (Moshkin et al., 1998).

Влияние социальной среды

Одной из первых гипотез, объясняющих воз-
никновение циклов динамики численности у
мелких мышевидных грызунов, была гипотеза
Кристиана, согласно которой повышение плот-
ности популяции приводит к увеличению числа
агрессивных контактов между особями, вызывая
рост стрессированности, регистрирумый по изме-
нению активности коры надпочечников (Chris-
tian, 1950; Geller, Christian, 1982). Глюкокортико-
иды регулируют различные функции организма,
в том числе подавляют ряд иммунных реакций
(Munck et al., 1984; Sapolsky, 2000). Ослабление
иммунитета приводит к росту инфицирования
животных, снижая их выживаемость. Гипотеза
Кристиана получила убедительную поддержку во
многих исследованиях. Так, было показано, что
связанное с плотностью населения усиление
функции коры надпочечников у Microtus pennsyl-
vanicus коррелирует с распространенностью сре-
ди полевок пиелонефрита и цистицеркоза (Geller,
Christian, 1982). У калифорнийской полевки (Mi-
crotus californicus) в год пика увеличивалось число
эктопаразитов (Betzli, Pitelka, 1971). Наиболее яр-
кой иллюстрацией негативного влияния соци-
ального стресса на иммунитет и выживаемость
является полное вымирание взрослых самцов ма-
лой сумчатой крысы (Phascogale calura) после се-
зона спаривания (Bradley, 1987). В основе этого
явления лежат чрезмерная агрессия, опосредо-
ванная высоким уровнем тестостерона, а также
значительное снижение иммунореактивности,
обусловленное повышением в крови концентра-
ции глюкокортикоидов, вследствие подавления
синтеза транскортина в печени (McDonald et al.,
1986; Bradley, 1987).

Вместе с тем, эта стройная гипотеза не всегда
находит подтверждение при изучении природных
популяций. Далеко не всегда удается выявить по-
ложительную связь между плотностью населения
и активацией гипоталамо-гипофизарно-адрено-
кортикальной оси. В частности, особи M. pennsyl-
vanicus не проявляли определенной и существен-
ной реакции надпочечников на увеличение чис-
ленности своей популяции (To, Tamarin, 1977).
Корреляция уровня фекальных кортикостерои-
дов с плотностью была выявлена у оленьего хо-
мячка (P. maniculatus), но отсутствовала у полевки
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гаппери (Clethrionomys gapperi) (Harper, Austad,
2004). Этот же показатель повышался при сниже-
нии численности у водяной полевки Шермана
(Arvicola scherman) (Charbonnel et al., 2008). Уро-
вень фекального кортикостерона красной полев-
ки снижался у особей в условиях моделирован-
ной в виварии высокой плотности населения и не
зависел от социальной среды у рыжей и красно-
серой полевок (Kravchenko et al., 2016). Не всегда
обнаруживается связь между адренокортикаль-
ной активностью и иммунитетом. В частности,
такая зависимость не была выявлена при иссле-
довании природных популяций красной и рыжей
полевок (Moshkin et al., 1998). Взаимосвязь между
плотностью населения и уровнем иммунитета
также далеко не однозначна. У нескольких видов
млекопитающих в естественных условиях обна-
ружилась положительная зависимость между эти-
ми параметрами. В частности, с численностью
особей был положительно скоррелирован уро-
вень гамма-глобулина в сыворотке крови у обык-
новенной (Microtus arvalis) полевки (Dobrowolska,
Adamczewska-Andrzejewska, 1991), количество кле-
ток белой крови, весовые характеристики тимуса
и селезенки у красной (Lazutkin et al., 2016), уро-
вень гуморального иммунитета у самок рыжей
полевки (Saino et al., 2000), а также количество
лейкоцитов и нейтрофилов у домашней кошки
(Naidenko et al., 2020).

Полученные нами результаты говорят о нали-
чии видовой специфики в отношениях между
плотностью и иммунореактивностью. В соответ-
ствии с нашими предположениями, рыжая по-
левка демонстрировала повышение реакции на
введение антигена в условиях моделированной
высокой плотности. Известно, что повышение
плотности населения сопровождается увеличе-
нием как прямых, так и опосредованных контак-
тов между особями. Было показано, что число
самцов рыжей полевки, концентрирующихся
возле рецептивной самки, в зависимости от плот-
ности населения изменяется от 2–3 до 12 (Чисто-
ва, Осипова, 2005). Рост числа контактов (агрес-
сивных, половых) увеличивает вероятность пе-
редачи инфекции (Barber, Dingemanse, 2010).
В таких условиях рост иммунорезистентности
представляется вполне оправданным, так как
увеличивает шансы выживания животных. Эф-
фект социальной среды в нашем эксперименте
накапливался с возрастом и усиливался во второй
половине репродуктивного сезона, проявляясь в
более раннем возрасте. Адаптивность сезонного
повышения чувствительности к социальным сти-
мулам, вероятно, определяется тем, что успешная
зимовка в условиях большой плотности населе-
ния, характерной для осенней популяции рыжей
полевки (Moshkin et al., 1998; Huitu et al., 2004),
возможна лишь при высокой иммунореактивно-
сти особей.

У красно-серой полевки зависимость уровня
гуморального иммунитета от условий содержа-
ния была минимальна, обнаруживаясь только у
двухмесячных особей, родившихся в августе (рис. 3).
Изолированное содержание вызывало у этих жи-
вотных значимое снижение иммунитета. Такая
иммуносупрессия, на наш взгляд, обусловлена
спецификой вида. Ранее японскими исследовате-
лями было показано, что индивидуальное содер-
жание красно-серой полевки при +5°С, несмотря
на избыточное кормление и фиксируемый рост
уровня метаболизма, приводило к потере массы
тела и лимфоидных органов, снижению иммуни-
тета (Kusumoto, Saitoh, 2008). Авторы предполо-
жили, что это обусловлено дефицитом энергии в
связи с ее конкурентным перераспределением на
терморегуляцию. С подобным дефицитом, несо-
мненно, столкнулись изолированные особи крас-
но-серой полевки в ходе нашего эксперимента.
Возраста двух месяцев они достигали в октябре,
когда среднемесячная температура, усредненная
за период исследований, составляла 2.5 ± 0.5°С.
Несовершенство механизмов получения энергии
у этого зеленоядного вида компенсируется нали-
чием адаптаций поведенческого уровня, позволя-
ющих ему заселять холодные регионы континен-
та. В частности показано, что, за исключением
единичных случаев, красно-серая полевка пере-
живает зиму в составе выводковых, родственных,
или, при отсутствии родственников, в составе не-
родственных внутривидовых групп (Ishibashi et al.,
1998).

Иммунитет и процессы роста 
и полового созревания

В целом, выявленная нами положительная за-
висимость между иммунитетом и плотностью на-
селения соответствует представлениям о реци-
прокных отношениях между репродуктивной и
иммунной системами (Лохмиллер, Мошкин,
1999; Martin et al., 2008). Наличие конкурентных
отношений и компромиссного перераспределе-
ния ресурсов между иммунной и генеративной
системами неоднократно отмечалось при иссле-
довании различных групп позвоночных (Deeren-
berg et al., 1997; Nordling et al., 1998; Moreno et al.,
1999; Lochmiller, Deerenberg, 2000). Однако про-
верка наших результатов с помощью корреляци-
онного анализа не подтвердила наличия подоб-
ных отношений у рыжей полевки. При рассмот-
рении совокупных данных корреляция между
массой органов генеративной системы и иммуно-
реактивностью отсутствовала, а все обнаружен-
ные существенные связи при анализе данных за
отдельные месяцы были положительными. Кро-
ме того, животные, выращенные в социально
контрастных условиях, не различались по сред-
ним значениям массы генеративных органов. Все
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эти факты позволяют предполагать, что у рыжей
полевки процесс полового созревания “защи-
щен” от воздействия социальных стимулов и при
конкурентном распределении ресурсов имеет
определенные преимущества. Подтверждением
такому предположению могут служить результа-
ты полевых и лабораторных исследований, гово-
рящие о слабом участии репродуктивных показа-
телей (доля половозрелых, плодовитость) в меха-
низмах регуляции численности этого вида в
Томском Приобье (Кравченко, 1999; Kravchenko
et al., 2016). Возможно, что эта особенность носит
региональный характер и связана с обитанием на
периферии ареала.

В то же время наличие у рыжей полевки сла-
бой, но достоверной отрицательной корреляции
между уровнем иммунореактивности и массой те-
ла не позволяет исключить существование конку-
рентных отношений между становлением иммун-
ной системы и процессом роста. Значимые разли-
чия по массе тела у полевок, выращенных в
контрастных условиях (табл. 1), подтверждают
участие социальных стимулов в распределении
ресурсов между этими процессами. Согласно на-
шим данным, у рыжей полевки повышение уров-
ня гуморального иммунитета в условиях высокой
плотности населения сопровождается снижени-
ем массы тела животных. Подобное вовлечение
процессов роста в конкурентные отношения при
распределении ресурсов организма хорошо доку-
ментировано в литературе для птиц (Soler et al.,
2003; Brommer, 2004) и млекопитающих (Mauck
et al., 2005; Cheynel et al., 2018).

Хотя иммунорезистентность красно-серой по-
левки зависела от социальных факторов в мень-
шей степени и только опосредованно, через тем-
пературные условия, в онтогенезе у этого вида
были выявлены кратковременные конкурентные
отношения между формированием иммунной си-
стемы и процессами роста и полового созрева-
ния. Согласно полученным результатам, в первые
20 дней после выхода из гнезда интенсивный рост
животных приводил к дефициту ресурсов, в связи
с чем более крупные 40-дневные особи отлича-
лись низкой иммунореактивностью. Однако по-
сле завершения роста ресурсы направлялись на
формирование иммунной системы, и к двухме-
сячному возрасту отношения между этими функ-
циями становились, напротив, положительными.
Наличие достоверных различий по массе тела
между животными, содержащимися в контраст-
ных социальных условиях, отмечаемое нами и ра-
нее (Кравченко и др., 2011), свидетельствует о
чувствительности ростовых процессов у красно-
серой полевки к социальным стимулам и о воз-
можном участии этих стимулов в формировании
trade-off отношений между ростом и иммуните-
том.

