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У промыслового вида мидии тихоокеанской (Mytilus trossulus) из Японского моря изучали особенно-
сти морфологии биссусного аппарата, биссусных нитей и биссусной бороздки ноги. Описаны эта-
пы процесса биссусообразования и связанные с этим процессом особенности морфологического
строения биссусной бороздки у Myt. trossulus. Показано, что биссус состоит из корня, стебля и бис-
сусных нитей, которые в поперечном сечении имеют форму эллипса. Биссусная нить состоит из
рифленой проксимальной части, которая начинается сразу за манжетой и составляет 1/3 ее длины,
и относительно гладкой, упругой дистальной части (2/3 длины нити), заканчивающейся на дисталь-
ном конце прикрепительным диском. На поверхности прикрепительного диска располагаются три
армирующих тяжа. Наблюдаемые особенности морфологии исследуемых структур обсуждаются с
точки зрения пространственного распределения митилид в прибрежной зоне моря и успешного
обитания Myt. trossulus на скалистых берегах с активным воздействием волн.

Ключевые слова: митилиды, мидии, Mytilus trossulus, биссус, биссусный аппарат, биссусные нити,
биссусообразование, Японское море
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Для выживания в прибойной зоне верхней
сублиторали двустворчатые моллюски семейства
Mytilidae на протяжении всей жизни используют
способность прочно прикрепляться к субстрату
посредством биссуса. Биссус возник у митилид в
результате неотении (Yonge, 1962; Lee et al., 1990).
Биссусное прикрепление дает митилидам ряд
преимуществ перед другими двустворчатыми
моллюсками с иным способом прикрепления.
Наряду с прочной фиксацией, биссусное при-
крепление обеспечивает более рассеянное и сгла-
женное воздействие волн на организм моллюс-
ков, чем у прочно цементирующихся видов мол-
люсков. Помимо этого, при неблагоприятных
условиях мидия может отбросить биссус и, пере-
местившись в более пригодное местообитание,
вновь прикрепиться к субстрату, образовав но-
вый биссус с помощью желез ноги (Waite, 1983,
1997; Denny, 1987; Denny et al., 1998).

В настоящее время морфология биссусного
аппарата митилид изучена методами сканирую-
щей электронной микроскопии у многих пред-
ставителей этого семейства. Среди них такие ви-
ды, как Myt. edulis, Myt. galloprovincialis, Myt. cali-
fornianus, Myt. coruscus, Crenomytilus grayanus,
Modiolus modiolus, Mod. metcalfei и Septifer bilocularis

(Brown, 1952; Tamarin, Keller, 1972; Bairati, Vitella-
ro-Zuccarello, 1974; Allen et al., 1976; Banu et al.,
1980; Price, 1983; Eckroat, Steel, 1993; Carrington,
Gosline, 2004; Vekhova, 2019; Бергер и др., 1985;
Вехова, 2007). В настоящее время методом скани-
рующей электронной микроскопии до сих пор
остается не изученным строение биссусного ап-
парата, или биссуса, у мидии тихоокеанской
(Mytilus trossulus Gould 1850). Многие виды рода
Mytilus являются обрастателями. Они способны
прочно прикрепляться к различным природным
и антропогенным субстратам посредством биссу-
са. Исследование процесса повторного прикреп-
ления некоторых видов митилид к разным суб-
стратам показало, что наиболее успешно среди
изученных видов митилид, таких как Myt. corus-
cus, Myt. trossulus, C. grayanus, Mod. modiolus, ан-
тропогенные субстраты (бетон, дерево и железо)
колонизируются Myt. trossulus (Vekhova, 2006).
Несмотря на то, что в настоящее время в научной
литературе есть много информации о морфологи-
ческой структуре биссусного аппарата различных
видов митилид (Pujol et al., 1970; Price, 1983; Eck-
roat, Steel, 1993; Бергер и др., 1985), данные о
структуре биссуса и его формировании у мидии
Myt. trossulus вовсе отсутствуют в литературе.

УДК 594.124
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Myt. trossulus широко представлен в донных со-
обществах Японского моря и играет важную роль
в морских экосистемах. Этот вид является важ-
ным промысловым объектом и объектом мари-
культуры в Приморском крае России (Скарлато,
1981). Необходимо отметить, что Myt. trossulus как
элемент обрастания пирсов, оффшорных соору-
жений и подводных частей кораблей наносит зна-
чительный экономический ущерб.

Цель работы – провести детальное исследова-
ние морфологии биссуса и строения биссусной
бороздки ноги, а также изучить поведение при
повторном прикреплении к субстрату у мидии ти-
хоокеанской из залива Восток Японского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для изучения особенности морфологии бис-

сусного аппарата, биссусных нитей и биссусной
бороздки ноги использовали мидий, собранных в
2018–2020 гг. с помощью водолазной службы На-
ционального научного центра морской биологии
им. А.В. Жирмунского ДВО РАН на глубине 1‒1.5 м
в заливе Восток Японского моря (42°53′03.35″ с.ш.,
132°43′41.72″ в.д.) с крупных валунов и скал. 30 экз.
мидии тихоокеанской содержали в лабораторных
условиях в аквариуме с проточной морской водой
с нормальной соленостью 33‰ и наблюдали за их
поведением при прикреплении к субстрату. С по-
мощью штангенциркуля с точностью до ± 0.1 мм
измеряли длину раковины (L, мм). У 30 экз. ми-
дий с длиной раковины 45–50 мм изучали морфо-
логические особенности биссусных нитей и бис-
суса методами световой микроскопии (СМ).
У каждой особи случайным образом брали по
30 неповрежденных нитей из разных частей бис-
сусного стебля и измеряли исследуемые парамет-
ры. Под бинокуляром при окулярах ×8 и тубусе
×7 оценивали длину нитей (l, мм), ширину нитей
в проксимальной (q, мкм) и дистальной частях
(t, мкм), в местах перехода проксимального
участка нити в дистальный (v, мкм) и дистального
участка нити в диск (s, мкм), а также долю прок-
симального участка нити от всей ее длины (Dp, %),
измеряли диаметр прикрепительного диска вдоль
наибольшей и наименьшей осей, среднее ариф-
метическое этих измерений внесено в табл. 1 как
параметр (В, мм). Кроме этого, у каждой особи
считали количество функционально активных и
инертных (без диска) нитей.

Особенности внешнего строения биссусных
нитей и биссусной бороздки ноги изучали мето-
дами сканирующей электронной микроскопии
(СЭМ). Для этого использовали особей мидии
тихоокеанской одного возраста с длиной ракови-
ны 46 ± 4 мм. Индивидуальный возраст моллюс-
ков определяли по кольцам роста на наружной
поверхности раковины (Золотарев, 1989). Для
СЭМ образцы биссусных нитей и ноги фиксиро-

вали в 2.5% растворе глютаральдегида, приготов-
ленном на 0.1 М какодилатном буфере (pH 7.4) в
течение 2–4 ч при температуре 4°С. После этого
образцы промывали в 0.1 М какодилатном буфере
в течение 15–20 мин. Далее образцы обезвожива-
ли в спиртах возрастающей концентрацией, по-
степенно доводя до чистого ацетона (Миронов и
др., 1994). После этого образцы окончательно вы-
сушивали в диоксиде углерода по методике суш-
ки в критической точке, используя прибор critical
point dryer 030 фирмы “BAL-TEC”, помещали на
поверхность алюминиевых столиков и напыляли
хромом, используя вакуумный прибор для по-
крытия тонких мембран Q 150T ES. После чего
особенности морфологии полученных образцов
биссусных нитей и ноги мидии Myt. trossulus ис-
следовали на сканирующем электронном микро-
скопе Carl Zeiss, Sigma 300 VP. На полученных
изображениях делали различные промеры с по-
мощью программы SmartTiff, которая входит в
приложение для пользователей СЭМ Carl Zeiss,
Sigma 300 VP.

Все полученные изображения редактировали с
использованием графических программ Adobe
Photoshop CS6, Corel Draw Graphics Suite X6 и
Corel Photo Paint X6. Статистическую обработку
данных выполняли на ПК по стандартным алго-
ритмам, реализованным в ППП Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Общий план организации биссусного аппарата
у мидии тихоокеанской

Результаты исследований показали, что у Myt.
trossulus биссус состоит из корня, стебля и биссус-
ных нитей, которые в поперечном сечении имеют
форму эллипса и которые на дистальном конце
оканчиваются прикрепительными дисками (рис. 1).
Корень биссуса глубоко внедрен в проксималь-
ную часть ноги (рис. 2). Cтебель длиной 3 мм рас-
пространяется в вентральном направлении от
корня и выходит из отверстия биссусной железы,
расположенного в проксимальной части биссус-
ной борозды; из раковины биссус выходит нару-
жу через биссусное зияние вентрального края ра-
ковины. От стебля отходят биссусные нити в двух
направлениях ‒ к макушке и к задней части рако-
вины мидии. При детальном рассмотрении мож-
но видеть, что стебель имеет ламеллярную струк-
туру и окружен со всех сторон манжетами, кото-
рые дают начало биссусным нитям (рис. 3а).
В центральной части пластинки стебля плотно
упакованы в округлый сердечник и расположены
под углом 90° относительно биссусной бороздки
ноги. Стебель чаще всего несет лишь функцио-
нально активные нити, которые непосредственно
участвуют в прикреплении моллюска (рис. 1, 3а).
Оценка соотношения функционально активных
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и инертных нитей на стебле у особей разного раз-
мера показала, что более 90% нитей вне зависи-
мости от размера моллюска участвуют в прикреп-
лении моллюска к субстрату.

Корень светло-желтого цвета, стебель окра-
шен в светло-коричневый цвет, а биссусные нити,
как правило, в проксимальной части окрашены
темнее, чем в дистальной, а в дистальной части ‒
светло-бежевого цвета, при этом прикрепитель-
ные диски окрашены в темно-бежевый цвет (рис. 1).

Вновь образованные биссусные нити имеют свет-
ло-желтоватый тон (рис. 4г).

Биссусный аппарат располагается в ноге мол-
люска. Нога обычно небольшого размера, но бла-
годаря развитой мускулатуре может значительно
менять свои размеры; в форме языка, адаптиро-
вана для перемещения по твердому субстрату; как
правило, хорошо пигментирована и имеет бордо-
вый цвет (рис. 2). Нога имеет хорошо развитую
систему мышц-ретракторов, прикрепленных к
стенке раковины; при сокращении ретракторов

Рис. 1. Внешний вид биссусного аппарата у мидии тихоокеанской (Mytilus trossulus). Длина раковины моллюска 48 мм.
Шкала 1 см.
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Рис. 2. Схема продольного сечения раковины, строения биссуса мидии тихоокеанской (Mytilus trossulus) и мышечной
системы, участвующей в прикреплении мидии.
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тело моллюска подтягивается к субстрату.
Myt. trossulus имеет 6 пар пучков мышц-ретракто-
ров: пара передних ретракторов биссуса, пара ре-
тракторов ноги и четыре пары задних ретракторов

биссуса. В процессе образования биссусной нити
непосредственно участвует биссусная бороздка,
расположенная на вентральной стороне ноги. На
дистальном конце ноги с вентральной стороны

Рис. 3. Морфология биссусной нити мидии тихоокеанской (Mytilus trossulus) (СЭМ): а – участок стебля с охватываю-
щими его манжетами, к которым прикрепляются биссусные нити; б – наружная поверхность прикрепительного дис-
ка; в – переходный участок диска в дистальный участок биссусной нити; г – дистальный участок биссусной нити; д –
переход дистального участка в проксимальный участок биссусной нити; е – проксимальный участок биссусной нити.
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Рис. 4. Стадии процесса биссусообразования у мидии тихоокеанской (Mytilus trossulus): а – открепившаяся мидия пе-
реползает с помощью ноги на новое место; б – с помощью дистальной ямки на кончике ноги мидия ощупывает по-
верхность субстрата; в – перед прикреплением мидия прижимает дистальный конец ноги к субстрату и удлиняет ее в
3 раза; г ‒ процесс формирования биссусных нитей оканчивается прикреплением мидии к субстрату и втягиванием
ноги. Шкала 1 см.
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располагается дистальная ямка, дно и стенки ко-
торой покрыты ресничками и булавовидными со-
сочками (рис. 5ж, 5и).

Mорфология биссусных нитей
у мидии тихоокеанской

У исследованного вида митилид в пределах
каждой биссусной нити условно можно выделить
рифленую проксимальную часть, которая начи-
нается сразу за манжетой и составляет 1/3 ее дли-
ны, и относительно гладкую, упругую дисталь-
ную часть (2/3 длины нити), заканчивающуюся
на дистальном конце прикрепительным диском
(рис. 1, 3, 4г). Как правило, ширина нити в прок-
симальной части в два раза больше, чем в ди-
стальной части нити. Даже невооруженным гла-
зом заметно, что ширина и характер поверхности
биссусных нитей различаются на разных участках
(рис. 1). Мы предприняли детальное исследова-
ние биссусных нитей в местах перехода дисталь-

ной части нити в прикрепительный диск (рис. 3в)
и перехода проксимальной части нити в дисталь-
ную (рис. 3д), обозначив их соответственно зона 1
и зона 2 и (з1 и з2). Ширина перехода биссусной
нити в прикрепительный диск у этого вида варьи-
рует и составляет 38–86 мкм. Ширина перехода
проксимальной части биссусной нити в дисталь-
ную часть варьирует и составляет 49‒63 мкм.

Проксимальная часть нити. Поверхность прок-
симального участка нити покрыта многочислен-
ными поперечными складками и мелкими бороз-
дами, ориентированными почти перпендикуляр-
но продольной оси нити (рис. 3е). Эти складки
делают проксимальную часть нити растяжимой.
Длина проксимального участка нити варьирует у
этого вида и составляет 4.4‒8.4% от общей длины
биссусной нити. Ширина проксимального участ-
ка варьирует вдоль нити у каждой особи и разли-
чается в пределах вида (рис. 3е). Наибольшая ши-
рина нити в проксимальном участке у Myt. trossu-
lus составляет 109 мкм, а наименьшая – 54 мкм.

Рис. 5. Морфологическое строение биссусной бороздки ноги у мидии тихоокеанской (Mytilus trossulus) (СЭМ): а –
внешний вид сверху вентральной поверхности ноги и биссусной бороздки; б – фронтальный вид дистального конца
ноги; в – фронтальный вид увеличенного дистального конца ноги и дистальной ямки; г – увеличенный внешний вид
сверху биссусной бороздки ноги; д – увеличенный внешний вид боковой стенки биссусной бороздки ноги; е – увели-
ченный внешний вид ресничек, булавовидных сосочков и пор на дне боковой поверхности стенки биссусной борозд-
ки ноги; ж – внешний вид дистальной ямки на вентральной поверхности ноги с участком биссусной бороздки ноги;
з – увеличенный внешний вид дистальной ямки на дистальном конце ноги; и – увеличенный внешний вид дна ди-
стальной ямки ноги.
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Одна из сторон проксимального участка нити
имеет помимо основных мелких поперечных
складок складчатую поверхность в виде гофриро-
ванной каймы (рис. 3е). Кайма представляет со-
бой близко расположенные одна к другой скла-
дочки более мелкого порядка и с одной стороны
нити может вовсе отсутствовать у некоторых эк-
земпляров (рис. 3е). У Myt. trossulus наиболее ши-
рокая гофрированная кайма, которая составляет
в среднем 21–28 мкм (рис. 3е), находится в цен-
тральной части проксимального участка биссусной
нити. Степень компактности складок изменяется
вдоль проксимального участка нити. Ширина ос-
новных поперечных складок в центральной части
проксимального участка нити варьирует в сред-
нем от 0.7 до 4 мкм (рис. 3е). Например, на 20 мкм
длины проксимального участка нити приходится
соответственно 12 поперечных складок.

Дистальная часть нити. Морфология места пе-
рехода проксимального участка нити в дисталь-
ный участок сочетает в себе их структурные черты
(рис. 3д). Ширина нити здесь варьирует в диапа-
зоне 38–51 мкм. Дистальный участок нити начи-
нается после переходной зоны з2 (рис. 3д) и за-
канчивается участком перехода дистальной части
в прикрепительный диск з1, где биссусная нить
постепенно становится шире (рис. 3в). В попе-
речном сечении биссусная нить сплющенная,
имеет форму эллипса. Поверхность нити в ди-
стальной части не складчатая, а испещрена мел-
кими бороздами (рис. 3в, 3г) и упругая (рис. 3г).
Вдоль поверхности тянется хорошо заметный,
плотный округлый тяж, занимающий латераль-
ное положение на одной из сторон нити (рис. 3г).
Участок нити с более мощным продольным тя-
жом и глубокими выраженными бороздками на-
ходится в центральной части дистального участка
нити. Дистальная часть нити, как правило, в два
раза ýже проксимального участка нити. Кроме то-
го, ширина дистальной части нити варьирует у
каждой особи: в центральной области нить самая
широкая и ее ширина здесь составляет 51 мкм, а
наиболее тонкая нить в области переходной зоны
с проксимальной частью – 31 мкм.

Нить в зоне перехода дистального участка в
прикрепительный диск (з2) слегка уплощенная, с
бороздами и выраженными армирующими тяжа-
ми на поверхности (рис. 3б, 3в); ширина нити
здесь 86 мкм.

Прикрепительный диск. На дистальном конце
нить заканчивается прикрепительным диском,
хорошо заметным невооруженным глазом (рис. 1,
3б). Он имеет вид уплощенной пластинки в фор-
ме эллипса. У Myt. trossulus продольная ось нити
располагается под углом к плоскости диска (рис. 3б).
Нижняя поверхность дисков повторяет контур
субстрата и по внешней структуре напоминает за-
стывшую пену.

На поверхности диска различимы округлые
тяжи, которых обычно бывает от одного до трех
(рис. 3б). Один мощный тяж распространяется по
поверхности диска до половины длины прикре-
пительного диска, ориентирован вперед к макуш-
кам раковины моллюска (рис. 3б). Наряду с ним,
обычно различаются два боковых, менее выра-
женных тонких, коротких тяжа.

Процесс биссусообразования
у мидии тихоокеанской

Лабораторные наблюдения в аквариумах за не
прикрепленными к субстрату мидиями Myt. tros-
sulus позволили отследить процессы движения и
прикрепления. Мидия переползает на новое ме-
сто с помощью ноги, при этом вытянутая нога
высовывается из створок раковины (рис. 4а). Из-
мерения показали, что длина ноги у мидии дли-
ной раковины 45‒50 мм на начальном моменте
биссусообразования составляет 1 см. Мидия, со-
вершая зигзагообразные движения ногой, ощу-
пывает поверхность субстрата дистальным кон-
чиком ноги, где располагается дистальная ямка
биссусной борозды (рис. 4б). Затем мидия прижи-
мает к поверхности субстрата дистальную ямку
ноги, при этом нога удлиняется в 3 и более раз по
сравнению с длиной ноги в состоянии покоя
(рис. 4в). Этот процесс занимает от 1 до 5 мин.
По-видимому, это связано с процессом форми-
рования биссусной нити. Когда биссусная нить
полностью сформирована в биссусной бороздке,
нога сокращается, а на субстрате остается при-
крепленный диск, от которого тянется биссусная
нить (рис. 4г). Процесс образования пучка бис-
сусных нитей может занять один месяц. Myt. tros-
sulus может образовывать новый биссус и биссус-
ные нити на протяжении всей жизни.

Морфология биссусной бороздки ноги
у мидии тихоокеанской

Биссусные нити формируются в биссусной бо-
роздке, расположенной вдоль центральной оси
практически по всей длине вентральной стороны
ноги мидии (рис. 5а, 5б). На дистальном конце
ноги располагается узкая дистальная ямка (попе-
речная ширина 180 мкм) (рис. 5в, 5ж–5и). В этом
месте нога более узкая. Биссусная бороздка ноги
также сужается на дистальном конце (рис. 5ж).
Ширина биссусной бороздки составляет 286‒
300 мкм (рис. 5а, 5в, 5г). Глубина биссусной
бороздки составляет 70‒250 мкм (рис. 5г, 5д).
Стенки биссусной бороздки имеют складчатую
поверхность и покрыты палочковидными рес-
ничками и булавовидными выростами в виде со-
сочков (рис. 5г–5е). Ширина складок варьирует
от 100 до 200 мкм. Поверхность складок и дна
биссусной бороздки ноги покрыта многочислен-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

БИССУСНЫЙ АППАРАТ МИДИИ ТИХООКЕАНСКОЙ 489

ными порами (рис. 5е), представляющими собой
протоки желез. Поверхность дна биссусной бо-
роздки ноги мидии несет тончайшие булавовид-
ные сосочки (их длина 3.4 мкм) и реснички
(их длина 1.5–2 мкм).

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследования и анализ литератур-
ных данных свидетельствуют, что характерные
участки биссуса (рис. 1), биссусных нитей (рис. 3)
и их морфология сходны у Myt. trossulus и у иссле-
дованных видов митилид Японского моря ‒
Myt. coruscus, C. grayanus, Mod. modiolus (Vekhova,
2019; Вехова, 2007). По нашим данным, размер
прикрепительного диска у Myt. trossulus в среднем
составляет 0.71‒0.79 мм, у Myt. coruscus ‒ 1.2,
у C. grayanus ‒ 0.7, а у Mod. modiolus ‒ 0.9 мм.
Сравнительный анализ свидетельствует, что у
Myt. trossulus и C. grayanus эти различия носят слу-
чайный характер. Попарное сравнение свиде-
тельствует о статистически значимых различиях в
размере диска у остальных видов митилид. По
длине биссусных нитей исследованные виды так-
же различаются. Самые длинные биссусные нити
имеют Myt. trossulus (23‒31 мм) и Mod. modiolus
(31 мм), а самые короткие – Myt. coruscus (22 мм)
и C. grayanus (23 мм). Результаты попарного срав-
нения показали, что первый вид статистически
значимо различается длиной нитей только с
M. coruscus. Результаты исследования тонкого
строения биссусных нитей у этих видов митилид
позволили выявить существенные различия в
размере их отдельных участков. Согласно этим
данным ширина биссусной нити варьирует вдоль
ее длины у этих видов митилид. У Myt. trossulus
ширина дистальной части нити в центральной
области составляет 31‒51 мкм, у Myt. coruscus –
120‒150, у C. grayanus – 40‒70, у Mod. modiolus ‒
20‒55 мкм. Статистически значимые различия в
ширине дистальной части нити наблюдаются
между Myt. coruscus и остальными видами, а также
между C. grayanus и Mod. modiolus. Различия в ши-
рине дистальной части нити между Myt. trossulus и
Mod. modiolus носят случайный характер. Ширина
нити в проксимальном участке составляет у Myt.
trossulus 54‒109 мкм, у Myt. coruscus – 220‒250,
у C. grayanus – 100‒135, у Mod. modiolus ‒
50‒110 мкм. Попарное сравнение показало, что
между Myt. trossulus, C. grayanus и Mod. modiolus
различия в ширине проксимального участка но-
сят случайный характер. Статистически значи-
мые различия в ширине проксимального участка
обнаруживаются при сравнении Myt. coruscus со
всеми видами. Наиболее широкая гофрирован-
ная кайма в центральной части проксимального
участка нити у Myt. trossulus составляет в среднем
21–28 мкм (рис. 3е), у Myt. coruscus – 9‒30,
у C. grayanus – 5‒16, у Mod. modiolus – 2‒5 мкм.

Таким образом, результаты исследования свиде-
тельствуют о разной степени армированности
биссусных нитей и разной степени ее выражен-
ности у разных видов. Подобные различия на-
блюдаются и в ширине проксимальных складок у
исследованных видов митилид. У Myt. trossulus
ширина основных поперечных складок в цен-
тральной части проксимального участка нити со-
ставляет в среднем 0.7‒4 мкм (рис. 3е), у Myt. cor-
uscus – 10‒34, у C. grayanus – 3‒13, у Mod. modiolus ‒
2‒8 мкм. Самые широкие проксимальные складки
наблюдаются у Myt. coruscus, самые узкие ‒
у Myt. trossulus. Различие этого параметра нити
между C. grayanus и Mod. modiolus носят случай-
ный характер.

Отмечено (Bell, Gosline, 1996; Carrington, Gos-
line, 2004), что различия в биомеханических свой-
ствах дистального и проксимального участков
биссусной нити определяются различиями соот-
ветствующих участков коллагеновых волокон на
молекулярном уровне. Различают упругий колла-
геновый домен, который входит в состав дисталь-
ного участка нити и имеет высокий предел проч-
ности на разрыв (Bell, Gosline, 1996), а также рас-
тяжимый коллагеновый домен, который входит в
состав проксимального участка биссусной нити и
способен к растяжению в 15 и более раз. Благода-
ря этому биссусная нить может удлиняться на
120–140% от ее оригинальной величины (Allen
et al., 1976; Waite, 1983). Биомеханические свой-
ства биссусных нитей отражены в морфологиче-
ских различиях структуры дистального и прокси-
мального участков нити у митилид (Waite, 1983;
Qin, Waite, 1995; Waite, 1997). Так, наиболее низ-
кой прочностью характеризуется рыхлая, растя-
жимая проксимальная часть, где при создании
механической нагрузки в 90‒92% случаев обычно
происходит разрыв нити. Это свойство присуще
многим митилидам (Allen et al., 1976; Smeathers,
Vincent, 1979; Eckroat, Steel, 1993; Bell, Gosline,
1996). Сравнительный анализ литературных дан-
ных показал, что характерная для мидии Myt. tros-
sulus морфология строения биссуса и его частей
(рис. 1, 3) были отмечены также у других предста-
вителей семейства Mytilidae: Myt. galloprovincialis,
Myt. edulis, Myt. californianus, Mod. metcalfei и др.
(Brown, 1952; Tamarin, Keller, 1972; Bairati, Vitella-
ro-Zuccarello, 1974; Allen et al., 1976; Banu et al.,
1980; Price, 1983; Gosling, 1992; Eckroat, Steel,
1993; Bell, Gosline, 1996; Carrington, Gosline, 2004;
Бергер и др., 1985).

В целом, строение биссусной нити наглядно
отражает комплекс морфологических адаптаций,
направленных на улучшение физической ста-
бильности двустворчатого моллюска Myt. trossulus
на поверхности субстрата. Эллипсоидная пла-
стинка прикрепительного диска (рис. 3б) прочно
фиксирует нить к поверхности субстрата, в то
время как другой конец нити прочно связывается
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с моллюском прикрепительной манжетой (рис. 3а),
в виде обруча плотно охватывающей стебель бис-
суса со всех сторон. Между двумя этими “крепе-
жами” находится участок нити, выполняющий
функцию швартового каната, на дистальной ча-
сти прочного и упругого (рис. 3г), а в проксималь-
ной части чрезвычайно эластичного и растяжи-
мого в продольном направлении (рис. 3е). Такое
строение биссусной нити позволяет максимально
поглощать механическое напряжение (Qin, Waite,
1995; Bell, Gosline, 1996; Gosline et al., 2002; Car-
rington, Gosline, 2004), вызванное воздействием
волн, течений и других сил внешней среды (Den-
ny, 1987; Denny et al., 1998). По-видимому, прок-
симальный участок амортизирует механические
нагрузки (Bell, Gosline, 1996; Gosline et al., 2002;
Carrington, Gosline, 2004), связанные с волновой
активностью (Denny, 1987; Denny et al., 1998).
Мощные, хорошо развитые ретракторы ноги поз-
воляют натягивать биссусные нити, в результате
чего моллюск плотнее прижимается к субстрату
(рис. 2).

По данным Скарлато и др. (1967), в Японском
море мидия тихоокеанская не образует промыс-
ловых скоплений в прибрежной зоне моря. Вме-
сте с тем, этот вид, как и другой промысловый вид
Myt. edulis, с успехом культивируется на искус-
ственных субстратах (Gosling, 1992; Примаков
и др., 2006). В природных условиях Myt. trossulus
предпочитает селиться на скальных грунтах в
прибойной зоне моря, как правило, на валунах на
глубине 0.5–20 м (Скарлато, 1981). В связи с этим
биссусные нити формируются на стебле биссуса
мидии тихоокеанской в двух направлениях: впе-
ред к макушке раковины и к заднему концу рако-
вины, чтобы смягчить отраженное волновое воз-
действие, постоянно оказываемое на раковину
(Denny, 1987; Denny et al., 1998). По-видимому,
расположение переднего и боковых армирующих
тяжей на прикрепительном диске и степень их
выраженности (рис. 3б) соответствуют направле-
нию волнового воздействия на прикрепленную к
субстрату мидию тихоокеанскую, которая испы-
тывает фронтальное, отраженное и более или ме-
нее выраженные боковые воздействия волн (Den-
ny, 1987; Denny et al., 1998).

Результаты исследования показали, что при
внешнем сходстве морфологии биссуса и его ча-
стей у митилид разных видов размеры биссуса и
биссусных нитей существенно различаются сте-
пенью армированности дисков и размером от-
дельных частей биссуса (Vekhova, 2019). Как и у
других видов митилид, у Myt. trossulus формирова-
ние биссуса тесно связано с процессами, проте-
кающими в биссусной бороздке (рис. 5а, 5б) (Car-
ter et al., 2012; Скарлато, 1960) и дистальной ямке
ноги (рис. 5ж, 5з) в момент формирования нити и
ее прикрепления к поверхности субстрата (Pujol
et al., 1970; Price, 1983; Waite, 1983). Эти различия

включают морфологические особенности бис-
сусной бороздки ноги, ее размер и топографию
поверхности (рис. 5). По-видимому, не послед-
нюю роль здесь играют формы складок биссусной
бороздки вдоль поверхности ноги и форма ди-
стальной ямки, которые существенно различают-
ся у разных видов митилид (рис. 5г‒5и) (Eckroat,
Steel, 1993). Известно также, что в процессе фор-
мирования биссусной нити важную роль играют
количество секрета, вырабатываемого каждой
железой ноги, и мгновенно попадание его через
поры и протоки в биссусную бороздку ноги
(рис. 5а), быстрота его смешивания в биссусной
бороздке ноги посредством палочковидных рес-
ничек и булавовидных сосочков, выстилающих
дно и стенки этой бороздки ноги (рис. 5е), а также
постепенное задубливание фенолами и последу-
ющее воздействие сокращений мощной мускула-
туры ноги мидии (Bairati, Vitellaro-Zuccarello,
1974; Allen et al., 1976; Price, 1983).