Половое созревание красно-серой полевки,
также как у рыжей, в меньшей степени участвова-
ло в процессе перераспределения ресурсов орга-
низма. Для взрослых особей была характерна по-
ложительная зависимость между массой органов
генеративной системы и иммунитетом. В то же
время наличие отрицательной корреляции между
этими функциями у 40-дневных самцов красно-
серой полевки, родившихся в мае, говорит о воз-
можности возникновения конкурентных отно-
шений между ними. Причиной конкуренции, на
наш взгляд, является временный дефицит ресур-
сов, обусловленный ускоренным половым созре-
ванием, которое у животных первых весенних вы-
водков протекает одновременно с интенсивным
ростом. В результате у особей, созревающих с
максимальной скоростью, снижались показатели
иммунитета.

Таким образом, проведенные исследования
обнаружили видовые особенности эффектов со-
циальной среды на адаптивный гуморальный им-
мунитет исследуемых видов. У рыжей полевки в
условиях эксперимента высокая плотность насе-
ления приводила к росту иммунореактивности
животных, причем чувствительность особей к со-
циальным стимулам увеличивалась от весны к
осени. Иммунитет красно-серой полевки зависел
от социальных факторов только опосредованно,
через условия терморегуляции. У обоих видов по-
левок в выявленных случаях формирования trade-
off отношений, связанных с плотностью населе-
ния, становление иммунной системы конкуриро-
вало с процессами роста и не затрагивало половое
созревание.
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THE INFLUENCE OF SOCIAL CONDITIONS
ON THE HUMORAL ADAPTIVE IMMUNITY IN THE BANK 

(CLETHRIONOMYS GLAREOLUS) AND GREY-SIDED
(CLETHRIONOMYS RUFOCANUS) VOLES: AN EXPERIMENTAL STUDY

L. B. Kravchenko*
Tomsk State University, Tomsk, 634050 Russia

*e-mail: kravchenkolb@mail.ru

We studied the effect of population density on the humoral adaptive immunity in bank (Clethrionomys glare-
olus) and grey-sided voles (C. rufocanus). We used 20-, 40-, and 60-day old voles born in a vivarium from fe-
males captured in the field (May–August). We used the outdoor temperature and illumination. After the la-
bors, the young were kept with females during 20 days. Then we divided the young into two groups with dif-
ferent social conditions. Group 1 included individuals which grew singly. In Group 2, we simulated the
conditions of a high-density population: the young were left together with their mothers. In order to activate
the immune system, sheep red blood cells (SRBC) were used. To measure the immune response to the anti-
gen, the splenic plaque-forming cells (PFC) technique was applied. We failed to find sex-linked differences
in these species, but we observed significant interspecific variations. Thus, C. glareolus (40- and 60-day old
voles) showed a higher level of immune reactivity than C. rufocanus did. The effect of a social environment
on the immunity depended on species and the timing of the birth of individuals. In the Bank vole, the im-
mune reactivity increased at a high population density. Voles born in May had a low sensitivity to social stim-
uli. In contrast, individuals born in July and August had the highest sensitivity to social stimuli. The immunity
of the Grey-sided vole depended on social factors indirectly, through thermoregulation conditions. In Octo-
ber, the average temperature in the vivarium was maintained at 2.5°C, and the grey-sided voles kept individ-
ually demonstrated immune suppression. In contrast, in animals from litters left with females, the level of im-
munity did not change. In the conditions of a high density, the development of the immune system of both
species competed with the growth of animals, but not with sexual maturation.

Keywords: Bank vole, Grey-sided vole, humoral immunity, sexual maturation, social conditions, population
density, Clethrionomys glareolus, Clethrionomys rufocanus
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В 2014–2015 гг. в хвойном лесу Сихотэ-Алинского заповедника изучали перемещения кабарог с це-
лью определения связи использования участка обитания с факторами среды и социальным окруже-
нием. Методика включала многосуточные тропления, визуальные наблюдения за привыкшими к
человеку кабаргами, радиослежение, методы изучения среды обитания. Применяли ГИС техноло-
гии, математическую обработку данных. Выделен вариант использования участка обитания, в кото-
ром самец кабарги длительное время поддерживал его внешние размеры (1.02–1.1 км2) и форму при
перераспределении своей активности в общем центре активности участка обитания (39% площади).
Наложение участков самцов-соседей на участок резидента достигло 64.7–65.5%, центра активности –
53.5%. Количество основных кормов (эпифитных лишайников) на участках обитания в разное вре-
мя в 60–300 раз превышало потребности кабарог. В условиях обеспеченности пищей на всей пло-
щади распределение активности и ольфакторных меток, порядок переходов самца были, прежде
всего, согласованы с социальным окружением: распределением самок и посещением самцами-со-
седями ядер активности. Среди контактов между самцами преобладали дистанционные. Распреде-
ление переходов кабарги включало широкие “полосы” обходов и центральную систему, которая
объединяла локальные ядра активности. Данная структура согласована с формами рельефа и грани-
цами растительных сообществ. В центре активности участка обитания самец провел более 84% вре-
мени. Это связано с нередкими заходами самцов-соседей, что сопровождалось формированием ре-
зидентом модулей – функциональных элементов структуры, в которых кабарга обеспечивала свою
жизнедеятельность и охрану в форме “дежурства”, что создавало заслоны от проникновения сам-
цов-соседей.

Ключевые слова: кабарга, Сихотэ-Алинский заповедник, комплексная методика слежения, участок
обитания, структура, ядра активности, модули, экологические факторы, социальные условия,
паттерны поведения, формы охраны территории
DOI: 10.31857/S0044513421020264

Исследования пространственных структур,
которые формируют животные во время своих
переходов, актуальны в связи с выяснением отно-
шений между видами, экологических связей в со-
обществах видов, механизмов, формирующих по-
ведение особей в группировках. Среди немногих
публикаций, содержащих сведения о простран-
ственной и социальной структуре популяции, об
использовании обитаемого пространства (участ-
ков обитания и др.) кабаргой в разных частях
ареала, выделяются работы, выполненные с ис-

пользованием разных способов тропления, в не-
которых случаях дополнительно с визуальной ре-
гистрацией и наблюдениями (Устинов, 1967;
Green, 1985; Зайцев, 1991, 2006, и др.; Приходько,
2003; Доманов, 2013; Zaitsev et al., 2015; и др.), ра-
диослежения (Kattel, 1990; Harris, Cai, 1993; Мак-
симова и др., 2014, 2014а; 2015; и др.). Единичны
публикации об использовании кабаргой участка
обитания в связи с условиями местообитания и
социального окружения.

УДК 599.735.38:591.524:591.555
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С целью изучения структуры популяции ка-
барги в разных условиях с 1975 г. организуются
исследования на нескольких стационарных
участках в Сихотэ-Алинском заповеднике и его
окрестностях. С 1970 гг. мы применяли ком-
плексную методику, состоящую из троплений и
визуальных наблюдений за привыкшими к нам
особями на подготовленных ключевых (стацио-
нарных) участках. С 2012 г. применяется также
радиослежение (Максимова и др., 2014, 2014а;
2015; и др.).

С 2004 г. мы регулярно ведем исследования на
участке “Нечетовкий” в бассейне р. Таежная у се-
верной окраины Сихотэ-Алинского заповедника.
В связи с замеченными особенностями использо-
вания местообитания, в сезон 2014–2015 гг. осо-
бое внимание было уделено изучению участка
обитания одного из трех радиомеченных самцов
кабарги. Данный участок находился в плотном
окружении участками обитания других особей.

Цель данного исследования – изучить исполь-
зование кабаргой участка обитания с нескольки-
ми, по нашему предположению, основным усло-
виями среды обитания, включая и социальные,
определяющие структуру участка обитания. Для
того чтобы выяснить, как возникает адаптация
пространственной и социальной структуры попу-
ляции к условиям обитания, необходимо опреде-
лить: 1) параметры участка обитания (площади,
форму) в разные периоды времени и 2) связи по-
сещений кабаргой разных частей участка обита-
ния с факторами среды, социальным окружением
и характером контактов между особями, 3) изме-
нения площади, осваиваемого особью участка с
начала слежения за ней с целью выявления неко-
торой перманентной смещаемой площади (участ-
ка); 4) структурные элементы, объединенные пе-
реходами зверя, ядра активности разного про-
странственного масштаба на основе анализа
частот регистрации, а также функциональных
зон, модулей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Описание природных условий участка “Нече-

товский” приведено в более ранних публикациях
(Зайцев, 2019 и др.). На части этого участка (11–
12 км2) у окончания водоразделов при впадении
нескольких ключей в р. Таежная, где проведены
основные работы в 2014–2015 гг., вся площадь по-
крыта лесом с преобладанием кедровников (Pinus
koraiensis) со значительным участием пихты (Abies
nephrolepis). Кедровники в верхней части крутых
(до 30°–50°) склонов южных экспозиций включа-
ют значительное количество дуба (Quercus mongol-
ica). Часть северных склонов занята лиственнич-
никами (Larix cajánderi) и кедрово-лиственнич-
никовыми ассоциациями. На северо-восточных
окончаниях водоразделов с крутизной склона до

35°–50°, занимающих не больше 10–11% общей
площади, содержится повышенное количество
пихты и ели (Picea jezoensis) с подростом, листвен-
ницы. Вдоль нижней или средней части склонов,
особенно, на южных экспозициях водоразделов
простираются древние, более пологие, чем скло-
новые поверхности, террасы.

При общем снижении численности кабарги в
заповеднике (Зайцев, 2006) на примыкающей к
р. Таежная части “Нечетовского” участка, где
проводили основные работы, к 2004–2015 гг., по
данным учета троплением с окладом (Зайцев и др.,
2013), поддерживалась повышенная концентра-
ция ее населения – 14–18 особей на 10 км2.

Способы сбора данных заключаются в многосу-
точном троплении и радиопрослеживании при-
выкших и непривыкших к нам особей кабарги.
Каждая кабарга имела особенности внешнего ви-
да, их принадлежность к половозрастным груп-
пам определялась визуально по индивидуальным
и известным групповым признакам, особенно-
стям оставленных следов (Зайцев, 1991 и др.).
В статье использованы номера радиомеченных
самцов кабарги из публикации Максимовой с со-
авторами (2015). Самец кабарги М3 – “Гусар”
(группа возраста 2–3 г.), чей участок обитания в
2014–2015 гг. (рис. 1) изучали особенно тщатель-
но, был приучен к нам сеголетком (возраст 0–1 г.)
в сезон 2012–2013 г. В апреле 2013 г. М3 и его сосе-
ди М6 (2–3 г.) и М5 (1–2 г.) были помечены ошей-
никами с радиопередатчиками Telonics, USA
(150–152 МГц). Данные радиослежения исполь-
зованы согласно программе совместных исследо-
ваний Сихотэ-Алинского биосферного заповед-
ника, Тихоокеанского института географии
ДВО РАН, Общества сохранения диких живот-
ных (WCS, Нью-Йорк, США), Института про-
блем экологии и эволюции РАН.