Согласно литературным данным в ноге
Myt. edulis локализовано 5 желез, участвующих в
процессе биссусообразования (Pujol et al., 1970;
Allen et al., 1976; Price, 1983; Waite, 1983). Можно
предположить, что они участвуют в этом процес-
се и у Myt. trossulus. На дистальном конце ноги вы-
ше дистальной ямки находятся мукоциты, высти-
лающие поверхность ноги и вырабатывающие
слизь, которая выходит на поверхность через по-
ры при фиксации прикрепительного диска. Это
мукоидная железа, которая секретирует мукопо-
лисахариды. Дистальную ямку окружает феноль-
ная (или пурпурная) железа. Она секретирует не-
большие глобулы, которые затем постепенно вы-
водятся через протоки и примешиваются в
дистальной части биссусной борозды к продукту
секреции белой железы. Гранулы фенольной же-
лезы содержат полифенольный протеин и орто-
дифеноламин, представленный 3,4-дигидрокси-
фенолаланином (ДОФА), который участвует в
процессе задубливания белка. От фенольной же-
лезы к основанию ноги, примыкая к биссусной
бороздке и дистальной ямке, располагается эн-
зимная (дополнительная) железа. Секреторные
клетки этой фенольной железы содержат гранулы
и большое количество орто-дифенолов. Они вы-
деляются в биссусную бороздку и проявляют там
фенолоксидазную активность. Как и в клетках
фенольной железы, ортодифенольный компонент
представлен протеином, содержащим α-ДОФА.
Этот белок является предшественником β-колла-
гена, который используется при формировании
наружной кутикулы каждой отдельной биссусной
нити, прикрепительных дисков и манжет стебля.
Белая (или коллагеновая) железа образована
клетками, синтезирующими коллаген. Она самая
большая по размеру и простирается от дисталь-
ной ямки до корня биссуса. Ее клетки содержат
секреторные гранулы, которые проходят по нит-
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чатым отросткам секреторных клеток прямо к ди-
стальной ямке. Протоки имеют такой вид, чтобы
выкачивать продукты секреции желез в биссус-
ную бороздку и дистальную ямку. В проксималь-
ной части ноги, в ее основании расположена бис-
сусная железа, клетки которой синтезируют кол-
лагеновые гранулы.

Таким образом, биссусные нити образуются в
биссусной бороздке ноги по принципу отливки
в фильерах. Эпителий, выстилающий каждую
внутреннюю стенку фильера, образует неболь-
шое количество складок ‒ железистые островки.
Они разделены мышечными пучками, которые
играют важную роль в поддержке железы. Этот
способ формирования нити заключается в выде-
лении полимера через фильеры в виде тонких не-
прерывных нитей, которые затем вытягиваются в
воздухе (Pujol et al., 1970).

Буквенные обозначения на рис. 3, 4 и 5: бб –
биссусная бороздка ноги, бм ‒ борозды мелкого
порядка, бн – биссусные нити, бт – боковой тяж,
вн – вентральная поверхность ноги, гк – гофри-
рованная кайма, д ‒ дно биссусной бороздки,
дк – дистальный конец, дя – дистальная ямка,
з1 – переходная зона из диска в дистальный уча-
сток нити, з2 – переходная зона из дистального в
проксимальный участок нити, м – манжеты, н –
нога мидии, ос – оппозитная сторона нити, п ‒
поры в бороздке, пб – поперечная бороздка, пд –
прикрепительный диск, пк – проксимальный ко-
нец, плд – пластинка диска, прт ‒ продольный
тяж, пт – передний тяж, пск – поперечная склад-
ка, р ‒ реснички в биссусной бороздке, с – сте-
бель биссуса, ск – складки биссусной борозды,
сч ‒ булавовидный сосочек биссусной бороздки
ноги.
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THE BYSSAL APPARATUS IN THE PACIFIC MUSSEL (MYTILUS TROSSULUS, 
BIVALVIA, MYTILIDAE), FROM THE SEA OF JAPAN

Е. Е. Vekhova*
A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,

Vladivostok, 690041 Russia
*e-mail: evechova@gmail.com

In the commercial Pacific mussel species (Mytilus trossulus) from the Sea of Japan, features of the morpho-
logical structure of the byssal apparatus, byssal threads and byssal groove of the foot are studied. Steps in the
process of byssal thread formation and characters of the morphological structure of the byssal groove related
to this process are described in Myt. trossulus. The byssal apparatus is shown to consist of a root, a stem, and
byssal threads, the latter in cross-section being ellipsoid in shape. A byssal thread consists of a corrugated
proximal part located immediately behind the cuff and is 1/3 of its length, and a relatively smooth and whippy
distal part taking 2/3 of the thread length and ending with an attachment disk at the distal end. On the surface
of the attachment disk, three reinforcing cords are situated. The morphological features observed in these
structures are discussed in terms of the peculiar distribution of mytilids in marine coastal zones, a successful
habitat of Myt. trossulus being rocky shores with active wave activities.

Keywords: mytilids, mussels, Mytilus trossulus, byssus, byssal apparatus, byssal threads, byssal thread forma-
tion, the Sea of Japan
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Описан новый вид Coprophilus (Zonyptilus) turcicus sp. n. из Грузии и Турции. Проиллюстрированы
отличия нового вида от Coprophilus (Zonyptilus) pennifer (Motschulsky 1845) и Coprophilus (Zonyptilus)
rufipennis (Reitter 1894).
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Coprophilus – небольшой род, с учетом новой
синонимии и последних описаний (Herman, 2001;
Schülke, Smetana, 2015; Гильденков, 2015, 2019,
2019а, 2020; Gildenkov, 2016, 2017, 2017a) насчиты-
вает 29 видов, из которых 2 обитают только в
Неарктике, 26 в Палеарктике, 1 вид общий. Из
Европы известно всего 6 видов, 13 видов встреча-
ются только в Гималаях и на Тянь-Шане, а 3 вида
только на Дальнем Востоке и в Японии. Довольно
широко распространены лишь 4 вида: Coprophilus
(s. str.) striatulus (Fabricius 1792), C. (Zonyptilus) pen-
nifer (Motschulsky 1845), C. (Z.) schubertii (Mot-
schulsky 1860) и C. (Z.) marginalis (Reitter 1894).
Значительная изменчивость многих видов Co-
prophilus (Гильденков, 2019, 2019а, 2020; Gilden-
kov, 2017a) определяет высокое таксономическое
значение строения гениталий самцов.

При обработке материалов по роду Coprophilus
нами были изучены типовые экземпляры, кото-
рые хранятся в коллекции Зоологического музея
МГУ (ZMUM). Лектотип Coprophilus (Zonyptilus)
pennifer (Motschulsky 1845) был смонтирован на
одной булавке с другим жуком (рис. 1a, 1b) и од-
ним препаратом эдеагуса (рис. 3a), с этикетками
(рис. 2): “Tiflis” “Zonoptilus pennifer mihi | Georgia”
“1. Lectotypus ♂ Zonoptilus pennifer Motschulsky |
det. dr. Tóth L. 1987” “2. prope Zonoptilus sp. n. ♂,
sine aedoeagus! det. Tóth L., 1987”. Нами было при-
знано, что препарат эдеагуса лектотипа C. pennifer
утрачен и лектотип (рис. 1a) был перемонтирован
на отдельную булавку. Второй жук (рис. 1b) по
строению эдеагуса (рис. 3a) был признан близким
(рис. 3b) к Coprophilus (Zonyptilus) rufipennis (Reitter

1894) и снабжен этикеткой: “pr. Coprophilus
(Zonyptilus) rufipennis (Reitter, 1894) | det. M. Gild-
enkov, 2014”. Позднее нами был изучен обшир-
ный материал Coprophilus с Кавказа, но все экзем-
пляры относились к C. pennifer. При изучении в
2018 г. материалов из Турции, которые любезно
предоставил мой коллега Sinan Anlaş, были обна-
ружены Coprophilus, идентичные с жуком из Гру-
зии (рис. 1b) по строению эдеагуса (рис. 3a). Ока-
залось, что этот материал и вышеупомянутый эк-
земпляр из Грузии относятся к новому для науки
виду. Этот вид описывается в настоящей статье.

Места хранения материала обозначены следу-
ющим образом: AZMM – Алашехирский зооло-
гический музей, Алашехир, Маниса, Турция
(Alaşehir Zoological Museum, Manisa, Turkey);
cMG – личная коллекция автора, Смоленск, Рос-
сия (private collection of Mikhail Gildenkov, Smo-
lensk); ZMUM – Зоологический музей Москов-
ского Государственного университета, Москва,
Россия (Zoological Museum, Moscow Lomonosov
State University).

Этикетки приведены в оригинальной тран-
скрипции, знак “|” обозначает конец строки.
В исследованиях использованы стандартные ме-
тоды по таксономии насекомых, препарирова-
ние, измерения и рисунки выполнены с исполь-
зованием микроскопа МБС-10, снабженного
окуляр-микрометром и мерной сеткой. Препара-
ты гениталий обработаны 10% KOH и зафиксиро-
ваны в эупарале. Фотографии получены на Canon
EOS 5D Mark III с объективом Canon MP-E
65 mm, использована технология extended focus.

УДК 595.763.33
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Рис. 1. Внешний вид дорсально: a – Coprophilus (Zonyptilus) pennifer (Motschulsky 1845), лектотип; b – Coprophilus (Zonyp-
tilus) turcicus sp. n., голотип.

a b

Рис. 2. Этикетки, первоначально смонтированные на одной булавке с лектотипом C. (Z.) pennifer (Motschulsky 1845) и
голотипом C. (Z.) turcicus sp. n.
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Coprophilus (Zonyptilus) turcicus Gildenkov sp. n. 
(рис. 1b; 3a; 4a, 4b)

М а т е р и а л. Голотип ♂, Грузия, Тбилиси
“Tiflis” “Zonoptilus pennifer mihi | Georgia” “2. prope
Zonoptilus sp. n. ♂, sine aedoeagus! det. Tóth L., 1987”
“pr. Coprophilus (Zonyptilus) rufipennis (Reitter, 1894)
| det. M. Gildenkov, 2014” “Holotypus Coprophilus
(Zonyptilus) turcicus | det. M. Gildenkov, 2018”
(ZMUM).

П а р а т и п ы: Турция, Центральная Анато-
лия: 1♀ “TR – Nevşehir, Avanos, Ziyaret Mountains,
24.III.2018, leg. Yaman” (AZMM); 2♂♂, 2♀♀ “TR –
Konya, Cihanbeyli Kırkışla, 38°32′10″ N, 32°51′05″ E,
1024 m, 05.III.2018, leg. Örgel” (AZMM; 1♂, 1♀ –
cMG); 3♂♂, 1♀ “TR – Konya, Cihanbeyli, Kırkışla,
38°32′05″ N, 32°50′48″ E, 1005 m, 05.III.2018,
leg. Örgel & Yaman” (AZMM); 2♂♂, 1♀ “TR – Kon-
ya, Bolluk Lake, 38°30′49″ N, 32°54′00″ E, 988 m,
05.III.2018, leg. Örgel” (AZMM; 1♂, 1♀ – cMG); 1♂
“TR – Konya, Meke Lake, 03.III.2018, leg. Örgel”
(cMG); 1♀ “TR – Konya, Ilgın Lake, 38°23′25″ N,
31°53′21″ E, 1068 m, 01.III.2018, leg. Yaman”
(AZMM); 2♀♀ “TR – Kayseri, Incesu, 38°34′39″ N,
35°07′39″ E, 1730 m, 25.III.2018, leg. Anlaş” (AZMM).

О п и с а н и е. Самец (голотип). Длина тела
3.7 мм, ширина в плечах 0.83 мм. Тело уплощен-
ное, покровы довольно блестящее. Голова, перед-
неспинка и брюшко черно-бурые; надкрылья в
целом бурые, с довольно обширным черно-бу-
рым участком в основании и области шва, с не-

большими желто-бурыми участками у вершины
(рис. 1b); антенны темно-бурые; ноги бурые.

Голова поперечная, ее длина от основания до
переднего края наличника относится к наиболь-
шей ширине (мм) примерно как 0.46:0.66. Наи-
большую ширину голова имеет в области глаз.
Глаза умеренно большие, слабо выпуклые. На уров-
не заднего края глаз проходит глубокая попереч-
ная борозда (рис. 1b). У внутреннего края антен-
нальных бугорков имеются овальные вдавления.
Поверхность головы четко, крупно и довольно гу-
сто пунктирована. Пунктировка не равномерная,
точки зачастую располагаются на разном рассто-
янии друг от друга; диаметр точек примерно в
3 раза превосходит диаметр фасетки глаза; рас-
стояния между точками как правило немного
меньше их диаметра, промежутки гладкие, бле-
стящие. (рис. 1b). Антенны довольно длинные
(рис. 1b). Первый членик удлиненный, цилин-
дрический, его длина более чем в 2 раза превосхо-
дит наибольшую ширину; 2-й членик удлинен-
ный, конусовидный, его длина примерно в 2 раза
превосходит наибольшую ширину, он значитель-
но короче и ýже 1-го; 3-й – конусовидный, стро-
ением сходен со 2-м; 4–7-й членики примерно
равной длины и ширины; 8–10-й членики кону-
совидные, значительно массивнее 4–7-го, слабо
поперечные; 11-й членик заострен на вершине,
его длина примерно в 1.5 раза превосходит шири-
ну. Четыре последних членика образуют рыхлую
булаву (рис. 1b).

Рис. 3. Эдеагус Coprophilus spp. дорсально и латерально: a – C. (Z.) turcicus sp. n., голотип; b – Coprophilus (Zonyptilus) ru-
fipennis (Reitter 1894), лектотип. Масштаб 0.25 мм.

a b
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Переднеспинка (рис. 1b) выпуклая, наиболь-
шей ширины достигает примерно через 2/3 дли-
ны, отмеренной от основания. Длина переднес-
пинки относится к наибольшей ширине (мм)
примерно как 0.93:0.86. Основание и боковые
края переднеспинки четко и довольно широко
окантованы (рис. 1b). Поверхность переднеспин-
ки четко, крупно и довольно густо пунктирована,
диаметр точек примерно в 3 раза превосходит
диаметр фасетки глаза. Характер пунктировки
сходен с пунктировкой головы, но точки на пе-
реднеспинке расположены более равномерно
(рис. 1b). У основания переднеспинки, по обе
стороны от медиальной линии, имеются неболь-
шие округлые вдавления, образованные несколь-
кими слившимися точками (рис. 1b).

Надкрылья уплощенные, их длина относится к
общей ширине (мм) примерно как 1.00:1.03. На
поверхности каждого надкрылья хорошо разли-
чимы шесть бороздок, которые образованы слив-
шимися точками (рис. 1b) и которые идут до зад-

ней трети надкрылья. Плоские гребни, образую-
щиеся между бороздками, покрыты редкими
поперечными морщинками и штрихами, эти
гребни гладкие, блестящие. В задней трети и по
боковому краю надкрылий имеется неравномер-
ная пунктировка; диаметр точек немного мень-
ше, чем на переднеспинке; точки часто сливают-
ся, промежутки гладкие, блестящие. Надкрылья
узко окантованы.

Поверхность брюшка покрыта очень нежной
шагренировкой (рис. 1b).

Эдеагус имеет характерное строение (рис. 3a).

С а м к а (паратип). Окраской и размерами
самки в целом сходны с самцами, но половой ди-
морфизм у всех известных особей выражен, сам-
цы имеют значительно более выпуклую и объем-
ную переднеспинку. При одинаковых с самцом
размерах надкрылий переднеспинка самок при-
мерно на 0.2 мм короче и на 0.06 мм ýже.

Рис. 4. Внешний вид дорсально: a – C. (Z.) turcicus sp. n., паратип с черно-бурой окраской надкрылий; b – C. (Z.) turcicus sp. n.,
паратип с бурой окраской надкрылий; c – Coprophilus (Zonyptilus) pentatoma Fauvel 1897, лектотип.

a b c



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

НОВЫЙ ВИД РОДА COPROPHILUS LATREILLE 1829 497

И з м е н ч и в о с т ь. Размеры (мм) тела и его
отдельных частей у разных особей могут варьиро-
вать в небольших пределах. Длина переднеспин-
ки самца от 0.99 до 1.03, ее ширина от 0.85 до 0.93;
длина надкрылий от 1.00 до 1.16, их ширина от
1.02 до 1.16. Длина переднеспинки самки от 0.72
до 0.76, ее ширина от 0.80 до 0.83; длина надкры-
лий от 1.02 до 1.12, их ширина от 1.02 до 1.12.
Окраска надкрылий довольно изменчива, часто
встречаются особи с целиком черно-бурой (рис. 4a)
или бурой (рис. 4b) окраской надкрылий.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Раз-
мерами, окраской и микроскульптурой поверх-
ности тела, с учетом изменчивости обоих видов
(Гильденков, 2019, 2020), сходен с широко рас-
пространенным Coprophilus (Zonyptilus) pennifer
(Motschulsky 1845). Отличается от него, как пра-
вило, более темной окраской надкрылий, без хо-
рошо выраженного черно-бурого пятна в области
щитка, надежно отличается строением эдеагуса
(рис. 3a; Гильденков, 2019: рис. 2a; Гильденков,
2020: рис. 7a). У C. pennifer в центральной части
внутреннего мешка эдеагуса имеется структура из
двух треугольных склеритов, обращенных верши-
нами друг к другу и соединенных широким мо-
стиком; у C. turcicus треугольные склериты не со-
единены и широко расставлены (рис. 3a). Темно-
окрашенные особи нового вида внешне сходны с
Coprophilus (Zonyptilus) pentatoma Fauvel 1897
(рис. 4a, 4с), надежно отличаются строением эде-
агуса (рис. 3a; Gildenkov, 2017a: figs 2, 3). У C. pen-
tatoma, эдеагус имеет очень сходное строение, но
треугольные склериты в центральной части его
внутреннего мешка длинные и узкие, а у C. turci-
cus они почти равносторонние (рис. 3a). Особи
нового вида с бурыми надкрыльями (рис. 4b)
внешне сходны с Coprophilus (Zonyptilus) pseudopi-
ceus Gildenkov 2015 (Гильденков, 2015: рис. 1), на-
дежно отличаются строением эдеагуса (рис. 3a;
Гильденков, 2015: рис. 3: 1, 3). C. pseudopiceus име-
ет совершенно другое строение эдеагуса, с широ-
кой и мощной апикальной лопастью, склерит в
центральной части внутреннего мешка его эдеа-
гуса в форме бабочки (Гильденков, 2015: рис. 3: 1, 3).
По строению эдеагуса новый вид наиболее бли-
зок (Гильденков, 2019а, 2020) к Coprophilus (Zonyp-
tilus) rufipennis (Reitter 1894), от которого отлича-
ется (рис. 3a, 3b) менее развитыми, значительно
боле короткими, треугольными склеритами цен-
тральной части внутреннего мешка.

Р а с п р о с т р а н е н и е. В настоящее время
известен из Центральной Анатолии в Турции, от
Конья до Кайсери и из района Тбилиси в Грузии.
Возможно, обитает также на востоке Турции, Се-
верном Иране и в Закавказье.

Э т и м о л о г и я . Назван в соответствии со
страной, откуда известен по большему числу эк-
земпляров с более широкой территории.
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A new species, Coprophilus (Zonyptilus) turcicus sp. nov., is described from Georgia and Turkey. Differences
of the new species from both Coprophilus (Zonyptilus) pennifer (Motschulsky 1845) and Coprophilus (Zonyp-
tilus) rufipennis (Reitter 1894) are illustrated.
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Впервые исследованы образ жизни и особенности морфологии преимагинальных стадий двукры-
лых рода Timia. Личинки обитают в корнях отмирающих старых и перестойных стволов саксаула.
По типу питания, судя по строению ротового аппарата, личинки являются сапрофагами и живут в
сообществе с личинками жесткокрылых, которые активно перерабатывают древесину. Виды Timia
хорошо различаются по строению анальной пластинки, а также по форме бороздок второго и по-
следнего сегментов пупария. Составлена определительная таблица для четырех видов рода Timia по
пупариям.

Ключевые слова: Diptera, Ulidiinae, Timia, T. albifacies, T. hirtipes, T. komarowii, экология, морфология,
черный саксаул, сапрофаги, ризобионты
DOI: 10.31857/S004451342105007X

Представители семейства Otitidae наиболее ха-
рактерны для Палеарктики и в единичных случа-
ях известны из других регионов. Подсемейство
Ulidiinae в Палеарктике включает 5 родов
(Zaitzev, 1984). Сведения по биологии касаются в
основном представителей трех из них: Physiphora
Fallén 1810, Homalocephala Zetterstedt 1838 и Euxesta
Loew 1868. Столь же ограничены сведения по эко-
логии родов и видов подсемейства Otitinae. Ли-
чинки отдельных видов семейства известны в ка-
честве сапрофагов и реже фитосапрофагов. Они
развиваются в гниющей травянистой раститель-
ности, разлагающихся фруктах, под корой дре-
весных стволов. Ряд видов, прежде всего Physiph-
ora demandata (Fabricius 1798), Seioptera vibrans
(Linnaeus 1758), неарктический вид Delphinia picta
(Fabricius 1781) и другие предпочитают навоз (Зи-
мин, 1948; Allen, Foote, 1967). В последнее время
получены обширные сведения о связях многих
видов с древесными субстратами. Так, личинки
многих видов рода Homalocephala Zetterstedt 1838
обитают в коре поврежденных или ослабленных
под воздействием первичных ксилофагов лист-
венных пород деревьев. Виды H. angustata (Wahl-
berg 1838), H. apicalis (Wahlberg 1838), H. biumbrata
(Wahlberg 1838) предпочитают осину. Личинки
Pseudotephritis (Hennig 1939), например Ps. mil-
lepunctata (Hennig 1939) и Ps. ussurica N. Kri-
vosheina & M. Krivosheina 1997, развиваются под

корой осины и дуба (M. Krivosheina, N. Kri-
vosheina, 1995; Н. Кривошеина, М. Кривошеина,
1997). Под корой карагача (Ulmus foliacea Gilib.)
были найдены личинки Euxesta stackelbergi M. Kri-
vosheina & N. Krivosheina 1995a, а под корой ту-
ранги (Populus diversifolia Schrenk) и тополя (P. alba L.)
обитают Physiphora chalybea Hendel 1909 (M. Kri-
vosheina, N. Krivosheina 1995; Н. Кривошеина,
М. Кривошеина, 1997а).

Некоторые виды были зарегистрированы в
хвойных породах. Так, личинки H. mamaevi
M. Krivosheina et N. Krivosheina 1995 развиваются
под корой и в древесине лиственницы, а личинки
H. albitarsis Zetterstedt 1838 обитают в пнях ели и
кедровой сосны, где они были найдены в галереях
жуков короедов Tripodendron lineatum Olivier 1795
(Coleoptera, Curculionidae) (M. Krivosheina, N. Kri-
vosheina, 1995). У ряда личинок-сапрофагов на-
блюдаются адаптации к обитанию в специфиче-
ских средах, например в гниющих кактусах (Al-
len, Foote, 1967).

Наиболее явственно выбор среды обитания
определяется при заселении живых растительных
объектов. Так, неарктический вид Tetanops myopa-
eformis (Röder 1881) развивается только на отдель-
ных видах трех родов Chenopodiacea, вид Eume-
topiella rufipes (Macquart 1847) − в двух вариететах
Echinochloa crus-galli L. (Valley et al., 1969), а Tritoxa
incurva Loew 1873 − в двух видах лука и чеснока, в

УДК 595.773.4
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том числе репчатого лука (Allium cepa L.) (Allen,
Foote, 1975, 1992).

Лишь в единичных случаях установлены явле-
ния некрофагии и развития на человеческих тру-
пах (Ferrar, 1987).

Данные по образу жизни представителей рода
Timia были получены в процессе экспедицион-
ных работ. Материал был собран в восточной по-
ловине Центральных Каракумов примерно в 100 км
западнее г. Чарджоу на территории барханного
массива Джиликум и на территории Акыбайского
лесничества севернее г. Мары в течение 1971−
1973 гг.

Собранных в природных условиях личинок
двукрылых частично фиксировали в спирте, ча-
стично сохраняли живыми в соответствующем
субстрате в лабораторных условиях до вылета
имаго. Обе серии личинок, пустые пупарии и вы-
летевших имаго регистрировали под одним номе-
ром. В дневнике описывали условия развития ли-
чинок, характеристики соответствующих биото-
пов и состав их обитателей.

Род Timia Wiedemann 1824
Род включает более 40 палеарктических видов,

7 из которых зарегистрированы в Европе (Zaitzev,
1984; Gregor, 1970; Городков, Зайцев, 1986). Боль-
шинство видов рода известны с территории быв-
ших советских республик Средней Азии, а также
Ирана, Пакистана, Афганистана, Северного Ки-
тая и Монголии. Род представлен двумя подрода-
ми: Timia Wiedemann 1824 и Empyelocera Loew
1866. Данные по биологии Timia отсутствуют, в
литературе имеется лишь упоминание о развитии
личинок рода в корнях саксаула (Мамаев, 1976а;
Каленов и др., 1980).

Для преимагинальных стадий на основании
имеющихся у нас материалов установлены следу-
ющие признаки. Тело личинок гладкое, с закруг-
ленным последним сегментом и с несколько вы-
ступающими боковыми лопастями, в углублении
между которыми расположены задние дыхальца.
Трахейная система амфипнейстического типа.
Передние дыхальца с расширенным атриумом, но
его наружная часть в виде очень короткой наруж-
ной полоски несет от 6 до 10–11 округлых дыхаль-
цевых камер (рис. 1, 7). Задние дыхальца располо-
жены на некотором расстоянии друг от друга на
невысоких умеренно склеротизованных бугор-
ках, лишь слегка выступающих над поверхностью
сегмента (рис. 1, 3−4; 4, 2−3). Стигмальная пла-
стинка дыхалец с тремя удлиненно-овальными
отверстиями, сближенными в основании и расхо-
дящимися под острым углом. Стигмальный диск
расположен на периферии стигмальной пластинки
в ее передне-боковом углу с внутренней стороны
(рис. 1, 6). Ротоглоточный аппарат относительно

слабо склеротизован, черные лишь ротовые
крючки и передний отдел гипостомального скле-
рита. Ротовые крючки простые, без акцессорных
склеритов. Дорсальные и вентральные отростки
фарингеальных склеритов хорошо развиты, удли-
ненные, дорсальные отростки узкие, вентраль-
ные − массивные, с развитой фарингеальной
мембраной. Вентральные отростки с хорошо раз-
витым дорсальным выступом. Строение ротогло-
точного аппарата соответствует такому типу пи-
тания как сапрофагия.

Ротоглоточный аппарат личинок Timia близок
по строению к Physiphora demandata (Fabricius
1798), а структура задних дыхалец – к Seioptera vi-
brans (Linnaeus 1758).

Строение пупария трудно сравнивать с имею-
щимися в литературе сведениями, так как деталь-
ные описания пупариев отсутствуют.

Timia albifacies Gorodkov et Zaitzev 1986
(рис. 1, 1−7; 2, 1−6)

М а т е р и а л. 3 личинки, 5 пупариев, 2 ♂♂,
2 ♀♀: Туркменистан, Восточные Каракумы, 280 км
севернее г. Мары, 3.IV.1971, № 3, в корнях черного
саксаула (Н. Кривошеина, Б. Мамаев).

О п и с а н и е. Личинка. Тело желтое с бурова-
тым оттенком, удлиненное, гладкое, грудные сег-
менты ýже брюшных. Длина брюшных сегментов
постепенно возрастает к концу тела, длина пред-
последнего сегмента в 1.3 превосходит ширину.
Последний сегмент короткий, его длина не пре-
вышает ширину (рис. 1, 3, 4), с двумя широкими
закругленными боковыми лопастями. Полза-
тельные валики хорошо развиты на II−VII брюш-
ных сегментах (рис. 1, 5), и несколько рядов мел-
ких шипиков расположены на I и VIII брюшных
сегментах (рис. 2, 3). На средних сегментах полза-
тельные валики с шестью рядами бугорков, из ко-
торых второй-четвертый ряды часто разрознен-
ные, состоят из коротких первичных рядов, а пер-
вый и последний ряды сплошные с наиболее
мелкими кутикулярными структурами. Двойной
предпоследний ряд часто формируют крупные
бугорки (рис. 1, 5).

Передние дыхальца с очень короткой наруж-
ной частью атриума, несущего шесть округлых
камер (рис. 1, 7). Задние дыхальца (рис. 1, 6) рас-
положены на расстоянии, которое не меньше их
диаметра. Дыхальцевые отверстия удлиненно-
овальные, сближены в основании и широко рас-
ставлены у вершины. Срединные оси, проведен-
ные через дыхальца, перекрещиваются под прямым
углом. Стигмальная пластинка относительно
светлая, перитрема черная. Стигмальный линоч-
ный диск расположен на периферии стигмальной
пластинки.
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Рис. 1. Личинка Timia albifacies Gorodkov et Zaitzev 1986 (1, 3–7) и пупарий (2): 1, 2 − ротоглоточный аппарат; 3, 4 −
терминальный конец тела снизу и сверху; 5 − кутикулярные структуры ползательных валиков V брюшного сегмента;
6, 7 − задние и передние дыхальца. a − ротовые крючки, b − вентральный выступ базального склерита ротовых крюч-
ков, c − парастомальный склерит, d − дорсальный отросток фарингеального склерита, f − фарингеальный склерит, g −
гипостомальный склерит, h − дорсальная перемычка, m − фарингеальная мембрана, n − дорсальный выступ вентраль-
ного отростка, st − переднее дыхальце, v − вентральный отросток фарингеального склерита.
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Рис. 2. Пупарий Timia albifacies Gorodkov et Zaitzev 1986: 1, 2 − грудные сегменты сверху и снизу; 3, 4 − последний сег-
мент снизу и сверху; 5 − стигмальное поле задних дыхалец; 6 − заднее дыхальце; st − переднее дыхальце.
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Ротоглоточный аппарат по структуре близок
аппарату личинок T. komarowii (рис. 1, 1). Ротовые
крючки простые, без дополнительных, акцессор-
ных склеритов. Гипостомальные и парастомаль-
ные склериты равной длины, парастомальные −
тонкие, стержневидные, гипостомальные мас-
сивные, хорошо склеротизованы в переднем
отделе. Фарингеальный склерит с хорошо разви-
той фарингеальной мембраной и массивным ко-
нусовидным дорсальным выступом в основании
вентрального отростка. Отростки фарингеально-
го склерита почти равной длины, но дорсальный
слегка короче вентрального, тонкий, вентраль-
ный − массивный.