Организация системы слежения за кабаргами
соответствовала базовой методике (Зайцев, Зай-
цева, 1980; Зайцев, 1991 и др.). С маршрутов, про-
легающих не далее 200–500 м друг от друга вдоль
ручьев, гребней и склонов водоразделов, вели по-
иск и учет следов зверей, заходили к месту, где в
предыдущий день закончили тропление кабарги
и продолжали тропить далее. С этих маршрутов
обычно дважды в день: с 8–9 до 10 ч утра и в 16–
17 ч определяли место расположения кабарог при
радиослежении.

Мы тропили М3 в течение 5–6 дней, затем де-
лали перерыв на один или несколько суток. М3,
как и другие привыкшие кабарги, подпускал к се-
бе после длительного (месяцы) перерыва в на-
блюдениях. В течение светлого времени суток,
обычно, следили не только за М3, но еще за 1–
3 соседними кабаргами, встречая следы этих со-
седних особей при троплении М3 и на маршрутах,
окаймляющих их участки обитания. Соседей М3,
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которые частично привыкли к нашему многолет-
нему присутствию на стационаре, неоднократно
встречали визуально после тропления. С близкого
расстояния мы не наблюдали зимой лишь радио-
меченного самца М5. Однако обширный север-
ный склон, на котором, по данным радиослеже-
ния, в основном обитал М5, в сезоне 2014–2015 гг.
другие кабарги не посещали, что было установле-

но контрольными обследованиями. После троп-
лений какой-либо особи ее локализацию на вы-
явленном участке и заходы на участок М3 контро-
лировали при встрече следов на маршрутах,
проложенных в окрестностях, с последующим
троплением.

При троплении с GPS-Глонас-регистраторами
и компасом следовали непосредственно по ходу

Рис. 1. Схема переходов самца М3 и заходов самцов-соседей на участок М3, схема расположения участков обитания
самок F1, F2, F3 (штриховка) по данным тропления в декабре 2014 г.; stream – русло и днище долины ключей; wsh2–
wsh7 – водоразделы; SS и NS – склоны южной и северной экспозиций; цифры и буквы в прямоугольниках: A–C –
группы лежек и переходов (локальные ядра активности) на участке обитания М3; 1 – зона контактов М3 и М7; 2 и 3 в
прямоугольниках – крутые северо-восточные окончания водоразделов, посещаемые многими особями (3 – у узкого
днища двух ключей).
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кабарог. 16 троплений суточных ходов и их фраг-
ментов совмещали съемку GPS-Глонас с реги-
страцией компасом смен направлений, измере-
ний расстояний выверенными шагами по есте-
ственным составляющим траектории – векторам
Va (по средним от 1.3 до 4.0 м на разных перехо-
дах) (Зайцев, 1991, 2002 и др.). Отмечали следы де-
ятельности зверей, поеди лишайника, хвои и др.,
смены форм рельефа и другие особенности участ-
ка. Общий период слежения троплением охваты-
вал снежный период с начала декабря (3.12.2014 г.)
до марта (5.03. 2015 г.). За это время за кабаргами
следили 38 дней.

Учеты лишайника (воздушно-сухая биомасса
и число экземпляров (штук) обрывков талломов в
пересчете на 100 м2) в доступной кабарге зоне до
высоты 1–1.2 м над поверхностью снега или зем-
ли выполнены на площадках, трансектах 400 м2

или 900 м2. В конце января и в феврале 2015 г.
проведен учет на 22 площадках, удаленных одна
от другой на расстояние не менее 200 м. Учитыва-
ли также уклон склона, проективное покрытые
(в долях от 1) верхнего древесного яруса и отдель-
но хвойного подроста по известной методике
(Воронов, 1973).

Обработка и анализ данных. Данные слежения
(с GPS-регистраторов и др.) кабарог транспорти-
рованы на космический снимок в программе
NexQGIS. Затем схемы траекторий, полигонов
частот посещений конвертировали в программу
MapInfo 7.2, в которой проведена обработка и
анализ пространственных данных.

При троплении М3, в том числе 21 суточного
перехода и 11 их фрагментов, проведен учет сле-
дов деятельности (меток, лежек и др.) на 48 км хо-
да в ноябре–декабре и около 55 км в январе–мар-
те. Кроме того, в этом сообщении приведена
часть данных троплений и радиослежения по пе-
ремещениям соседей М3.

Способы определения границ, соответственно
размеров, формы участка обитания, выделение
зональных областей в его пределах относятся к
обычным методическим проблемам при приме-
нении разных способов слежения и анализа дан-
ных (Hayne, 1949; Powell, 2000; Kie et al., 2010;
Powell, Mitchell, 2012; и др.). При использовании
троплений контуры участка обитания, наложе-
ния участков соседних особей друг на друга про-
ведены по внешним траекториям особей, окайм-
ляющим участок, со сглаживанием интервалами
не меньше 50–100 м небольших их изломов (Зай-
цев, 1991, 2014). В 2014–2015 гг. мы не отметили
случаев, когда М3 покидал свой участок при бег-
стве от хищников (эпизодические, случайные вы-
ходы). Перемещение самца после встречи с на-
блюдателем, обычно, укладывалось в интервал не
более 150 м. В масштабе участка обитания это не
имело значения в выяснении его внутренней

структуры. Такие же переходы самец совершал и
при появлении кабанов, которые перерывали
кедровника с дубом в верхней части южного
склона, и которые проходящих (особенно в конце
февраля 2015 г.) по средней части склона.

Измерение площади, окаймленной перехода-
ми М3, проведены на схемах после каждого троп-
ления за два периода зимы 2014–2015 г. В первые
день-два с начала слежения переходы кабарги не
всегда замыкались конкретной площадью. При
отсутствии протяженных обходов участка при-
рост площади в эти дни определен в качестве
среднего значения ее изменения обычно за два дня.

При зонировании участка обитания мы ис-
пользовали представления о центрах или ядрах
активности (“centre of activity” – Burt, 1943; фак-
тически, синонимы: ядро – “kernel of home range” –
Worton, 1989; центр, ядро, сердцевинная зона –
“core area” – Kaufmann, 1983), которые в общем
случае выделяются на основе более частых посе-
щений или долгого пребывания животного в
определенном месте, наличия убежищ, лежек.
Для исключения излишней терминологии мы ис-
пользовали данное определение как для выделе-
ния “общего центра (ядра)” активности” на
участке обитания, так и для обозначения “ло-
кальных ядер” – мест с наибольшей частотой по-
сещений в общем центре или вне его. В рамках
статьи термин “центр активности” применяется,
в основном, к общей зоне повышенного числа
посещений на участке обитания, “ядро” – к ме-
стам локального увеличения частот.

Определение ядер, центров активности пред-
полагает использование в основном статистиче-
ских способов для их выделения, основанных на
построении полигонов частот регистрации зверя,
плотности траекторий в разных местах и др.
В случае радиослежения данные полигоны опре-
делены нами на основе параметрической модели
Вортона (Worton, 1989) с обработкой данных ГИС
в программе R Statistical Software (Максимова
и др., 2014 и др.). Было получено 39 точек локации
М3 в ноябре–декабре и 69 точек в январе–марте.
Полигоны модели с частотами 95% принимали за
размер участка обитания, 50, 64 или 35% – за ядра
активности. Выбор процента для полигона согла-
совывался с данными троплений, как способа
наиболее подробной и точной регистрации мно-
госуточных переходов. При анализе данных троп-
ления, на схемы переходов кабарги накладыва-
лась сеть с ячейками размером 100 × 100 м (1 га) и
подсчитывалось число заходов кабарги в каждую
ячейку. Для анализа и визуализации данных ин-
струментами “wafer” в программе Statistica 8. Soft-
ware моделировали поверхности полигонов ча-
стот посещений.

Для интерпретации связи поведения особи с
распределением частот посещений мы использу-
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ем определение “модуль”. В отличие от ядер мо-
дуль имеет значение функциональной части, эле-
мента структуры участка обитания, сочетающего
разные активности поведения, обеспечивающие
жизнедеятельность особей вместе с эффективной
охраной локальных территорий. Выделение мо-
дулей проведено этологическим способом по ха-
рактеристике траекторий и поведения особи.

Мы выделили основные паттерны поведения,
включающие сочетание нескольких поведенче-
ских активностей с доминированием обычно од-
ной из них на разных фрагментах траектории.
К ним относятся паттерны: а) сбора пищи (по по-
едям) и отдыха (по лежкам), нередко на непротя-
женных траекториях со множеством поворотов.
На переходах по периферийной части участка
обитания у взрослых самцов преобладают: б) ак-
тивное патрулирование при большом числе меток
экскретом комплекса хвостовых и надхвостовых
желез (метки CG и небольшие кучки экскремен-
тов) с регистрацией немногих поедей; в) ком-
плексные обходы (патрулирование), сочетающее
активный сбор пищи с маркировкой. При актив-
ном сборе пищи кабарга движется часто корот-
ким шагом (до 25–35 см) по траектории со мно-
жеством поворотов. Комплексное и, тем более,
активное патрулирование происходит длинным
шагом (до 40–45 см), иногда переходящим на
рысь. Кроме этого, выделяются фрагменты г) об-
ходов длинным шагом, рысью и прыжками мест,
редко посещаемых кабаргами, с очень небольшой
частотой маркировки (Зайцев, 1991).

Для выделения свойств переходов зверей в
разных местах и режимах деятельности использо-
вали векторный анализ, основанный на выделе-
нии групп векторов, обобщающих естественные
фрагменты пути разной протяженности (Зайцев,
1991, 2002 и др.). По схемам определены расстоя-
ния |Vsl| между дальними точками каждого суточ-
ного перехода особи вдоль основной линии про-
лонгации хода. Размеры модулей установлены по
длинам радиус-векторов Rmod из геометрического
центра группы лежек или от конкретной лежки до
наиболее удаленных от них точек замкнутых пе-
реходов.