Длина тела 9−10 мм.
П у п а р и й. Сегменты окрашены равномер-

но, темно-коричневые с густо расположенными
ребристыми поперечными бороздками (рис. 2, 1, 2).

По строению и положению бороздки I−II груд-
ных и последнего брюшного отличаются от осталь-
ных сегментов. Третий грудной и I−VII брюшные
сегменты с относительно равномерно и густо рас-
положенными ребристыми поперечными бо-
роздками. Ряды светлых кутикулярных структур
ползательных валиков почти незаметны.

Последний сегмент с широкой бороздой, огра-
ничивающей стигмальное поле (рис. 2, 3, 4). Зад-
ние дыхальца расположены на расстоянии, не-
сколько превышающем их диаметр (рис. 2, 5).
Стигмальная пластинка дыхалец затемнена, уча-
сток, несущий стигмальный линочный диск, бо-
лее светлый (рис. 2, 6), расположен на внутрен-
ней стороне дыхалец.

Длина пупария 6−7 мм.
Б и о л о г и я. Личинки обитали в корнях ста-

рых и перестойных стволов черного саксаула (Hal-
oxylon aphyllum (Minkw.) Iljin), произрастающих в
межгрядовых понижениях на небольших по высоте
песчаных буграх с различными эфемерами из кре-
стоцветных, бурачниковых и сложноцветных.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид описан из Турк-
мении, зарегистрирован в Репетеке и 280 км се-
вернее г. Мары, на окраине барханных песков, в
саксаульнике.

Timia hirtipes Hendel 1908
(рис. 3, 1−6)

М а т е р и а л. 1 пупарий, 2 ♂♂, 2 ♀♀, Туркмени-
стан, г. Мары, Акыбай, 16.IV.1971, раскопки в пес-
чаных буграх под эфемерами (Н. Кривошеина).

О п и с а н и е. Пупарий. Окраска сегментов
светло-желтая. Практически все тело, кроме пе-
реднегрудного и последнего сегментов, с густо
расположенными поперечными ребристыми бо-
роздками (рис. 3, 1, 2). На II−III грудных сегмен-
тах бороздки, как с дорсальной, так и с вентраль-
ной стороны с небольшими перерывами, а на по-

следнем сегменте с дорсальной стороны бороздки
разрежены. Конец тела закруглен, стигмальное
поле ограничено утолщенными темными ребри-
стыми бороздками и слегка смещено на дорсаль-
ную сторону (рис. 3, 3).

Анальная пластинка расположена в передней
трети последнего сегмента (рис. 3, 4). Перед ней
находятся сближенные дуговидно изогнутые тон-
кие бороздки. Терминальный конец сегмента с
четырьмя затемненными утолщенными борозд-
ками (рис. 3, 5).

Задние дыхальца расположены на небольших
буроватых бугорках, расположенных друг от друга
на расстоянии, не превышающем их диаметр
(рис. 3, 5). Стигмальная пластинка задних дыха-
лец несколько удлинена, с тремя небольшими уз-
кими отверстиями, сближенными в основании и
расходящимися под острым углом на вершине.
Стигмальный линочный диск дыхалец располо-
жен на периферии стигмальной пластинки, в ее
переднем углу с внутренней стороны.

Передние дыхальца хорошо заметны в виде не-
больших светлых пластинок на боковой стороне
переднегруди.

Ротоглоточный аппарат типичного для личинок
круглошовных двукрылых строения (рис. 3, 6).
Ротовые крючки простые, акцессорные склериты
не развиты, парастомальный склерит тонкий,
стержневидный, несколько короче более массив-
ного гипостомального. Фарингеальный склерит с
хорошо развитыми отростками, из которых дор-
сальный тонкий, слегка длиннее вентрального.
Последний с крупным широким в основании
дорсальным бугорком, расположенным в сред-
нем отделе вентрального отростка. Фарингеаль-
ная мембрана хорошо развита. Дорсальная пере-
мычка сужена на вершине (вид сбоку) и склеро-
тизована по периферии.

Длина пупария 8 мм.

Б и о л о г и я. Пупарий обнаружен в почве в
районе Акыбая (окрестности г. Мары) на терри-
тории полузакрепленных песков с редкими ку-
стиками белого саксаула (Haloxylon persicum

Bunge ex Boiss & Buhse), солянки Рихтера (Salsola

richteri Karel), эллении малолистной (Aellenia sub-

aphylla (C.A. Mey)), однолетних солянок и эфеме-
ров. В песчаных буграх под саксаулом часто
встречаются отмершие корни кустарников, лебе-
ды, солянок.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Вид описан по мате-
риалам из окрестностей Ашхабада (Туркмения),
известен из Узбекистана и Монголии (Zaitzev,
1984).
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Рис. 3. Пупарий Timia hirtipes Hendel 1908: 1, 2 − головной и грудные сегменты снизу и сверху; 3, 4 − терминальный
сегмент сверху и снизу; 5 − стигмальное поле; 6 − ротоглоточный аппарат.
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Timia komarowii Mik 1889 
(рис. 4, 1−8; 5, 1−7)

М а т е р и а л. 2 личинки, 2 пупария, 1 ♀, Турк-
менистан, Восточные Каракумы, 280 км севернее
г. Мары, 3.IV.1971, личинки в гнилых корнях чер-
ного саксаула, а также в наносах песка вокруг
стволов (Н. Кривошеина).

О п и с а н и е. Личинка. Тело светло-желтое,
гладкое, без заметных кутикулярных структур,
видимых лишь на ползательных валиках (рис. 4, 1).
Длина сегментов постепенно возрастает к концу
тела, VII брюшной сегмент заметно удлинен, на
1/4 превышает ширину. Длина первых брюшных
сегментов равна ширине или несколько меньше

Рис. 4. Личинка Timia komarowii Mik 1889: 1 − общий вид сбоку; 2, 3 − терминальный конец тела сверху и снизу; 4 −
заднее дыхальце; 5 − задние дыхальца сверху; 6 − переднее дыхальце; 7 − ротоглоточный аппарат; 8 − кутикулярные
структуры ползательных валиков.
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ее. Длина последнего сегмента в 1.5 раза менее
длины предшествующего сегмента. Задний конец
тела тупо обрублен и вогнут вдоль средней линии
(рис. 4, 2, 3). Боковые края последнего сегмента
закруглены и окружают углубленную середину,
где расположены задние дыхальца.

Анальная щель продольная, расположена в
среднем отделе последнего сегмента.

Ползательные валики хорошо развиты на
II−VII брюшных сегментах, поперечно-оваль-
ные, несущие мелкие светлые, иногда заострен-
ные бугорки (рис. 4, 8). Первый и последний ряды
состоят из мелких сближенных бугорков. Второй-
четвертый и шестой ряды представлены разоб-
щенными короткими группами бугорков. Пятый
ряд в среднем отделе состоит из более крупных
сдвоенных бугорков и коротких дугообразных ря-
дов более мелких структур по бокам.

Передние дыхальца с удлиненным атриумом,
несущим по переднему краю не менее 10 дыхаль-
цевых камер (рис. 4, 6).

Задние дыхальца округлые, расположены на
невысоких склеротизованных бугорках (рис. 4, 4, 5).
Высота бугорков составляет не более половины
их диаметра, расстояние между бугорками не-
сколько меньше их диаметра. Поверхность бугор-
ков несколько скошена с внутренней стороны.
Стигмальная пластинка задних дыхалец оваль-
ная, светлая. Стигмальный линочный диск рас-
положен у края стигмальной пластинки с внут-
ренней стороны. Стигмальная пластинка с тремя
овальными дыхальцевыми щелями, расположен-
ными под острым углом друг к другу и сближен-
ными в основании. Перитрема темная, ее ширина
составляет не менее половины ширины дыхаль-
цевого отверстия.

Ротоглоточный аппарат склеротизован отно-
сительно слабо (рис. 4, 7; 5, 1). Парастомальный
склерит тонкий стержневидный, слегка уступает
по длине гипостомальному склериту. Фаринге-
альный склерит с двумя развитыми отростками,
из которых дорсальный слегка короче вентраль-
ного, узкий, цилиндрический. Вентральный от-
росток массивный, значительно шире дорсально-
го, с конусовидным бугорком, приближенным к
его основанию. Базальный отдел фарингеального
склерита равен по длине гипостомальному. Фа-
рингеальная мембрана хорошо развита.

Длина тела равна 13 мм.
П у п а р и й удлиненно-овальный, светло-ко-

ричневый, с поперечными ребристами бороздка-
ми, несколько более разрозненными лишь на
II грудном сегменте (рис. 5, 2, 3). Первый грудной
сегмент с массивными извилистыми бороздами
различной формы.

Задний конец тела тупо обрублен, стигмальное
поле отделено двойной склеротизованной склад-
кой, образующей закругленный выступ в среднем

отделе сегмента с вентральной стороны (рис. 5, 4, 5).
Анальная щель продольная, расположена в сред-
нем отделе сегмента, перед ней расположены
3−4 дуговидные складки, а передний отдел сег-
мента со сплошными поперечными ребристыми
бороздками.

Стигмальное поле с несколько сближенными
бугорками, несущими задние дыхальца. Они раз-
делены глубокой продольной выемкой (рис. 5, 6).
Стигмальная пластинка задних дыхалец с тремя
овальными светлыми дыхальцевыми отверстия-
ми, достаточно широко расходящимися к верши-
не (рис. 5, 7). Стигмальная пластинка затемнена.

Длина пупария 9 мм.
Б и о л о г и я. Личинки T. komarowii обитают в

почве в корнях старых стволов черного саксаула
(Haloxylon aphyllum (Minkw.) Iljin.), значительно
разрушенных личинками златок Lampetis argentata
Mannerheim 1837 и Sphenoptera striatipennis Jakovlev
1885. Личинки L. argentata обитают в наружных
тканях корней крупных деревьев саксаула в на-
чальный период их отмирания. S. striatipennis раз-
вивается в отмерших частях корня на границе с
наружными живыми тканями, которыми питает-
ся (Каленов и др., 1980). Оба вида златок харак-
терны для спелых и перестойных насаждений, их
извилистые ходы забиты буровой мукой. По на-
шим данным, в естественных условиях Восточ-
ных Каракумов златки предпочитают старые, но
живые растущие стволы. В то же время имеются
сведения, что в Репетеке личинки S. striatipennis
предпочитают молодые и средневозрастные дре-
востои (Каплин, 1979, 1981). В саксауле почти по-
всеместно встречаются личинки дровосека Turc-
menigena warenzowi Melgunov 1893, поселяющиеся
в корнях как молодых, так и старых деревьев. Ли-
чинки прокладывают ходы преимущественно в
отмершей древесине, лишь задевая живую. После
завершения развития личинки покидают ствол и
окукливаются в почве (Каленов и др., 1980).

В поврежденной златками и дровосеком дре-
весине корней поселяются личинки T. komarowii,
развивающиеся в сильно расслоившейся почти
черной влажной древесине отмерших корней
Haloxylon aphyllum совместно с личинками-са-
проксилофагами, которые появляются в корнях
вслед за златками и которые активно разлагают в
основном мертвую древесину. Это личинки сло-
ника туранского (Iliolus kostini Bajtenov 1968 (Cur-
culionidae)), узкокрылки Oschaninia semenovi
(Kuznetzova 1935) (Oedemeridae) и древоеда Asioc-
nemis morawitzi (Semenov 1891) (Eucnemidae).
В Центральных Каракумах личинки I. kostini и
O. semenovi являются обычными обитателями
корневых систем саксаула, где встречаются во
влажных черных гнилях (Мамаев, 1976a; Каленов
и др. 1980). Личинки A. morawitzi предпочитают
отмершую древесину корней и прикорневой ча-
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Рис. 5. Пупарий Timia komarowii Mik 1889: 1 − ротоглоточный аппарат; 2, 3 − грудные сегменты сверху и снизу; 4, 5 −
терминальный конец тела сверху и снизу; 6 − стигмальное поле; 7 − заднее дыхальце.

1

2

4

5

3
7

6



508

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

Н. П. КРИВОШЕИНА, М. Г. КРИВОШЕИНА

сти стволов, разрушенных трутовыми грибами
Сorticium haloxyli и Poria desertorum (Мамаев, 1976,
1976а).

Личинки Timia komarowii окукливаются в на-
ружных частях древесного субстрата, в том числе
в коре или непосредственно в почве. Личинки
Timia albifacies Gorodkov et Zaitzev 1986 и Timia ko-
marowii Mik 1889, обитающие совместно в одном
биотопе, различаются по размерам, окраске тела
и кутикулярной структуре ползательных валиков.

Р а с п р о с т р а н е н и е . Вид описан из
окрестностей Ашхабада (Туркмения), зареги-
стрирован в песках Каракумов и Кызылкумов, а
также на территории Монголии и Северного Ки-
тая (Такла-Макан) (Zaitzev, 1984).

Определительная таблица видов рода Timia
по пупариям

1. Анальная пластинка почти округлая, перед
ней расположены сплошные, не прерванные, ду-
говидно изогнутые ребристые бороздки (рис. 3, 4).
Второй и третий грудные сегменты с тонкими
ребристыми густо расположенными поперечны-
ми бороздками (рис. 3, 1–2). Дорсальный бугорок
вентрального отростка фарингеального склерита
массивный, широкий в основании, расположен в
среднем отделе вентрального отростка (рис. 3, 6).
Вид приурочен к полузакрепленным пескам с со-
лянками и различными эфемерами.………Timia
hirtipes Hendel

– Анальная пластинка удлиненная, окружена
короткими извилистыми бороздками (рис. 2, 3; 5, 5).
Второй грудной сегмент с более редкими массив-
ными и ребристыми бороздками. Ротоглоточный
аппарат с узким удлиненным дорсальным бугор-
ком, расположенным в переднем отделе вен-
трального отростка (рис. 1, 1–2; 5, 1). Обитают по
периферии барханных незакрепленных песков в
корнях черного саксаула..……………………............2.

2. Второй грудной сегмент с параллельными
поперечными бороздками (рис. 5, 2). Склероти-
зованная терминальная бороздка, расположен-
ная за анальной пластинкой, с узким округлым
выступом, занимающим менее трети ширины
сегмента (рис. 5, 5). Передний отдел последнего
сегмента с вентральной стороны с широкой поло-
сой сплошных узких бороздок.………………… Timia
komarowii Mik

– Второй грудной сегмент с разобщенными
неправильной формы ребристыми бороздками
(рис. 2, 1). Склеротизованная терминальная бо-
роздка, расположенная за анальной пластинкой,
с широким дуговидным выступом, занимающим
почти половину ширины сегмента (рис. 2, 3). Пе-
редний отдел последнего сегмента с вентральной
стороны с разобщенными неправильной формы
ребристыми бороздками.……………Timia albifacies
Gorodkov et Zaitzev
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FIRST DATA ON THE BIOLOGY OF THE GENUS TIMIA WIEDEMANN 1824 
(DIPTERA, OTITIDAE, ULIDIINAE)

N. P. Krivosheina1, *, M. G. Krivosheina1

1Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, 33 Leninsky prospect, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: dipteranina@rambler.ru

The life history and morphology of immature stages of the genus Timia are studied for the first time. Larvae
inhabit roots of dying old and overripe trunks of black saxaul. Based on the morphology of the cephalopha-
ryngeal skeleton, the larvae are saprophages. They live in saxaul trunks in combination with actively wood
processing Coleoptera larvae. The species of Timia are well differentiated by the structure of the anal plate,
as well as by the shape of grooves on the second and terminal body segments of the puparium. A key to four
Timia species is composed, based on the structure of the puparium.

Keywords: Diptera, Ulidiinae, Timia, T. albifacies, T. hirtipes, T. komarowii, ecology, morphology, black sax-
aul, saprophage, rhizobiont
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Гнездовой ареал белощекой казарки в 20 в. охватывал в России только острова Новой Земли и
о-в Вайгач. Численность до середины века была не выше 20–30 тыс. особей. В 1970–1980-х гг. чис-
ленность начала медленно увеличиваться, вслед за этим появились новые колонии в приморских
районах Баренцева моря от п-ова Канин до Хайпудырской губы, на о-ве Колгуев. К 2017 г. числен-
ность увеличилась до 1.2 млн особей. Подъем численности белощеких казарок пришелся на фазу
роста температур и общего потепления климата в Арктике, в том числе роста среднегодовых темпе-
ратур в восточноевропейских тундрах. Одновременное снижение ледовитости Баренцева моря при-
водит к тому, что теплые воды Атлантики проникают гораздо восточнее, вызывая отепляющий эф-
фект вплоть до Карского моря. Одним из следствий этих процессов является постепенное сглажи-
вание погодных различий между западными и восточными районами региона. Климат в восточных
районах, в частности на о-ве Вайгач и Югорском п-ове, становится мягче и меняется относительно
более быстрыми темпами, чем в западном секторе региона. Мы предполагаем, что это явилось од-
ной из причин широкой экспансии казарок на восток и на о-в Колгуев. В весенний период, в мае и
июне, за последние 35 лет среднесуточные температуры не претерпели значительных изменений, но
при отсутствии выраженного тренда срок перехода среднесуточных температур через 0°С заметно
сдвинулся на более ранние даты. На всей территории восточноевропейских тундр возросла сумма
температур летнего периода и увеличилась продолжительность периода с положительными темпе-
ратурами. В совокупности это послужило причиной роста объема фитомассы и удлинения вегета-
ционного периода. Наиболее ярко эта тенденция проявляется в выводковый период – в июле и ав-
густе. Удлинение периода активной вегетации предоставляет молодым казаркам дополнительные
преимущества в самый критичный период жизненного цикла – период роста. Для взрослых птиц в
этих условиях появляется дополнительная возможность накопить внутренние резервы перед осен-
ней миграцией. Вероятно, все это в совокупности позволило белощеким казаркам освоить новые
местообитания на маршах и в типичных тундрах, а также привело к заметному увеличению числен-
ности вида. Высказанная ранее гипотеза о рассинхронизации фенологических явлений в арктиче-
ских сообществах и ее отрицательных последствиях для белощекой казарки не подтверждается, ес-
ли использовать более полные данные. Вид продолжает демонстрировать устойчивый рост числен-
ности. По нашей оценке, в российской части ареала (без учета архипелага Новая Земля) обитает
1069107 ± 37655 белощеких казарок.

Ключевые слова: Branta leucopsis, белощекая казарка, изменение климата, авиаучет, Арктика
DOI: 10.31857/S0044513421050123

В середине 20 в. гнездовой ареал белощекой
казарки (Branta leucopsis) в России охватывал
только острова Новой Земли и о-в Вайгач (Успен-
ский, 1958). Птицы гнездились на скалистых мор-

ских островах, склонах и карнизах морских бере-
говых обрывов и речных каньонов (Карпович,
Коханов, 1967; Калякин, 1986, 2001; Морозов,
2001). Численность вида длительный период
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оставалась на низком уровне, на начало 1950-х гг.,
видимо, не больше 20–30 тыс. особей (Boyd, 1961;
Сыроечковский, 1995).

В 1970–1980-х гг. численность белощеких ка-
зарок начала медленно увеличиваться, вслед за
этим появились новые колонии в приморских
районах Баренцева моря от п-ова Канин до Хай-
пудырской губы, на о-ве Колгуев (Сыроечков-
ский, 1995; Ganter et al., 1999; Морозов, Сыроеч-
ковский, 2007; Kondratyev et al., 2013). Эта тенден-
ция сохраняется и сейчас. К 2017 г. на зимовках
численность выросла почти в 30 раз, достигнув
1.2 млн особей (CAFF 2018, 2018a). Одновременно
сходные тенденции быстрого роста проявились и
в двух других популяциях белощеких казарок –
шпицбергенской и гренландской (Owen, Norder-
haug, 1977; Fox et al., 2010; Fox, Madsen, 2017; Lay-
ton-Matthews et al., 2019; Frost et al., 2019). Не в по-
следнюю очередь этот рост численности был,
видимо, связан с запретом охоты на европейских
зимовках, начиная с 1950-х гг. (Fox, Madsen,
2017), а также с переходом значительной части
зимующих гусей с естественных кормовых ме-
стообитаний на сельскохозяйственные угодья
(Ebbinge, 1991; Fox, Abraham, 2017). Однако темпы
роста численности в трех разных популяциях бы-
ли неодинаковыми, для российской гнездовой
группировки они оказались выше.

Одновременно в арктических районах проис-
ходило значительное потепление климата, более
выраженное, чем в других регионах (Parmesan,
Yohe, 2003; Cohen et al., 2014). Оно привело к бо-
лее раннему фенологическому началу весны,
более раннему сходу снега, сдвигу на более позд-
ние даты наступления осенних холодов. В усло-
виях сжатого гнездового сезона в Арктике, когда
птицы вынуждены приступать к гнездованию
практически сразу после начала интенсивного
снеготаяния, потепление климата дает дополни-
тельные возможности для видов, имеющих дли-
тельный гнездовой цикл. Практически повсе-
местно, где ведутся многолетние наблюдения, от-
мечается сдвиг на более ранние даты в фенологии
весенней миграции (Meltofte et al., 2007; Moe
et al., 2009; Gunnarsson, Tómasson, 2011 и др.), од-
нако это далеко не всегда ведет к сдвигу в датах
начала гнездования. В целом ряде последних пуб-
ликаций отмечается, что скорость изменений в
гнездовой экологии некоторых видов не всегда
успевает за тенденциями изменения климата
(Both, 2010; Lameris et al., 2017; Kwon et al., 2019).
Выводковый период, изначально подстроенный
к периоду максимального обилия качественного
корма, смещается на сроки, когда его качество
проходит пиковые, предположительно наиболее
оптимальные показатели. Период роста птенцов
смещается на время, когда и обилие, и качествен-
ные характеристики кормов начинают снижать-
ся. Последствия такого сдвига остаются малоизу-

ченными. Предполагается, что они могут нега-
тивно влиять на скорость роста, выживаемость, а
в итоге на приспособленность нового поколения
(van Gils et al., 2016; Lameris et al., 2017, 2018; Weiser
et al., 2017; Kwon et al., 2019), т.е. должны, вероят-
но, вести к сокращению численности и ареала.
Однако у ряда арктических видов гусеобразных
наблюдаются прямо противоположные тенден-
ции. В частности, у большинства гусей и малого
лебедя (Cygnus bewickii) отмечены расширение
ареала и заметный рост численности. Эта тенден-
ция совпадает с выраженным потеплением кли-
мата в Арктике и, возможно, определяется имен-
но им.

Целью нашей работы было: 1) оценить совре-
менную численность российской популяции бе-
лощекой казарки на большей части гнездового
ареала и определить влияние изменения климата
на ее динамику, 2) проанализировать произошед-
шие изменения в условиях гнездования казарок в
арктических районах европейского севера России
(сроки схода и установления снегового покрова,
динамику продолжительности периода с положи-
тельными температурами, доступность гнездовых
местообитаний, изменение кормовых условий,
а также оценить влияние этих изменений на ди-
намику численности). Мы предположили, что из-
менение климата стало причиной роста числен-
ности и расширения ареала, а также освоения но-
вых местообитаний для гнездования.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Климат. Для характеристики погоды и дина-

мики климата в 1985–2019 гг. использованы дан-
ные полярных метеостанций, расположенных на
западной и восточной границе региона: “Канин
Нос” (ID-221650, 68°39′ с.ш., 43°18′ в.д.) и “Амдер-
ма” (ID-230220, 69°47′ с.ш., 61°39′ в.д.). Первичная
информация доступна на сайте National Oceanic
and Atmospheric Administration (NOAA) Climate
Prediction Center (http://www.cpc.ncep.noaa.gov).
Данные с сайта NOAA использовали для расчета
длительности периода с положительными темпе-
ратурами, суммы положительных температур и
установления дат перехода через 0°С.

Район исследований. Обследование восточно-
европейских тундр, от западного побережья
о-ва Канин до Байдарацкой губы, проведено в
сентябре 2019 гг. Маршруты планировали таким
образом, чтобы репрезентативно охватить основ-
ной гнездовой ареал белощеких казарок в восточ-
ноевропейских тундрах. На выбранных заранее
по топографическим картам и снимкам Landsat
участках с потенциально пригодными местооби-
таниями закладывали учетные маршруты. Длина
маршрутов и интервал между ними варьировали в
зависимости от местоположения и площади
участка, который предполагалось обследовать.
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Протяженность учетных маршрутов составила
9341 км (рис. 1). Общая обследованная площадь
составила 6553.42 км2, площадь экстраполяции –
169654 км2.

Для первичной классификации местообита-
ний была использована ландшафтная карта
СССР 1 : 2500000 и легенда к ней (Гудилин, 1980;
Анучин и др., 1987). Для уточнения характери-
стик растительного покрова была использована
Карта растительности России, 1 : 5000000 (Его-
ров и др., 2018) и отдельные публикации (Дедов,
2006). Дополнительно учитывали удаленность от
берега моря, количество водоемов. Всего было
выделено 25 типов местообитаний (рис. 2).

Методика авиаучетов. При авиаоблете исполь-
зовали двухместный гидросамолет ЧЕ 22. Во вре-
мя учетов самолет перемещался на высоте 15–
150 м со средней скоростью 80–120 км/ч. Полоса
учета составила по 400 м с каждого борта. По-
дробная процедура учета и обработки данных
опубликована раньше (Розенфельд и др., 2017,
2019). Трек полета и места встреч записывали с по-
мощью GPS Garmin. Все встречи птиц фиксирова-
ли на фотокамеру Canon D 700, с объективом EF
100–400 mm f/4.5–5.6L IS USM. Время на фотоап-
парате и GPS навигаторе было предварительно
синхронизировано. Для географической привяз-
ки отснятых фотографий использовали GPS Re-
ceiver GP–12 Canon, синхронизацию с точками
трека проводили в программе GEOSETTER.

Число учтенных птиц на каждом маршруте мы
рассматривали как одну выборку, вне зависимо-

сти от характера встреч (на земле, воде или в по-
лете). Определение численности птиц в крупных
скоплениях проводили в камеральных условиях,
с помощью анализа фотографий. Для этого фото-
графировали все скопление. Подсчет числа птиц
и доли видов в скоплениях осуществляли путем
непосредственного подсчета птиц на фотосним-
ках. При подсчете птиц использовали растровую
решетку, делящую фотографии на квадраты. Для
того чтобы исключить завышение числа птиц,
участки перекрывания на фотографиях определя-
ли с помощью программы Photoshop CS4 (11.0.2).

Методы экстраполяции. Статистическое моде-
лирование позволяет экстраполировать числен-
ность животных на необследованные территории,
используя в качестве независимых переменных
как качественные (например, тип местообита-
ния), так и количественные данные (например,
высота над уровнем моря). Моделирование поз-
воляет отказаться от широко распространенного
при авиаучетах подхода, основанного на предва-
рительном выделении трансект (Соловьев и др.,
2017).

Оценочной численностью мы называем ре-
зультат экстраполяции данных учетов на всю
площадь местообитания, включая необследован-
ные участки. Для расчета оценочной численности
птиц в разных местообитаниях использовали сле-
дующие слои ГИС: границы выделенных при де-
шифрировании местообитаний, точки регистра-
ции птиц, обследованная в ходе авиаучетов тер-
ритория, а также таблицы с данными учетов.

Рис. 1. Маршруты авиаучетов в восточноевропейских тундрах в 2019 гг.
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Расчеты, требующие использования географиче-
ских операторов, проводили в ГИС Manifold Sys-
tem 8.0; прочую обработку данных осуществляли
в системе управления базами данных (СУБД)
Paradox 9.0.

Для расчета оценочной численности птиц ис-
пользовали метод моделирования поверхности
плотности (Miller et al., 2013). Это пространствен-
ная модель обилия биологической популяции,
основанная на использовании обобщенных адди-
тивных моделей (generalized additive models, GAM).
Птиц учитывали в полосе шириной 0.8 км, что
определило вариант анализа с постоянной шири-
ной учетной полосы. Метод требует разбиения
полосы учета на последовательные сегменты, и

мы использовали сегменты длиной 0.8 км, площадь
которых, соответственно, равнялась 0.64 км2.
Район для экстраполяции также разбивали на
ячейки площадью 0.64 км2. Для моделирования в
качестве независимых переменных использовали
координаты центроида, тип местообитания сег-
мента учетной полосы и ячейки области экстра-
поляции. В обобщенной аддитивной модели число
птиц в каждом сегменте моделируется как сумма
функций сглаживания независимых переменных
(координат и местообитания). Для расчета стан-
дартной ошибки и доверительных интервалов
оценки численности использовали теорию GAM
для расчета неопределенности. Вычисления были

Рис. 2. Схема зонирования восточноевропейских тундр по местообитаниям. Местообитания: 1 – прибрежная зона
шириной 1 км, выделенная в материковой части участка в пределах любых выходящих к морю местообитаний, за ис-
ключением маршей (2) и отмелей (25); 2 – заболоченные приморские равнины, заливаемые во время высоких прили-
вов, со злаково-осоковыми маршевыми галофитными лугами, кустарничково-злаковыми тундрами, пушицевыми бо-
лотами; 3 – пойма р. Печоры; 4 – поймы рек; 5 – болота вокруг Чешской губы; 6 – болота вокруг Колоколковой, Пе-
черской и др. губ; 7 – болота к востоку от Хайпудырской губы; 8 – болота верховые, переходные и комплексные; 9 –
тундры севера п-ова Канин; 10 – тундры центра п-ова Канин; 11 – озера, реки, ручьи с прилегающими участками
тундры; 12. – участки тундр с небольшим количеством мелких озер; 13 – тундры ивняково-ерниковые, кустарничко-
вые, травяно-моховые, каменисто-лишайниковые, без озер и постоянных водотоков; 14 – тундры мелкоерниковые,
мохово-лишайниковые, лишайниковые, с участками березового редколесья, с большим количеством останцов и ска-
листых выступов; 15 – заболоченные поймы рек на о-ве Колгуев, с разнотравно-осоковыми лугами и травяно-мохо-
выми болотами; 16 – тундры на о-ве Колгуев с полигональными формами; 17 – комплексные плоскобугристые болота
на о-ве Колгуев; 18 – переходные болота на о-ве Колгуев; 19 – песчаные косы на о-ве Колгуев, приливно-отливная
зона, начальная стадия зарастания песков галофитной растительностью; 20 – о-в Вайгач и прилегающие мелкие ост-
рова; 21 – полоса прибрежных вод шириной 150 м; 22 – лесотундра; 23 – участки березово-еловых лесов, лиственнич-
ных кустарничково-лишайниково-моховых лесов в сочетании с верховыми, переходными и комплексными (типа
“аапа”) болотами, с термокарстовыми озерами, травяно-кустарничково-лишайниково-моховыми на буграх и грядах,
пушицево-осоково-гипново-сфагновыми в мочажинах; 24 – участки елово-березовых лесов; 25 – отмели, приливно-
отливная зона, начальная стадия зарастания песков галофитной растительностью.
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выполнены в пакете dsm 2.2.9 (Miller et al., 2015)
статистического языка R (R Core Team, 2016).