Данные с 16 площадок учета (9 в центре актив-
ности участка обитания) использованы для опре-
деления связи факторов среды с переходами.
Среди факторов и условий, вероятно, влияющих
на частоты (fi) посещений кабаргой разных частей
участка и ячеек 1 га в их сети, взяты следующие
показатели: 1) число лежек в ближнем к ячейке
учета локальном ядре активности (показатель ре-
гулярности посещений); 2) количество основной
пищи в зимний период – кустистого лишайника
(родов Usnea, Evernia и др., г/100 м2; воздушно-сухая
биомасса); 3) число объектов пищи (штук/100 м2) –
обрывков лишайника и веточек с лишайником;

4) угол уклона склона (град) в месте учета; 5) про-
ективное покрытие (в долях от 1) и особенности
хвойного подроста у площади учета. Проведена
также 6) оценка влияния социального окружения
по характеру посещений соседями мест наложе-
ния участков обитания. Определяли показатель
синхронизации Сс = fvis1/fvis2, где fvis1 – число сов-
падений заходов двух самцов в сутки в зону нало-
жения участков (Сс рассчитывался для первых,
вторых суток после захода соседа); fvis2 – число за-
ходов изучаемого самца.

Для характеристики сезонных изменений в
структуре группировок и участка обитания кабар-
ги мы использовали периодизацию, основанную
на изменении подвижности особей и других ак-
тивностей в разные периоды годового цикла
(Зайцев, 1991; Максимова и др., 2014). Для снеж-
ного периода года, когда было применено тропле-
ние, выделено два периода: 1) ноябрь–декабрь –
период гона и его окончания, повышенной дви-
гательной активности; 2) январь–март – период
пониженной двигательной активности (с января
к февралю), небольшой частоты мечения участка
обитания специфическими метками.

Математическая обработка. Статистические
расчеты и анализ траекторий проведены сред-
ствами программ Statistica 8, Statgraphycs Plus, Py-
thon Numpy Scipy, EasyTrace. Использовали ре-
грессионный, факторный анализ методом глав-
ных компонент (PC), для переменных в центре
активности участка обитания с нормализованной
варимаксной ротацией. Исключение влияния
разных шкал осуществлено Z-преобразованием:

/Sd; где  – значение члена i пере-
менной;  – среднее переменной; Sd – среднее
квадратичное отклонение. Другие обозначения в
тексте: rs – коэффициент корреляции Спирмена;
Me – медиана; CV% – коэффициент вариации;
W-test – Wald-Wolfowitz Runs test.

Анализ траекторий в модулях и между ними
проведен методом непараметрического оценива-
ния, который используется в задачах восстанов-
ления плотности неизвестного распределения, в
том числе в анализе изображений (Shen et al.,
2017; Lychkov et al., 2018; Maltsev et al., 2018; Dmi-
triev et al., 2019). Мы использовали один из вари-
антов данного оценивания – метод оценки ядерной
плотности. Суть метода заключается в том, что для
выборки случайных величин  опре-
деляется ядерная функция  и на ее основе
строиться непрерывная функция плотности 
(Parzen, Rosenblatt, 1956). Под “ядром” в данном
случае подразумевается вещественная неотрица-
тельная функция, обладающая следующими

свойствами:  В каче-
стве ядерной функции мы использовали Гауссово

( )i iZ x x= − ix
x

( )1 2 3, , , nx x x x…
( )K x

( ) hf x

( ) 1;  ( ) ( ).K x dx K x K x
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распределение. Параметр h, как ключевой сво-
бодный параметр “сглаживания” в построении
итогового распределения, определен, исходя из
эмпирического критерия Скота (Scott, 2010):

, где d – количество размерностей слу-

чайной величины, N – размер выборки.
Вначале проводилась векторизация схем тре-

ков в программе EasyTrace с переводом в таблич-
ные данные формата csv. Один пиксель изображе-
ния соответствовал 0.85 м реального хода зверя.
Каждый трек-вектор, входящий в общий массив
данных, описывался упорядоченной парой коор-
динат , где верхний индекс j – номер трека,
нижний i изменяется от 1 до Nj – числа узлов,
формирующих j-трек. Траектории представлены
совокупностью векторов: длин  и углов  от-
клонения между ними.  соответствовали реаль-
ным длинам векторов |Va| между пунктами – узла-
ми с заметными поворотами пути.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В сезон 2014–2015 гг., по результатам тропле-

ния, участок М3 соседствовал с местами обитания
семи кабарог-резидентов (рис. 1, 2): самцами М7
(старше 3 лет), М6 (возрастная группа 2–3 года),
М8 и М5 (группа возраста 1–2 года), самок F1
(старше 1.5 лет), F2 (>1.5 лет), F3 (1–2 года). Трое
суток (27–29.12.2014 г.) у места соседства М3 и М7
(1 на рис. 1) обитала восьмая кабарга – самка, ко-
торая затем перешла вверх по водоразделу. В те-
чение всего снежного сезона состав особей-рези-
дентов в окрестностях участка М3 не менялся.

Внешние параметры участка обитания. Общая
площадь участка обитания М3, определенная тро-
плением за два периода зимы (рис. 1, 2; табл. 1), со-
ставила Sshr = 1.21 км2, при радиослежении – 1.3 км2.
82% площади в декабре и 79.5% в январе–марте

+≈ 4
1

dh
N

( , )j j
i ix y

 j
iΛ  j

iϕ
j
iΛ

располагалось на горных склонах, из них 6 и 8%,
соответственно, на северо-восточном склоне,
32.4 и 31.6% – на южном склоне водораздела wsh4
(рис. 1, 2), 16.2 и 16.3% – wsh3, 18.2 и 19.5% –
на днищах долин ключей. Северные склоны во-
дораздела wsh4 (у М3 27.2% в декабре и 24.6% пло-
щади в январе–феврале) в эту зиму все кабарги
посещали редко. Их переходы пролегали обычно
у небольшого ключа, куда кабарог привлекал
опад лишайника. Участок М3 простирался вдоль
водораздела при соотношении наибольших рас-
стояний вдоль склона (1.55 и 1.56 км) и поперек
склона (0.84 и 0.8 км) 1: 1.87 в декабре и 1: 1.95
в феврале–марте.

Общий процент наложения (% OVmales) на уча-
сток М3 участков самцов-соседей (табл. 1) мало
менялся в первую и вторую половину снежного
периода. Участок самки F1, а также F2 и F3 имел
характер “вложения” в участок М3 и самцов-со-
седей. Участок F1 (0.17 км2; рис. 1) перекрывался
заходами М3 в середине декабря на 88%, в конце
декабря – на 93% (участок F1a в 0.1 км2; рис. 2).
Со второй декады января самка ушла на соседний
водораздел, где также в основном на северо-во-
сточном склоне обосновалась на участке F1b
(≈0.15 км2), расположенном на участке М8. В этот
период при редких заходах М3 встреч его с F1, как
и с F2, нередко посещающей днище ключа в де-
кабре и феврале, не отметили. К месту обитания
F3 самцы М3, М7, М6 заходили зимой нечасто (от-
мечено 3 захода М3 за 38 сут), но пересекали ее
участок (наложение 0.21 км2) в декабре и февра-
ле–марте в разных местах.

При значительных показателях перекрытия
площадей участков самцов, в некоторых местах
происходило пересечение переходов трех самцов.
Такие места расположены на северо-восточных
окончаниях водоразделов с прилегающими пло-
щадями (эллипсы с цифрами 2 и 3 на рис. 1). Так-
же в окрестностях седловины 1 наблюдалось пе-
рекрытие участков М3, М7 и М6. Зону 3 наиболее

Таблица 1. Параметры участка обитания М3 (площадь SM3(Month), км2, периметр PM3(m) (км) и наложение (% OVi, км2)
на участок участков кабарог-соседей в зимний сезон 2014–2015 г.

* Общий процент наложения участков самцов соседей на участок М3.

Период Показатель для М3
OV♂-перекрытие (Sov, P, %) с самцами OV♀ с самками

М7 М6 М8 М5 ΣOV♂ км2 F1 F3

Декабрь–середина января
SM3(D) км2 1.10 0.19 0.17 0.15 0.21

0.72
0.17 0.04

PM3(D) км 4.25 1.84 2.13 2.01 2.49 1.42 (1.43) (0.83)
% OVhr 65.5* 17.3 15.5 13.6 19.1 (15.5%) (≈4%)

Середина января–март
SM3(F) км2 1.02 0.02 0.18 0.17 0.29

0.66
0.11 0.13

PM3(F) км 4.45 0.3 2.0 2.6 2.4 1.22 2.13
% OVhr 64.7* 1.8 17.6 16.7 28.4 11% 12.7%
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часто посещали М8, М6, а также самка F2, затем и
F3. Присутствие и постоянное обитание самок
отмечено во всех этих местах.

Изменение размера участка обитания М3 при
последовательном троплении. Измерения площа-
ди, обходимой М3 после каждого тропления, по-
казали на ее увеличение до предельного значения
в каждый период зимы (табл. 1) по зависимости,

приближающейся к логарифмической (рис. 3).
Также оказалось возможным выделить интерва-
лы времени в сутках, в течение которых обойден-
ная кабаргой площадь после короткого периода
значительного прироста  достигала сравни-
тельно стабильных размеров.

В декабре 2014 г. после семи дней слежения
участок достиг больших размеров (волны А и В;

( ) IA

Рис. 2. Схема переходов самца М3 и кабарог-соседей, расположения участков обитания самок F1, F2, F3 (штриховка)
по данным тропления с января до 05.03.2015 г.; а – пункт регистрации М3 при посещении соседнего водораздела вслед
за заходом М5.
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рис. 3А), которые, в основном, поддерживались
всю остальную часть снежного периода. В янва-
ре–марте значительный прирост участка М3 про-
изошел в течение 10 суток с начала слежения за
ним (рис. 3В). Затем произошла стабилизация
площади, но еще через 6–7 сут вновь прирост и
относительная стабилизация к 24–27 суткам (т.е.
еще через 8–10 сут) с начала слежения. Затем пло-
щадь вновь увеличилась за 2–3 суток и стабили-
зировалась вплоть до 40–41 сут, считая перерывы
в троплении, которые, однако, не маскировали
основные этапы изменения площади. Среднесу-
точный ее прирост за весь период составил
0.023 км2 (Me = 0.02, Sd = 0.025, n = 20). При об-
щем увеличении площади с начала наблюдений
до Shr = 1.21 км2 в марте, происходило ее смеще-
ние и перераспределение активности (посеще-
ний) самца.