Для выявления долговременных трендов в ди-
намике погодных условий использованы методы
линейной регрессии.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Распределение и численность белощекой казар-

ки в восточноевропейских тундрах на осеннем про-
лете. В период осеннего пролета белощекая ка-
зарка является самым многочисленным видом гу-
сеобразных птиц в восточноевропейских тундрах.
Всего нами учтено 103057 особей. Экстраполяция
обилия белощеких казарок на весь регион показа-
на на рис. 3. По результатам моделирования, в
гнездовом ареале (без учета архипелага Новая
Земля) обитает 1069107 ± 37655 особей (point es-
timate ± SE).

Распределение белощеких казарок неравно-
мерно: около половины всех встреч зарегистри-
рованы в двух местообитаниях – на заболочен-
ных приморских равнинах и в тундрах северной
части Канина, занимающих чуть более 5% пло-
щади региона (табл. 1). По нашим данным, казар-
ки показывают высокую положительную избира-
тельность к местообитаниям 2, 9, 1, 25, нейтраль-
ную избирательность – к местообитаниям 4, 13,
5, 12, т.е. используют эти местообитания пропор-
ционально их доле в структуре местообитаний ре-
гиона. Во всех остальных местообитаниях казар-
ки держатся в небольшом числе (рис. 4). Такое
распределение птиц объясняется распределением
предпочитаемых кормовых стаций, приурочен-
ных преимущественно к приморским районам.

Погодные и климатические изменения. В 1985–
2019 гг. среднегодовая температура в регионе до-
стоверно выросла (на западе региона: F1,33 = 18.52,

p < 0.0001; на востоке региона: F1,33 = 13.97, p <
< 0.0007) (рис. 5а). В начале и середине гнездово-
го сезона в восточной части региона эта тенден-
ция слабо проявляется (в мае: F1,33 = 1.59, p < 0.21,
в июне: F1,33 = 2.72, p < 0.11, в июле: F1,33 = 4.81,
p < 0.03) (рис. 5б). Напротив, в западных районах
повышение средних температур в мае (F1,33 = 5.09,
p < 0.03) выражено, но отсутствует в июне и июле
(F1,33 = 0.27, p < 0.61 и F1,32 = 3.85, p < 0.06 соответ-
ственно). В послегнездовой период тенденция
потепления хорошо выражена как в западных
(в августе: F1,33 = 4.62, p < 0.04, в сентябре: F1,33 =
= 9.85, p < 0.004), так и восточных (в августе:
F1,33 = 9.20, p < 0.005, в сентябре: F1,33 = 6.23, p <
< 0.02) районах.

Несмотря на относительно слабый рост темпе-
ратуры в начале лета, тенденция более раннего
наступления периода с устойчивыми положи-
тельными температурами хорошо прослеживает-
ся (для западных районов: F1,33 =21.85, p < 0.0005;
для восточных: F1,33 =10.45, p < 0.003) (рис. 6а).
В осенний период смещение на более поздние да-
ты отмечается для перехода среднесуточных тем-
ператур ниже 0°С (для западных районов: F1,33 =
= 7.03, p < 0.012; для восточных: F1,33 = 1203, p <
< 0.0015) (рис. 6б), и дат установления снегового
покрова (F1,12 = 5.74, p < 0.04).

Для региона отмечается увеличение числа
дней с положительными температурами, как в за-
падных, так и восточных районах (F1,33 = 27.33,
p < 0.0001 и F1,33 = 13.23, p < 0.001 соответственно).
Рост суммы среднесуточных температур летнего
периода (июнь–август) слабо проявляется на за-
паде региона (F1,33 = 2.25, p < 0.14) и хорошо выра-
жен на востоке (F1,33 = 8.91, p < 0.005) (рис. 7).

В 2005–2019 гг. тенденции в изменении дат
схода снежного покрова в восточноевропейских

Рис. 3. Экстраполяция обилия (птиц/0.64 км2) белощекой казарки в восточноевропейских тундрах по данным авиа-
учетов 2019 г.
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тундрах не отмечено. Сравнение двух периодов
1985–1999 и 2013–2018 гг. показывает, что отсут-
ствуют изменения и в объеме осадков, выпадаю-
щих за весь летний сезон, и в числе дождливых
дней летом.

ОБСУЖДЕНИЕ

Изменение климата. За период 1985–2019 гг.
среднегодовая температура в регионе увеличи-
лась. Эти наблюдения согласуются с ранее опуб-
ликованными данными за период 1970–2009 гг.

(Лавриненко, Лавриненко, 2013). Смещение дат
схода снега в 2005–2019 гг. не прослеживается.
К сожалению, ряд данных по этому параметру ко-
роче температурного ряда, но, учитывая высокую
корреляцию между температурами воздуха в мае
и датами схода снега (r = –0.74, p < 0.002) и отсут-
ствие многолетнего тренда в изменениях майских
температур, можно предполагать, что нет его и в
датах схода снега за указанный период. Несмотря
на отсутствие выраженного повышения темпера-
тур в мае и июне, смещение дат устойчивого пере-
хода выше 0°С хорошо прослеживается. Отсут-

Таблица 1. Характеристика местообитаний (1–25), распределение и численность белощеких казарок в восточ-
ноевропейских тундрах в 2019 г.

Примечание. Номера местообитаний соответствуют легенде к рис. 2.
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1 1754.10 1.03 383.77 21.9 15073 75326.91 42.94 7.05
2 2537.41 1.48 464.74 18.3 60538 334564.49 131.85 31.29
3 4527.06 2.65 587.28 13.0 139 1516.27 0.33 0.14
4 1987.15 1.16 314.14 15.8 3078 17608.50 8.86 1.65
5 14271.43 8.34 674.00 4.7 2867 64633.89 4.53 6.05
6 4261.34 2.49 166.74 3.9 3982 77185.22 18.11 7.22
7 2778.65 1.62 45.95 1.7 116 1471.90 0.53 0.14
8 18121.53 10.60 541.42 3.0 138 4874.66 0.27 0.46
9 6396.44 3.74 29.67 0.5 1269 239741.73 37.48 22.42

10 1275.07 0.75 67.66 5.3 1148 17238.22 13.52 1.61
11 15041.18 8.79 661.48 4.4 1474 26085.86 1.73 2.44
12 18230.7 10.66 496.82 2.7 1858 45239.39 2.48 4.23
13 52271.48 30.56 1054.00 2.0 4682 100158.49 1.92 9.37
14 1699.52 1.00 28.03 1.6 0 – – –
15 53.99 0.03 12.62 23.4 0 – – –
16 3502.74 2.05 171.76 4.9 271 5497.01 1.57 0.51
17 715.28 0.42 43.97 6.1 84 1273.98 1.78 0.12
18 402.73 0.24 22.81 5.7 55 1355.47 3.37 0.13
19 416.95 0.24 100.41 24.1 26 280.82 0.67 0.03
20 3230.20 1.89 298.74 9.2 5280 51007.83 15.79 4.77
21 105.73 0.06 32.99 31.2 111 72.70 0.69 0.01
22 1206.84 0.71 16.59 1.4 0 – – –
23 7641.21 4.47 154.71 2.0 0 – – –
24 7051.45 4.12 150.79 2.1 0 – – –
25 172.92 0.10 32.35 18.7 868 3974.32 22.98 0.37

Итого 169653.08 100 6553.42 3.9 103057 1069107.6 6.30 100
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ствие тенденций в изменении температур начала
летнего сезона косвенно говорит об отсутствии
сдвигов в наступлении активной вегетации рас-
тений.

Наиболее заметные изменения в температуре
произошли в послеинкубационный период. Мы
предполагаем, что именно эти изменения могли
благоприятно отразиться на положительной ди-
намике численности белощеких казарок, по-

скольку рост температур воздуха, увеличение
продолжительности периода с положительными
температурами и увеличение фитомассы расти-
тельных сообществ позволяют птицам дольше
оставаться на местах гнездования. В результате
птенцы должны покидать места гнездования в
лучшей кондиции, что позволит им легче преодо-
леть миграционный маршрут. На Шпицбергене
летние температуры воздуха отрицательно корре-

Рис. 4. Избирательность местообитаний (a – доля в структуре местообитаний) белощекими казарками (б – доля от
учтенных птиц) в восточноевропейских тундрах. Нумерация местообитаний по оси Х соответствует легенде к рис. 2.
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лировали с датой начала вегетации растений и по-
ложительно – с успехом вылупления птенцов в
местной популяции белощеких казарок (Layton-
Matthews et al., 2019), для которой также отмечен
рост численности в последние десятилетия.

Формирование фитомассы зависит от количе-
ства тепла, которое накоплено за период вегета-
ции и которое, в свою очередь, определяется ве-
личинами среднесуточных температур и длитель-
ностью вегетационного периода. Как показали
исследования ботаников, более высокие темпе-
ратуры повышают продуктивность растений (Jia
et al., 2009), а удлинение периода с положитель-
ными температурами увеличивает период вегета-
ции, что в таких высоких широтах не обязательно

означает сильное снижение качества корма.
Удлинение периода вегетации дает растительно-
ядным видам преимущества, обеспечивая допол-
нительную возможность накопления внутренних
резервов перед миграцией для взрослых птиц и
возможность роста организма для птенцов. Во
многих случаях доступность кормовых ресурсов
может быть важнее, чем его качественный состав.
По наблюдениям на о-ве Вайгач продолжитель-
ность активной вегетации в 2006–2009 гг. в срав-
нении с 1980-ми гг. увеличилась на 2 недели
(Лавриненко, Лавриненко, 2013). Высокие пока-
затели индекса NDVI сохраняются на острове как
минимум до конца августа. При этом возрос и сам
индекс: с 0.16 до 0.32 в 1984–1988 г., до 0.39–0.42 –

Рис. 6. Изменение дат устойчивого перехода среднесуточных температур через 0°С в восточноевропейских тундрах в
1985–2019 гг.: а – весной, подъем выше 0°С; б – осенью, опускание ниже 0°С; 1 – запад региона, м/с “Канин Нос”;
2 – восток региона м/с “Амдерма”; данные стандартизованы.
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в 2006–2010 гг. Рост запасов зеленой фитомассы,
несмотря на межгодовые колебания, произошел
как за счет увеличения обилия и проективного
покрытия, так и вследствие увеличения площади
более “зеленых” контуров (Лавриненко, Лаври-
ненко, 2013).

Во многих тундровых районах Сибири и
Америки с середины 1980-х гг. в результате роста
температуры почвы и воздуха, удлинения вегета-
ционного периода зафиксировано увеличение
продуктивности растительных сообществ, про-
ективного покрытия и высоты растительного по-
крова, усложнение структуры сообществ, увели-
чение относительного обилия злаков и/или заку-
старенности (Sistla et al., 2013; Frost, Epstein, 2014;
Jorgenson et al., 2015; Hobbie et al., 2017). Анализ
спутниковых снимков территории Вайгача пока-
зал, что с середины 1980-х до 2010 гг. рост макси-
мальных значений NDVI, а, следовательно, и фи-
томассы, составил около 30% (Лавриненко,
Лавриненко, 2013). Сходные “тенденции” позе-
ленения Арктики отмечены в большинстве север-
ных регионов. Например, в арктических регионах
канадской Арктики, северной Аляски и западной
Гренландии значение индекса NDVI выросло по-
чти на 15% (Bhatt et al., 2010), что авторы связыва-
ют с потеплением и разрушением ледового по-
крова в 50-километровой зоне вдоль берега. В то

же время на п-ове Ямал за 25 лет этот индекс воз-
рос всего на 7% на фоне незначительного измене-
ния погоды, но существенного сокращения пло-
щади морского льда (Walker et al., 2009).

Увеличение численности белощеких казарок,
учтенных на зимовках (Fox, Madsen, 2017; CAFF,
2018а), пришлось на фазу, когда были выражены
рост температур и общее потепление климата в
Арктике, в частности увеличилась продолжитель-
ность периода с положительными температурами
и заметно выросла сумма температур в летний пе-
риод (рис. 8). Но, вероятно, причины роста более
глубокие, они обусловлены, в том числе, и изме-
нениями на местах зимовок, где с середины про-
шлого века резко снизилась смертность птиц в
результате запрета охоты.

В период низкой численности распределение
колоний белощеких казарок было приурочено к
скальным обрывам Новой Земли, Вайгача. Види-
мо, обширные равнинные районы материкового
побережья из-за ледовой обстановки были недо-
ступны для вида. Считается, что распределение
казарок на колониях зависит от сроков снеготая-
ния (Литвин, Гуртовая, 2005; Дорофеев и др.,
2018). С учетом суровости погодных условий на
большей части Вайгача можно предположить, что
гнездование казарок на обрывах и скалах было
обусловлено более ранней доступностью этих

Рис. 8. Динамика роста численности белощекой казарки (1, правая ось, по: Fox, Madsen, 2017; CAFF, 2018а, наши дан-
ные) и увеличения суммы среднесуточных температур гнездового периода (июнь–август) (2, левая ось) в восточноев-
ропейских тундрах в 1985–2019 гг., корреляция между процессами: rs = 0.76, p < 0.006.
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участков в сравнение с равнинной тундрой. По-
тепление климата в регионе и существенное из-
менение в ледовой обстановке (Lind et al., 2018;
Schlichtholz, 2019), вероятно, дало этим гусям
шанс успешно освоить новые районы. Гнездовой
ареал белощекой казарки (за исключением его
гренландской части) практически полностью на-
ходится в бассейне Баренцева моря. Ледяной по-
кров Ледовитого океана охлаждал атмосферу и
отражал солнечные лучи, помогая сохранять низ-
кую температуру даже летом (Lind et al., 2018).
Районы, удалённые от Атлантики, имели более
суровый климат, поскольку в меньшей степени
испытывали влияния Гольфстрима. С потепле-
нием площадь льда в Баренцевом море суще-
ственно сократилась, достигнув минимума в
2007–2008 гг., по режиму регион стал больше по-
хож на северную Атлантику, чем на Ледовитый
океан, увеличился приток теплых атлантических
вод (Lind et al., 2018). В результате этих процессов
разница между западными и восточными района-
ми восточноевропейских тундр постепенно сгла-
живается, климат в восточных районах становит-
ся мягче. Мы предполагаем, что это явилось од-
ной из причин широкой экспансии казарок в
материковых районах и на о-в Колгуев.