Распределение посещений разных частей участ-
ка и ядра активности. Обработка инструментами
“wafer” (Statistica) моделирует связь числа посе-
щений fi…j ячеек сети площадью 1 га c процентом
площадей полигонов частот Sf% от общей площа-
ди участка (Shr) за всю зиму по зависимости: Sf% =
= 96.27 – (94.74lg(fi)) – 5, r2 = 0.852, p = 0.00002.
Полученная карта поверхности частот (рис. 4)
свидетельствует об очень неравномерном ис-
пользовании М3 участка обитания. На большей
части (>65%) ячеек отмечено не больше 1–2 захо-
дов за зиму. На части северного склона водораз-
дела wsh4 (8 на рис. 4) с произрастающими здесь
лиственничниками и кедровниками с лиственни-
цей, с глубоким (до 50 см и выше) снежным по-
кровом, заходы М3 не были замечены, как и захо-
ды других особей.

Основные переходы, места отдыха и сбора пи-
щи М3 располагались вдоль южного склона и на

части днища долины ключа Кривой (от А до E на
рис. 4), а также на северо-восточном склоне и
примыкающей к нему части водораздела (E–H–6).
Эти места, каждую ячейку сети которых, по дан-
ным тропления, М3 посетил не менее 4–6 раз за
зиму, составили общий центр (ядро) активности,
занимающий около 39% (0.43 км2) площади
участка обитания в декабре–январе. Приблизи-
тельно сходную конфигурацию имел и 64% поли-
гон частот радиорегистрации М3 (0.42 км2; рис. 4)
в ноябре–январе. Из 38 суток общего времени
слежения М3 провел в общем центре 32 полных
суток и в течение 6 суток совершал обходы пери-
ферии, возвращаясь в центр активности. Таким
образом, общее время нахождения М3 в центре
активности превысило 84%.

Полигон с частотой посещений 50%, по дан-
ным троплений, в этой модели занимал 17–18%
площади участка. Площади с бóльшей частотой
имели мозаичное распределение, указывающее
на формирование локальных ядер в общем цен-
тре участка обитания. Локальные ядра активно-
сти В–С кабарга посещала наиболее часто всю зиму.

Влияние факторов среды на распределение посе-
щений разных мест на участке обитания. Среди пе-
ременных, используемых в анализе (табл. 2, 3),
лишь биомассу лишайника (“Лишайник, г/100 м2”)
и число его обрывков в доступной зоне (“Лишай-
ник, штук/100 м2”) можно отнести к существенно
связанным между собой. Однако эта взаимосвязь
относительна, так как лишайник может распре-
деляться в мелких обрывках по подстилающей
поверхности или сосредоточиваться на упавших
деревьях. Тем не менее, на площадках учета кор-
реляция между этими переменными достигала
rs > 0.99. В пределах участка обитания высокие
значения соотношений отмечены между числом

Рис. 3. Изменение размера участка обитания самца М3 при последовательных троплениях в декабре 2014 г. (А) и в ян-
варе (с 11.01) по 5 марта 2015 г. (В).
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заходов в ячейки 1 га и проективным покрытием
хвойных – rs = 0.71 (р < 0.05). Корреляция между
другими переменными была меньше (0.05–0.4;
р > 0.05). В общем центре активности число захо-
дов в ячейки значительно согласовалось с числом
лежек в ближнем локальном ядре (rs = 0.80, р < 0.05),
с показателем проективного покрытия (rs = 0.81).
С последним связано и число лежек в локальном
ядре (rs = 0.67). Как на всем участке (rs = 0.22,
р < 0.05), так и в центре активности (rs = –0.05,
р < 0.05) отмечена лишь локальная связь числа
посещений ячеек с биомассой и числом объектов
пищи. Данная связь выявлялась в случаях, когда
кабарга начинала более активно посещать упав-
шие деревья, например, вдоль ключа Кривой, где
биомасса лишайника достигала 560–590 г/га.
Также М3 и его соседи нередко посещали северо-
восточные склоны и днища малых ключей с боль-
шим количеством лишайника (5.8 г/100 м2, n = 3),
сбитого ветрами. В кедровнике и лиственнични-
ке северного склона, в которые кабарги заходили
нечасто, лишайника было лишь немного меньше,

чем в ядре активности М3: 3.1 г/100 м2, CV =
= 27.4%, n = 5.

Факторный анализ (PC) в пределах всего
участка обитания (табл. 2) показал, что число за-
ходов кабарги в ячейки 1 га, число лежек в ближ-
нем ядре активности и проективное покрытие
темнохвойных связаны с общим фактором, объ-
ясняющим 54.5% общей дисперсии (рl < 0.70)
(табл. 4). Анализ для тех же переменных (табл. 3)
в общем центре активности (от А к Н; рис. 4) ука-
зывает на связь с двумя факторами (табл. 4). Пер-
вый из них обусловил 42.9% общей дисперсии,
второй – 24.3%. Общие условия связывали число
заходов в ячейки, число лежек в ближнем ядре с
проективным покрытием (рl < 0.70). Второй фак-
тор определял распределение количества лишай-
ника на площадках учета.

Связь переходов по участку обитания с формами
рельефа. Контуры участка обитания, определен-
ные по внешним траекториям М3, во многом со-
относились с основными линейными ориентира-
ми рельефа и растительности. Вдоль подножия

Рис. 4. Распределение частот посещений М3 участка обитания зимой 2014–2015 гг.; на рис. вверху слева – шкала частот
и проценты частот для площади полигонов; а – ядра активности участка (64%) по данным радиослежения в декабре,
b – ядро (35%) в январе–марте, c – контуры участка М3 за весь период наблюдения; А–I – локальные ядра активности,
формируемые М3 с декабря по март; 1 – место заходов самца М7 в декабре; 2 – узкая полоса переходов М3 по север-
ному склону с маркировкой; 3, 4 – места, посещаемые М5 со стороны ключа Кривой; 5, 6 – место расположения в де-
кабре участка F1 и нередких заходов М8; 7 – участки протяженных патрулирований М3, а также М6 южного склона;
8 – редко посещаемый кабаргами в сезон 2014–2015 гг. северный склон.
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северо-восточного склона (Е–H; рис. 4), гранича-
щего с лиственным лесом у реки, переходы далее
пролегали вдоль днища долины ключа и подно-
жия водораздела wsh2 (от H до I), в кедровнике с
пихтовым подростом и лиственницей нижней ча-
сти южного склона притока этого ключа (от I до J;
рис. 1, 2, 4). Здесь обходы охватывали в разное
время полосу шириной до 200–250 м. В западной
части участка обитания у седловины водораздела
wsh4 формируется узкая полоса переходов по се-

верному склону (2 на рис. 4). М3 каждый раз
оставлял в этой зоне перекрытия с участком М7
2–4 метки экскретом хвостовой железы (CG) на
80–110 м хода. На южном склоне wsh4 расширен-
ная полоса переходов охватывала небольшое пят-
но лиственничника и далее кедровник вдоль рус-
ла ключа Кривой и террас.

Вдоль террасы южного склона через весь уча-
сток обитания пролегала полоса переходов – цен-
тральная их система (рис. 1, 2), которая объединя-

Таблица 2. Число заходов кабарги в ячейки 1 га, количество доступного лишайника в январе–феврале 2015 г.,
значения других переменных и их Z-преобразований (в скобках) на площадях учета в пределах участка обитания М3

№

Значение переменных и Z-преобразования

число заходов 
(NV) в ячейку

лежек 
в ближнем ядре

лишайник, 
г/100 м2

лишайник, 
штук/100 м2

угол склона, 
град

проективное 
покрытие (от 1)

1 7 ( 0.13) 10 (1.01) 7 (1.87) 63 (1.85) 18 (–0.32) 0.9 (0.88)
2 4 (–0.55) 0 (–0.75) 4.8 (0.22) 43 (0.19) 2 (–1.61) 0.7 (–0.29)
3 5 (–0.32) 9 (0.84) 3.9 (–0.45) 35 (–0.47) 12.5 (–0.76) 0.6 (–0.88)
4 14 (1.70) 21 (2.94) 3.7 (–0.61) 33 (0.63) 20 (–0.16) 1 (1.46)
5 10 ( 0.80) 4 (–0.04) 4.9 (0.29) 44 (0.28) 16.5 (–0.44) 1 (1.46)
6 7 (0.13) 2 (–0.39) 5.2 (0.52) 47 (0.53) 28 (0.49) 1 (0.29)
7 13 (1.48) 2 (–0.39) 5.4 (0.67) 49 (0.69) 5 (–1.36) 0.8 (0.88)
8 12 (1.25) 9 (0.84) 4.3 (–0.6) 39 (–0.14) 8 (–1.12) 0.9 (1.46)
9 12 (1.25) 6 (0.31) 5.2 (0.52) 47 (0.53) 38 (1.29) 1 (0.29)

10 4 (–0.55) 1 (–0.57) 2 (–1.89) 18 (–1.87) 18 (–0.32) 0.8 (–1.46)
11 5 (–0.32) 1 (–0.57) 2.6 (–1.44) 23 (–1.46) 17 (–0.39) 0.5 (–0.29)
12 2 (–1) 0 (–0.75) 3.8 (–0.53) 34 (–0.55) 34 (0.97) 0.7 (–1.46)
13 1 (–1.23) 0 (–0.75) 3.2 (–0.99) 29 (–0.96) 38 (1.13) 0.5 (–0.88)
14 1 (–1.23) 0 (–0.75) 4.1 (–0.31) 37 (–0.30) 43 (1.69) 0.7 (–0.29)
15 2 (–1) 0 (–0.75) 5.7 (0.89) 51 (0.86) 35 (1.05) 0.6 (–0.88)
16 4 (–0.549) 3 (–0.22) 6.4 (1.42) 58 (1.44) 20 (–0.156) 0.7 (–0.29)

Таблица 3. Значения Z-преобразований переменных (табл. 2) на площадях учета в общем центре активности
участка обитания самца кабарги

№

Значение переменных и Z-преобразования

число заходов 
(NV) в ячейку

лежек 
в ближнем ядре

лишайник, 
г/100 м2

лишайник, 
штук/100 м2

угол склона, 
град

проективное 
покрытие

1 –0.64 0.47 2.11 1.94 0.14 0.28
2 –1.45 –1.11 –0.13 –0.95 –1.27 –1.13
3 (–1.19 0.32 –1.05 –1.67 –0.35 –1.83
4 1.27 2.21 –1.25 0.35 0.31 0.99
5 0.18 –0.47 –0.03 –0.37 0.01 0.99
6 –0.64 –0.79 0.28 0.21 1.01 –0.42
7 1 –0.79 0.48 0.06 –1.00 0.28
8 0.73 0.32 –0.64 –0.08 –0.74 0.99
9 0.73 –0.16 0.28 0.49 1.89 –0.42
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ла локальные ядра А–G (рис. 4) в общем центре
активности участка обитания. В кедровнике
вдоль террасы почти сплошь произрастает плот-
ный (проективное покрытие 0.8–1) высокий под-
рост, “жердняк” пихты, который распространен
и ниже по более крутому склону с участками вет-
ровала. В просторный кедровник с дубом, редкой
пихтой и лещиной (Córylus sp.) верхней части
склона М3 заходил, в основном, со второй поло-
вины февраля. В это время у гребня появились
проталины, со 2.03–5.03.2015 г. обширные покоп-
ки кабанов, на которых кабарга собирала пищу.
Вблизи более явно формируются ядра D и Е, с ле-
жек которых самец имел возможность контроли-
ровать крутой склон, на который заходили соседи.

От ядра С к окончанию водораздела терраса
постепенно исчезает, и на схеме (рис. 1, 2) сумма
переходов М3 приобретает веерообразный вид,
заходя на северо-восточный склон и выходя из
него. От А, особенно В и в феврале–марте от С
к Е, самец следовал обычно по выступам склона в
долину ключа Кривой и обратно, сформировав
широкое направление, сужающееся по выступу
склона в феврале-марте у С до ≈30–40 м. С января
выделяются ядра G и H, куда чаще стал заходить
М8, на месте которых в декабре обитала самка F1.

Организация переходов в связи с социальным
окружением. Наиболее протяженные суточные
переходы М3 представлены обходами периферии
или контролированием части участка, который
начали активнее посещать соседи. Из шести его
суточных переходов в декабре 2014 г., два – 4.5 км
и 3.3 км – представляли собой подобные обходы с
возвращением в общий центр активности в те же
сутки. Обход в ночь с 27.12 на 28.12.2014 г. в ответ
на заход М5 со стороны ключа Кривой достиг
3.78 км. В центре активности за сутки М3 прохо-
дил 2.5 км, 1.45 км, 2.14 км (  = 2.0, Sd = 0.534),
меньше, чем при дальних обходах: 3.87, Sd =
= 0.590, n = 3. С середины января до начала марта
длина суточного хода составила 2.08 км, Sd = 0.927,
n = 15. С января эта длина (2.86 км, n = 4) умень-
шилась в феврале, когда М3 ограничил заходы в
зону контактов с М7, до 1.54 км, d = 0.43, n = 9.

 l

Но в марте с таянием снега наблюдали переходы
на расстояние до 2.6 и 4.01 км.

В декабре самцы-соседи нередко посещали
(отмечено 12 за 10 дней) две противоположные
окраины участка обитания М3 вдоль водораздела
(рис. 1, 2, 4). Из шести суточных переходов М3
один (3–4.12.2014 г.) охватывал только восточную
часть участка от С почти до I с возвращением в яд-
ро С на дневные лежки. Этот обход М3 совершил
после захода М8, посетившего место обитания
самки F1 прошлой ночью и повторившего подоб-
ный заход 5–6.12 и 28–29.12. В другие сутки М3
проходил вдоль всего участка между зонами кон-
тактов с М7, М8, а также М5 со стороны ключа
Кривой. Наиболее часто (4 из 6) он начинал и за-
канчивал суточные переходы в группах лежек А и В,
вблизи которых присутствовал М7. Однако за
ночь М3 успевал обойти и места обычного при-
сутствия М8 и М5, 27–28.01.2014 г. – дважды за
сутки, переходя и днем. Длины векторов |Vsl| вдоль
южного склона и ключа между дальними точками
суточного хода составили от 740 до 1460 м
( ; Sd = 310.6, n = 6).

С середины января 2015 г. М3 еще посещал
обычную зону контактов с М7. Однако при отсут-
ствии последнего всю остальную часть зимы,
сместил свою активность (табл. 5; χ2 = 42.23, p <
< 0.001) в восточную часть участка (рис. 2). Длины
векторов |Vsl| составили от 230 м при многократ-
ных переходах между В и С 12.02, 18.02 (сбор пи-
щи и отдых) до 773 м (  = 625 м; Sd = 163.6, n = 10)
и отличались от |Vsl| в декабре (W-test): z = 2.02, p =
= 0.04. Обходы периферии со стороны участков
М6 и F3 стали редки. Один из них отмечен ночью
24–25.01.2015 г., когда М3 от ядра Н прошел к I и J
и вернулся к А и В (|Vsl| = 1430 м). На следующие
сутки он обитал в окрестностях ядер А и В, посе-
тив часть участка, на которую заходил ночью и М7.
Обычно суточный ход в этот период начинался от
ядра С (8 из 13), В (4), D (1), заканчиваясь также в
этих ядрах.

1080 мslV =

 slV

Таблица 4. Факторные нагрузки для пяти переменных в пределах всего участка обитания (без варимакса) и в общем
центре активности (нормализованный варимакс)

* Достоверно (рl < 0.70).

Переменные
На всем участке В общем центре активности

фактор фактор 1 фактор 2

Число заходов 0.921* 0.905* 0.057

Лишайник, г/100 м2 0.369 –0.221 0.892*
Лежки 0.775* 0.713* –0.337
Угол склона –0.540 0.299 0.502
Проективное покрытие 0.920* 0.824* 0.220
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Показатель синхронности Cc = 0.6 для посе-
щений М3 зоны перекрытия в туже ночь, что и
М7, определен в декабре, на вторые сутки после
захода М7 – Cc = 0.2. Самцы ложились на днев-
ные лежки иногда (29.12) на расстоянии 140 м
друг от друга, каждый со стороны своего участка.
М7 заходил и к ядру А. Следования вдоль следа со-
седа одним из них не отмечали. Посещения М7
данных мест были согласованы с присутствием
самки, которая затем ушла выше по водоразделу.
В январе-марте М7 редко посещал эти места. Тем
не менее, из трех обходов M3 один ночью совпал
с заходом М7 (Сс = 0.3).

Синхронность обходов М3 с М8 и М5 в декабре
была меньше – Сс = 0.5, и только для вторых су-
ток после их заходов. Однако в январе–марте “де-
журство” М3 в окрестностях ядер С, D, E, G спо-
собствовало увеличению Сс до 0.6 для вторых су-
ток и 0.3 для той же ночи при заходах М8, 0.5 и 0.3
для М5, соответственно. Для М3 и М6, чьи основ-
ные центры активности располагались друг от
друга через водораздел (рис. 1, 2), различие в сро-
ках посещений южного склона водораздела wsh3
достигали трех суток и больше.

Между всеми самцами мы не отметили явно
агрессивных действий. Обычный дистанцион-
ный контакт М3 с М8 показывает случай, произо-
шедший в ночь с 25 на 26.02.2015 г. В начале ночи
М8 пересек прыжками и длинным шагом северо-
восточный склон (в области 2 на рис. 2). Зайдя
ночью с южного склона, М3 прошел его след (у G
и H; рис. 4), но через ≈150 м вновь вышел к нему
и многократно пересекая след шагом со сбором
пищи и маркировкой (2 метки GC на 180 м), свер-
нул вверх по склону и лег в 160 м от лежки соседа.
Следующей ночью М8 ушел обратно по листвен-
ничнику северного склона.

Между дневными лежками М3 и М5 в зоне пе-
рекрытия расстояния были не меньше 100 м. Пре-
следуя этого соседа, М3 шел шагом, иногда прыж-
ками, многократно пересекая след, иногда непо-
средственно по следу. М8 и М5 уходили при
приближении М3. После их ухода М3 нередко еще
сутки-двое посещал окрестности этого места, ин-
спектировал периферию после заходов М8 (3–
4.12.2014 г. и др.) или при заходах М5 сериями об-
ходил с комплексным патрулированием перифе-
рии, переходил через ключ Кривой к водоразделу
wsh7 (рис. 1, 2).

Посещая место обитания самки F1, М3 неод-
нократно следовал вдоль ее следа. Самка также
переходила вдоль следа самца. Они устраивались
недалеко друг от друга на лежки, часть из которых
в разное время использовали обе кабарги. На ноч-
ных переходах 5–6.12. были замечены следы их
встречи с “топтанием”, обходами, четкими отпе-
чатками копыт одной особи за отпечатками ко-
пыт другой, что с большой вероятностью указы-
вает на копуляцию. При обходе периферии М3 за-
держивался в месте обитания F3 (у J, рис. 4, 5),
лежал и собирал пищу.

Модульная структура участка обитания. Поли-
гоны повышенных частот (A–I на рис. 4) совпада-
ли с местами концентрации лежек (рис. 1, 2, 5).
Встав с лежки, М3 затем обходил окрестности, и
нередко возвращался к прежней лежке или ло-
жился недалеко от нее, в том числе и днем. В дру-
гих случаях самец, проходя недалеко от лежек, но
не заходя к ним, менял траекторию, совершал ча-
стые повороты, активно собирал пищу. В резуль-
тате формировались траектории разнообразной
“лепестковой” формы, для которых лежки и их
группы представляли собой центры ориентации,
в том числе и в случаях, когда кабарга, совершив
переход, не ложилась (рис. 5). Подобные структу-
ры названы нами модулями, в которых на неболь-
ших площадях кабарга совмещает многие актив-
ности своего поведения. Естественно, что модули
приурочены к локальным ядрам активности.

“Лепестковые” переходы хорошо заметны у А
и В, Н и I, между лежками которых расстояния
были не меньше 200 м (рис. 5). При уменьшении
этих расстояний до 100 м и меньше (между С к D,
E и далее) заметно слияние модулей, распределе-
ние лежек при множестве удобных для лежания
мест становится не концентрированным. При-
сутствие соседей: самцов и самок в зонах наложе-
ния участков обитания отражалось на формиро-
вании модулей H и E, J и расширении G, их дли-
тельное отсутствие (М7 с января) – на почти
полном исчезновении модуля А. Вследствие этого
переходы самца в начале марта были ограничены
площадью 0.5 км2.

Средние размеры модуля, определенные по
длине радиус-вектора ∣Rmod∣ до наиболее удален-
ной от них точки замкнутых переходов, состави-
ли:  = 178 м (Sd = 70.87; Cv = 39.9%, n = 15).modR

Таблица 5. Посещения (%) самцом М3 локальных ядер активности (рис. 4), заходы к группам лежек, в разные
периоды зимы 2014–2015 гг.

Период
Посещения ядер

n
А В С D Е G H I J

Декабрь–январь 13.6 21.6 13.4 10.9 13.5 10.7 10.8 2.8 2.8 35
Февраль–март 3.8 14.1 23.1 11.5 19.2 17.9 7.7 1.4 1.3 79
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 модулей на склоне (у А, В, С), когда кабарга
не выходила на днище долины, равнялись 143 м,
Sd = 43.0, CV = 25.9%, n = 11. Наибольшие |Rmod|
совпадали с включением фрагментов патрулиро-
вания c мечением экскретом хвостовых желез (CG).
Расстояния вдоль склона от лежек М3 к перифе-
рии у места соседства с М7 составляли не больше
300 м, в месте соседства с М8 и М5 у Е и F – 200–
300 м.

В модулях у окраины участка обитания кабарга
лежала, активно собирала пищу, совмещая этот

modR паттерн с маркировкой и обходом небольших
площадей, находясь в окрестности лежек не ме-
нее нескольких часов. В присутствие поблизости
соседа использовала несколько соседних модулей
(“дежурство”) до суток и дольше. Различие пара-
метров траекторий модулей и переходов между
ними показывают карты плотностей параметров
(рис. 6). Наибольшие значения двумерной плот-
ности при параметре сглаживания h × 1 находи-
лись в модулях в интервале от 2.5 до 5.5 м, между
ними от 4.3 до 6.1 м. Средняя длина ∣Va∣ в модуле
при съемке компасом – 3.1 м (Sd = 2.08, min – 0.5,

Рис. 5. Модульная структура участка обитания самца М3 в 2014–2015 г.; 1 – модули A–K (на рис.): группы лежек с “ле-
пестковыми” переходами (изображены согласно реальным траекториям, рис. 1, 2), Rj – радиус-векторы, L – область
слияния модулей в феврале–марте; 2 – метки (GC) экскретом хвостовых желез; 3 – экскременты, встреченные на су-
точных переходах М3; 4 – центральная система переходов М3 вдоль юго-западного склона wsh 4; 5 – область отдален-
ных переходов М3 с преобладанием комплексного патрулирования.
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max – 16, n = 1422) соответствует этим значениям.
Для углов отклонения  в модулях происходит
расслоение наибольшей плотности на две почти
симметричных области. максимумы которых на-
ходятся, приблизительно, на схожем расстоянии
от оси х (0)– в окрестности ±2 рад. Между моду-
лями данный интервал составил ±1 рад. Обходы
периферии участка обитания (свыше 1 км; n = 29)
против хода часовой стрелки преобладали над
правосторонними – 1: 1.4, в том числе, при патру-
лировании через H, I, J (рис. 1, 2) – 1: 2, на пере-
ходах вдоль ключа Кривой – 1: 1.5. По склону М3
переходил в разных направлениях.

При преобладании комплексного патрулиро-
вания на всем участке обитания, активное патру-
лирование происходило на фрагментах пути,
обычно не превышающих 0.2–0.3 км. Только
один протяженный обход по северному склону
ночью 18–19.02.2015 г. можно отнести к паттерну
активного патрулирования. При частых заходах
самцов, в зонах перекрытия с их участками и в их
окрестностях М3 оставил значительное количе-
ство меток экскретом хвостовой железы (CG)
(рис. 1, 2, 5), и 54.1% меток (от 98) располагалось
в общем центре активности участка обитания, в
том числе вблизи лежек модулей. Перекрытие
центра активности заходами самцов-соседей до-
стигло за зиму 53.5%.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты применения комплексной методи-
ки характеризуют один из вариантов использова-
ния самцом кабарги участка обитания. Данный
вариант согласован с условиями местообитания и
активным проникновением самцов-соседей к
центральной области участка обитания. В резуль-
тате в центре активности на 39% площади участка
обитания самец находился более 84% времени.
Особенность состоит в том, что самец М3, как и
часть его соседей, поддерживали приблизитель-
ную конфигурацию и размеры своих участков
весь период слежения, совершая протяженные
обходы, патрулирования. Но после периода гона
(с января) они ограничили число обходов пери-
ферии. При этом происходило перераспределе-
нии пространственной активности в связи с захо-
дами соседей, с формированием локальных ядер
и менее частом использовании части прежних.
В других условиях было достаточно обычным
уменьшение размера участков обитания, установ-
ленного по внешним обходам, у взрослых самцов
кабарги после периода гона (Зайцев, 1991). При
этом размеры участка обитания М3 в декабре и
январе-феврале (табл. 1) и другие внешние пара-
метры соответствовали вариациям размеров
участков обитания самцов со второго года жизни.

j
iϕ

Данные об изменении площади участка, кото-
рую самец обходил с начала слежения за ним, ха-
рактеризуют периодичность проявления про-
странственной активности особи, вследствие че-
го прирост данной площади происходил через
определенные интервалы времени. Также данные
позволяют определить минимальное число дней
тропления (приблизительно, около 10 дней), не-
обходимое для репрезентативной оценки размера
участка. Несколько схожую с этими результатами
(рис. 3) зависимость демонстрируют данные о
приросте площади участка у лося (Alces alces)
(Зайцев, 1994), а также результаты радиослеже-
ния койота (Canis latrans) о связи средней площа-
ди со средним числом локаций (кроме данных о
периодичности изменения участка) (Bekoff, Mech,
1984).

При смещении пространственной активности
кабарги в разные периоды возможно определить
размеры более-менее стабильного участка
(трансформируемой смещаемой площади) в кон-
кретных экологических и социальных условиях,
связанных с нормой двигательной и других ак-
тивностей поведения. Для определения такой
“перманентной” площади предложена формула:
Sst = Sshr ‒ ( )Т; где Sshr ‒ площадь участка за все
время наблюдений (в данном случае с начала де-
кабря по март), Т (сут) – период стабилизации
размера участка от окончания одного до начала
следующего заметного прироста площади; ( ) ‒
средний суточный ее прирост (Зайцев, 2014). При
Sshr = 1.21 км2 (площадь участка за два периода зи-
мы),  = 0.023 км2; Т, меняющемся от 6 до 10 сут
(рис. 3) размеры перманентной площади нахо-
дятся в пределах 0.98–1.07 км2. Эти значения
близки к реально наблюдаемым размерам участка
в каждый период зимы (табл. 1).

Представление участка обитания в качестве
статистически вероятностной системы находится
в основе методов расчета его размера, других па-
раметров и конфигурации в моделях, использую-
щих данные радио- и спутникового GPS-слеже-
ния (Worton, 1989; Powell, 2000; Moorcroft, Bar-
nett, 2008; Kie et al., 2010; etc.). Это исходит и из
результатов многосуточных троплений кабарог
(Зайцев, 1991). При уникальности каждой траек-
тории в пограничной области участка обитания
М3 и его соседей, пути кабарги в своей совокуп-
ности формировали определенные “полосы” об-
ходов, которые только в некоторых местах с за-
метными ориентирами: выступами склона,
ложбинами и др., изменениями растительного
покрова – сужались до двух-четырех десятков мет-
ров (рис. 1, 2, 5). Данные направления обходов вме-
сте с переходами вдоль общего центра активности
(центральная система переходов) составили каркас

IA

IA

IA
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структуры участка обитания, объединяющий ло-
кальные ядра активности и другие элементы.

В общем центре активности участка обитания,
включающего места с частотами посещений не
менее 4–6 в сети ячеек 1 га за зиму (рис. 4), 50%

частот посещений охватывали всего 17–18% пло-
щади участка обитания, формируя мозаику ло-
кальных ядер активности. Как и 64%-полигон ча-
стот при радиорегистрации, центр протянулся
вдоль водораздела. Линии перегиба поверхностей

Рис. 6. Контурная карта распределения двумерной плотности параметров для длин  и углов  векторов Vα (по
оценке параметра Скотта с максимальным сглаживанием – h × 1) для векторов Va, их групп самца кабарги на перехо-
дах между модулями A и на “лепестковых” треках модулей B; на рис. А значения плотности: 1 – 0.0 < x ≤ 0.004, 2 – 0.004 <
< x ≤ 0.008, 3 – 0.008 < x ≤ 0.012, 4 – 0.012 < x ≤ 0.016, 5 – 0.016 < x ≤ 0.02, 6 – 0.02 < x ≤ 0.024; на рис. В: 1 – 0.0 < x ≤ 0.003,
2 – 0.003 < x ≤ 0.006, 3 – 0.006 < x ≤ 0.009, 4 – 0.009 < x ≤ 0.012, 5 – 0.012 < x ≤ 0.015, 6 – 0.015 < x ≤ 0.018, 7 – 0.018 < x ≤ 0.021.
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рельефа (гребни водоразделов, выступы склона,
днища долин ключей и их русел), границы расти-
тельных сообществ определяли основные на-
правления переходов кабарог, намечали рубежи
между участками самцов-соседей. Концентрация
переходов кабарги с формированием хорошо вы-
раженной центральной системой обусловлена в
данном варианте сочетанием рельефного ориен-
тира (террасы) с благоприятными для кабарги
условиями в сложном по составу кедровнике с со-
мкнутым пихтовым подростом, “жердняком” на
крутом южном склоне, прогреваемом днем, за-
щищенном зимой от муссонного ветра. Не явная
связь посещений с углом наклона склона (табл. 4)
не противоречит формированию конструктивной
системы основных переходов, во многом проле-
гающих вдоль более пологих форм рельефа (тер-
рас и др.).

Неравномерное посещение разных частей
участка обитания, однако, не было прямо связано
с распределением биомассы основных трофиче-
ских ресурсов – опада кустистых лишайников в
доступной кабарге зоне. По результатам учета,
можно приблизительно определить количество
доступного лишайника, которое регулярно воз-
обновлялось его опадом. Это количество каждые
сутки достигало на участке обитания в феврале
50–70 кг, и в общем центре активности 20–27 кг,
что, соответственно, не менее чем в 280–300 и
60–150 раз (без учета другой обычной пищи) пре-
вышало биомассу суточного потребления пищи
кабаргой – 180–370 г (Холодова, Приходько, 1984;
Зайцев, 1991).

Соответственно, распределение биомассы и
числа объектов основной пиши имело только ло-
кальный эффект для распределения активности
самца и его соседей. В учетах на площадках
(табл. 2, 3) отсутствуют данные о посещении ка-
баргой мест у крупных упавших деревьев с кон-
центрацией лишайника (до 1–3.5 кг на дереве;
Зайцев, 1991). В пограничных областях участков
обитания упавшие деревья привлекали в разное
время многих соседей. Поэтому влияние распре-
деления пищи, вероятно, несколько больше, чем
отражено в корреляционном и факторном ана-
лизах.

Общее число посещений разных мест на участ-
ке обитания, количества лежек в локальных ядрах
согласовано с комплексом экологических факто-
ров, среди которых наибольшее значение имело
проективное покрытие хвойных, прежде всего,
подроста пихты с высоким расположением крон,
что создает для кабарги защитные условия (Зай-
цев, 2019). Многочисленные кормовые объекты,
рассредоточенные на поверхности снега, обеспе-
чивали чередование отдыха на лежках с активным
сбором пищи в их окрестностях, повторным по-

сещением ячеек учета, что и способствовало фор-
мированию локальных ядер.

Имея возможность сбора рассредоточенных
кормовых объектов на всей площади, самец,
прежде всего, совмещал посещение разных ча-
стей своего участка с присутствием самок и посе-
щением самцами-соседями его части. На крутом
северо-восточном склоне, на днищах долин ма-
лых ключей (эллипс 2 на рис. 1) и в других подоб-
ных местах (пункты 1, 3 на рис. 1), которые кабар-
ги посещали наиболее часто в декабре нередко
встречалось до четырех кабарог, в январе–марте –
трех кабарог на площади 6–10 га. Самцов привле-
кало обычное присутствие в этих местах самок.
Нередкое посещение части данных зон самцами-
соседями не позволяет отнести их только к участ-
ку обитания того или иного самца. В некоторых
случаях самцы задерживались на такой площади
на 5–6 сут и дольше, например, при заходе бурого
медведя (Ursus arctos) 17–23.03.2015 г. в центр ак-
тивности участка обитания М6 (в окрестности I)
(Середкин и др., 2017).

Самцы приближались друг к другу при встрече
обычно на расстояния не менее чем несколько де-
сятков метров. Такие дистантные контакты меж-
ду ними происходили без явной агрессии и сты-
чек. Однако, было обычным преследование сосе-
да по следу, иногда и прыжками. В переплетении
многих следовых трасс самец устанавливал при-
надлежность свежего следа соседу (явно по запа-
ху) не всегда сразу. Конкретные случаи контактов
указывают на разные отношения между соседя-
ми. Эти отношения менялись от поддержания не-
которого паритета (с М7) до неактивного пресле-
дования, что приводило к избеганию соседями
(М8 и М5) доминанта М3. Проникновение сосе-
дей в обширную, редко посещаемую периферию
(у I, J), и центр активности участка М3 обуслови-
ли значительное (64.7–65.5%) перекрытия участ-
ка обитания М3 заходами самцов, на 53.5% цен-
тра активности.

На других стационарных площадях доля пере-
крытия для участков самцов со второго года жиз-
ни составляла от 10% до более 40%, менялась в
связи с конкретной социальной ситуацией (по
данным 1975–1983 гг.; Зайцев, 1991). Соответ-
ственно, мы не можем использовать четкий кри-
терий перекрытия для того, чтобы отнести вид к
территориальному (т.е. при обособлении терри-
тории – охраняемого индивидуального простран-
ства) или не территориальному виду без учета
действий и их результатов, направленных на
охрану и обособление территории. Подобные
критерии, имеющие явно условный характер,
предлагаются при моделировании участков оби-
тания одиночно живущих хищных зверей (напри-
мер, больше или меньше 10%; Sandell, 1989). В на-
шем случае при проявлении охраны участка оби-
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тания (патрулирование, сопровождение следом)
лишь на части (46.5%) общего центра активности
не отметили заходов соседей.

С увеличением числа заходов, длительности
пребывания соседа в зоне наложения участков
обитания М3, соответственно, смещал свою ак-
тивность ближе к местам заходов той или иной
кабарги. Возрастал и показатель синхронизации
посещений с нарушителем. У зон контактов с со-
седями и в них формировались своеобразные
функциональные элементы структуры – модули,
в основном приуроченные к локальным ядрам.
В отличие от ядер активности, которые можно
выделить дистанционным способом по частотам
регистрации, мы определяли модули по свойствам
поведения и траекторий движения, что требует
непосредственных наблюдений за деятельностью
животного. Характерный признак модуля – кон-
центрация (группы) лежек вместе с замкнутыми к
ним траекториями “лепестковой” формы, охва-
тывающими небольшие площади (удаление пере-
ходов от лежек, по средним на  143–178 м).

По результатам восстановления плотности
распределения линейных и угловых параметров
траекторий, мы установили уникальные харак-
терные портреты движения особи внутри моду-
лей и между ними (при h × 1; рис. 6). В совокуп-
ности переходы в модулях, на которых преобла-
дали паттерны сбора пищи и отдыха, отличались
от таковых между модулями меньшими длинами
векторов Va и большими углами отклонения .
В модулях наибольшие значения плотности име-
ли разграничение на две области. Можно утвер-
ждать, что нередко при также активном сборе пи-
щи на переходах между модулями структура пове-
дения особи в модулях и между ними различалась
в связи с разной целью движения. При уникаль-
ности каждой траектории, обобщенная характе-
ристика параметров движения, полученная ме-
тодом восстановления распределения с исполь-
зованием ядерной оценки плотности, имеет
перспективу в создании имитационных агентных
моделей (Белотелов и др., 2018) движения жи-
вотных.

Находясь в одном или двух-трех соседних мо-
дулях от нескольких часов до суток и дольше, са-
мец поддерживал свою жизнедеятельность и эф-
фективно охранял территорию. Эти функции
обеспечивались сочетанием интенсивного сбора
пищи, комфортного поведения с комплексным
патрулированием. Модульная структура в данном
варианте использования участка обитания согла-
сована с защитой от претендентов, прежде всего,
общего центра активности, часть которого неред-
ко посещали самцы-соседи. “Дежурство” в моду-
лях обеспечивало эффект близкого присутствия
самца, ограничивало возможность длительного
присутствия соседа и проникновение в ядро ак-

modR

j
iϕ

тивности. Подобная форма охраны совмещалась
с распределением большого числа (54.1%) специ-
фических меток (GC) в зоне перекрытия участков
и в общем центре активности.

С проявлением социальной активности связа-
ны также протяженные обходы периферии с пре-
обладанием паттерна комплексного патрулиро-
вания, в том числе и вслед за посещением части
участка соседями. Протяженные обходы с актив-
ным патрулированием, достаточно обычным в
других условиях (Зайцев, 1991), появлялись эпи-
зодически.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Комплексная методика позволила выяснить

связи параметров и структуры участка обитания с
поведенческой активностью особи в условиях
влияния разных факторов среды и социального
окружения. В результате выделен своеобразный
вариант использования участка обитания, в кото-
ром кабарга поддерживала длительное время его
внешние размеры и форму, но значительно меня-
ла свою пространственную активность, преиму-
щественно, в общем центре активности. В усло-
виях почти повсеместной обеспеченности пи-
щей, такое перераспределение согласовано с
расположением участков самок и с проникнове-
нием самцов-соседей на участок обитания рези-
дента.

Переходы особи формировали своеобразный
каркас в форме широких “полос” обходов пери-
ферии и центральной системы, объединяющей
локальные ядра активности. В благоприятных
для кабарги условиях в хвойном лесу данная
структура имела согласование с формами, линия-
ми перегиба рельефа и границами растительных
сообществ. В результате, наиболее частые кон-
такты между особями с эпизодической их кон-
центрацией приурочены к определенным местам,
включенным в систему переходов по участку оби-
тания.

Между самцами преобладали дистанционные
контакты с отсутствием явной агрессии при ин-
дивидуальных отношениях между соседями. Ши-
рокие заходы самцов к центру активности участка
обитания самца-резидента сопровождались фор-
мированием последним модулей – функциональ-
ных элементов структуры, обеспечивающих жиз-
недеятельность особи вместе с охраной в форме
“дежурства”, создающей заслоны от проникнове-
ния самцов-соседей.
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Translocations of musk deer males in a coniferous forest of the Sikhote-Alin Nature Reserve were studied in
2014–2015 in order to determine home range use in relation to environmental factors and social environment.
The study methods included many-day long tracking, visual observations of musk deers accustomed to hu-
mans, radio tracking, and habitat analyses. GIS technologies and mathematical data processing were used. As a re-
sult, a variant of home range use, in which the musk deer male maintained the external size (1.02–1.1 km2) and
shape of a home range for a long time while redistributing its activity in the general center of its activity (39%
size of the home range) was identified. The neighbor male home ranges overlapped with the home range of
the resident to 64.7–65.5%, while the center of activity to 53.5%. The amount of the main food sources (ep-
iphytic lichens) at different times was 60–300 times higher than the needs of a musk deer. In the conditions
of food availability over the entire area, the distribution of musk deer activity, scent marks, and male translo-
cation patterns were generally coordinated with the social environment such as the distribution of females and
the visits of activity kernels by male neighbors. Remote contacts between males prevailed. The distribution of
musk deer crossings included wide traversal “lanes” and a central system that combined local activity kernels.
This structure was consistent both with relief forms and the boundaries of plant communities. A significant
time (more than 84%) of the presence of a male in the center of the activity of its home range was associated
with frequent visits of male neighbors. These were accompanied by the formation by the resident male of
modules as functional elements of the structure, in which the musk deer sustained its life and protection in
the form of “duty patrolling” and created barriers from the penetration of male neighbors.

Keywords: musk deer, Sikhote-Alin Nature Reserve (zapovednik), integrated tracking technique, home range,
structure, modules, environmental factors, social conditions, behavior patterns, forms of territory protection