Изменение экологии. Потепление климата в
Арктике привело к более раннему прилету на ме-
ста гнездования многих видов (Meltofte et al.,
2007; Moe et al., 2009; Gunnarsson, Tómasson,
2011), в том числе и белощеких казарок (Eichhorn
et al., 2006; Lameris et al., 2018). Сроки отлета каза-
рок с зимовок сместились на более поздние даты,
птицы задерживаются на зимовках все дольше,
при этом значительно сократилось время пребы-
вания на промежуточных остановках (Eichhorn
et al., 2006). Реакция мигрирующих животных на
потепление климата может выходить за рамки из-
менений сроков миграции, особенно когда по-
тепление климата влияет на пространственное
распределение доступных мест обитания и ресур-
сов. Северная граница распространения многих
крупных гусеобразных лимитирована длительно-
стью гнездового цикла (Сыроечковский, 2013) и в
связи с этим нехваткой времени для успешного
завершения гнездования. Потепление, возмож-
но, приведет к смещению их ареалов к северу.

Между тем межсезонные колебания условий
гнездования в Арктике не имеют тенденции к вы-
равниванию, следовательно, у дальних мигрантов
не стоит ожидать возникновения новых наследу-
емых адаптаций в поведении к устойчивому более
раннему прилету. Пластичность миграционного
поведения, как ответ на динамику внешних усло-
вий, характерна для всех арктических мигрантов.
Миграционные маршруты с несколькими проме-
жуточными остановками позволяют птицам мак-
симально эффективно подстраиваться под условия
с нестабильным и непредсказуемым климатом,

за счет сокращения или увеличения длительно-
сти остановок.

Исследования в дельте Юкон-Кускоквим на
Аляске показали, что кормовые растения значи-
тельно увеличивают фитомассу в условиях отсут-
ствия пастбищного пресса со стороны черных ка-
зарок в начале вегетации (Choi et al., 2019). Трех-
недельная отсрочка старта потребления растений
гусями в начале сезона вегетации влияла в 3–5 раз
больше на прирост фитомассы, чем аналогичный
временной сдвиг в весенней фенологии. Кроме
того, этими же авторами (Choi et al., 2020) было
показано, что потребление растений гусями не-
посредственно влияет на содержание азота в поч-
ве, приводя к росту содержания как органических
( ), так и неорганических (–N) азотсодержа-
щих элементов, непосредственно влияющих на
скорость роста тканей растений и содержание пи-
тательных веществ в них. Эффект потребления
казарками растений оказывает большее влияние
на содержание доступного азота в почве, чем эф-
фект трехнедельного сдвига начала вегетации на
более ранние сроки. Т.е. потребление раститель-
ности казарками способно влиять на динамику
качественного состава используемых кормовых
видов растений. Содержание органических и не-
органических азотсодержащих элементов в тка-
нях основного для гусей кормового вида растений –
осоки обертковидной (Carex subspathacea) лишь
незначительно изменяется в результате более
раннего начала вегетации (Beard et al., 2019). За-
паздывание сроков прилета на места гнездования
на фоне более раннего начала вегетации из-за по-
тепления климата не имеет отрицательных по-
следствий для гнездовой экологии черных каза-
рок, несмотря на то что в годы исследований на-
блюдались самые теплые за последнее время
сезоны. Таким образом, не подтверждается ранее
высказанное предположение об отрицательных
последствиях рассинхронизации между началом
вегетации и сроками прилета фитофагов и, как
следствие, об ухудшении условий, в которых рас-
тут птенцы гусей. Качественный состав кормов
меняется более сложным образом. Относительно
более раннее начало вегетации не может сдвигать
пик качественного состава кормов настолько,
чтобы оказать сильное влияние на условия роста
птенцов.

Современные данные говорят о том, что гуси и
казарки могут влиять на динамику качественного
содержания своих кормов. По нашим наблюде-
ниям (Розенфельд, 2009), чем выше интенсив-
ность потребления растительности на участке,
тем выше доля молодых проростков и новых стеб-
лей, отличающихся высоким содержанием до-
ступных питательных веществ, определяющих
качество корм. Динамика качественного состава
растительных кормов различается на участках с

4NH+
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интенсивным потреблением и на участках, где
доступ консументов ограничен. Это наводит на
мысль о том, что данные о динамике качествен-
ного состава с участков, на которые ограничен
доступ фитофагов, некорректно использовать для
интерпретации процессов в естественных сооб-
ществах, динамика которых зависит от взаимо-
действия членов сообщества.

При относительно коротком летнем периоде
асинхронность между приходом весны и приле-
том казарок не может, на наш взгляд, оказать се-
рьезного влияния на успех их гнездования.
В большинстве случаев этот показатель опреде-
ляется внутрисезонной динамикой погодных ха-
рактеристик и прессом хищников, а не динами-
кой качественного состава кормов, амплитуда
которой изменяется плавно. При этом при оче-
видной тенденции удлинения периода с положи-
тельными температурами, а, следовательно, и ве-
гетации, асинхронность может быть компенсиро-
вана более длительной доступностью корма.

Рост фитомассы положительно влияет на
успешность размножения белощеких казарок.
С одной стороны, для гнездящихся гусей высокая
доступность корма может сократить время, затра-
чиваемое родителями на кормежку, и таким обра-
зом сократить время их отсутствия у гнезда,
уменьшив тем самым вероятность разорения
кладки (Greve et al., 1998; Black et al., 2014). С дру-
гой стороны, молодые птицы получают возмож-
ность позже начинать осеннюю миграцию, доль-
ше задерживаться на острове и покидать его в
лучшей физической форме.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Потепление климата отмечается в большин-
стве регионов в Арктике, но в разных районах оно
происходит по-разному. В восточноевропейских
тундрах происходит значительный рост среднего-
довых температур. Одновременное снижение ле-
довитости Баренцева моря приводит к тому, что
теплые воды Атлантики в современных условиях
проникают гораздо восточнее, вызывая отепляю-
щий эффект вплоть до Карского моря. Одним из
следствий этих процессов является постепенное
сглаживание погодных различий между западны-
ми и восточными районами региона. Климат в
восточных районах, в частности на Вайгаче и
Югорском п-ове, становится мягче и меняется
относительно более быстрыми темпами. В весен-
ний период, в мае и июне, среднесуточные темпе-
ратуры не претерпели значительных изменений
за последние 35 лет, но при отсутствии выражен-
ного роста температур, заметно сдвинулись на бо-
лее ранние даты сроки перехода через 0°С. Более
раннее освобождение тундры от снега изменило
миграционную стратегию белощеких казарок,

которые стали меньше использовать промежу-
точные остановки.

На всей территории восточноевропейских
тундр возросла сумма температур летнего перио-
да, а также увеличилась продолжительность пе-
риода с положительными температурами. В сово-
купности это послужило причиной роста объема
фитомассы и удлинения вегетационного периода.
Наиболее ярко эта тенденция проявляется в вы-
водковый период – в июле и августе. Удлинение
периода активной вегетации предоставляет моло-
дым казаркам дополнительные преимущества в
самый критичный из периодов жизненного цик-
ла – период роста. Для взрослых птиц в этих усло-
виях появляется дополнительная возможность
набрать внутренние резервы перед осенней ми-
грацией. Вероятно, все это в совокупности позво-
лило белощеким казаркам освоить новые место-
обитания на маршах и в равнинных тундрах и
привело к заметному увеличению численности
вида. Высказанная ранее гипотеза о рассинхро-
низации сложившихся ранее связей в арктиче-
ских сообществах и ее отрицательных послед-
ствиях для белощекой казарки (при использова-
нии более полных данных) не подтверждается.
Вид продолжает демонстрировать устойчивый
рост численности. По нашей оценке, в россий-
ской части ареала (без учета архипелага Новая
Земля) обитает 1069107 ± 37 655 белощеких ка-
зарок.
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In the 20th century, the breeding grounds of the Barnacle Goose over the territory of Russia included only
the Novaya Zemlya Archipelago and the Vaygach Island. Until the middle of the century, the population did
not exceed 20–30 thousand individuals. In the 1970’s to 1980’s, the numbers of the Barnacle Goose started
increasing slowly. Shortly after that new colonies appeared in the coastal areas of the Barents Sea, ranging
from the Kanin Peninsula to the Khaypudyr Bay, Kolguev Island. By 2017, the population numbers reached
about 1.2 million individuals. The growth of the Barnacle goose population has coincided with the phase of
a pronounced temperature increase and of climate warming in the Arctic. The mean annual temperatures
have increased significantly in the Eastern European tundra. A simultaneous decrease in the ice cover in the
Barents Sea has led to spreading the warm Atlantic waters much further to the east in modern conditions and
thus rendering a heating effect extending as far as the Kara Sea. One of the consequences has become a steady
decrease in weather differences between the western and eastern areas of the region. The climate in the eastern
areas, the Vaygach Island and the Yugor Peninsula in particular, becomes milder and is changed relatively
faster. This is believed to have been one of the reasons for the vast expansion of the Barnacle Goose to the east
and the establishment on the Kolguev Island. In the spring period, in May and June, the average daily tem-
peratures in the Eastern European tundra have undergone no significant change during the last 35 years, but
taking into account the lack of a pronounced temperature increase, the transition of the mean daily tempera-
ture over 0°C has shifted to a much earlier period. Throughout the territory of the Eastern European tundra,
the cumulative temperature of the summer period has increased along with the length of the period with pos-
itive temperatures. These factors combined have led to a prolonged vegetation period and a phytomass
growth. This trend is most pronounced in the post-hatching period, i.e. July and August. The prolongation
of the active vegetation period offers young Barnacle geese additional advantages in one of the most crucial
periods of their life, i.e. the f ledging period and the preparation for migration. Currently, the geese leave their
nesting areas later. This allows not only the f ledglings to become strong enough for a lengthy f light, but also
the geese, due to good food and a significant accumulation of fat reserves on the breeding grounds, for using
fewer migration stops on the f lyway in autumn and thus avoiding areas with strong autumn hunting pressure.
All these factors combined seem to have allowed for new habitats on marshes and in the typical plain tundra
to be used by Barnacle geese, leading to a significant increase in the numbers of the species. More detailed
information obtained now fails to support the hypothesis stipulating the adverse impact of a phenological
mismatch on the Barnacle Goose. The species continues demonstrating a steady population growth, the
numbers increasing not only in the newly-established habitats and regions, but also in traditional nesting ar-
eas. There are 1069107 ±  37655 Barnacle geese estimated to presently populate the Russian part of its range
(excluding the Novaya Zemlya Archipelago).

Keywords: Branta leucopsis, Barnacle Goose, climate change, aerial survey, Arctic
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Описаны внутри- и межвидовая изменчивость паттерна, а также механизм образования “зоны
спячки” на поверхности резцов у грызунов трех групп, различающихся по характеру зимней спяч-
ки, – сурков, сусликов и хомяков. Рост их резцов продолжается и в период спячки. У сурков и сус-
ликов, не питающихся в период спячки, нагрузка на резец до, в период и после спячки сильно ме-
няется, прирост резца за период спячки минимальный, и на его поверхности образуется “зона спячки”.
Она имеет два общих для сурков и сусликов признака – очень узкие приросты и изменение границы
эмали и дентина. Межвидовые различия в характере “зоны спячки” у сурков и сусликов могут быть
объяснены региональными различиями климата. У хомяков, которые могут питаться в период
спячки, прирост резца за это время более существенный, нагрузка на резец меняется меньше, изме-
нения границы эмали и дентина на поверхности резца нет и “зона спячки” отмечается только более
узкими и четкими, по сравнению с суточными, приростами. Межвидовые различия записи спячки
у хомяков могут быть существенными, вплоть до отсутствия записи. Эти различия, видимо, связаны
не столько с климатом, сколько с характером протекания самой спячки.

Ключевые слова: рост резцов, зимняя спячка, Marmota, Spermophilus, Mesocricetus, Cricetus
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На поверхности постоянно растущих резцов
всех грызунов, как зимоспящих, так и не зимо-
спящих, видны суточные валики – приросты,
четкость которых значительно варьирует. Мор-
фология и изменчивость суточных приростов бы-
ли описаны ранее (Клевезаль, Щепоткин, 2017).
В настоящей работе мы анализируем данные по
изменчивости структуры приростов на том участ-
ке поверхности резца, который формируется у зи-
моспящих грызунов в период зимней спячки1.

Запись спячки в дентине резцов (не на поверх-
ности резца) – “зона спячки” – хорошо заметна
на окрашенных срезах декальцинированного рез-
ца и у разных видов она выглядит по-разному.
У мышовок рода Sicista это – узкая интенсивно
окрашенная полоса (Klevezal, Mina, 1990). У сур-
ков рода Marmota и сусликов рода Spermophilus это –
сложный комплекс контрастных слоев уменьша-
ющейся ширины с группой очень узких слоев

(в несколько раз более узких, чем суточные слои)
(Клевезаль, Суховская, 1995; Klevezal, 1996; Тру-
нова, Лобков, 1997; Трунова, Клевезаль, 1999).

На поверхности резцов “зона спячки” была
сначала обнаружена у сурка Marmota flaviventris
(Rinaldi, 1999). Она выглядела как группы узких
приростов, разделенных контрастными полоска-
ми, с утолщением или изгибом края эмали на
этом участке. Затем запись периода спячки была
описана у нескольких видов североамериканских
и европейских сусликов Spermophilus (Goodwin
et al., 2005; Goodwin, Ryckman, 2006; Клевезаль,
Лобков, 2008), серого сурка (Marmota baibacina)
(Клевезаль, Щепоткин, 2012), хомяков рода Me-
socricetus (Клевезаль и др., 2012, 2018; Batavia et al.,
2013), хомячков рода Allocricetulus (Клевезаль и др.,
2015). Результаты этих работ показывали, что по
числу суточных приростов, сформированных по-
сле “зоны спячки”, можно определить время про-
буждения грызуна, при этом характер “зоны
спячки” у разных видов был несколько различен,
отмечалась и его внутривидовая изменчивость.

1 Период спячки – это все эпизоды гипотермии и чередую-
щиеся с ними эпизоды нормотермии.

УДК 591.431.4;591.543.42;599.322;599.323.42
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Таким образом, запись спячки на поверхности
резцов была обнаружена у сурков, сусликов и хо-
мяков. Эти зимоспящие грызуны существенно
различаются по характеру спячки. Сурки и сусли-
ки считаются зимоспящими жиронакопителями,
переживающими зиму исключительно за счет
жировых запасов. Сурки не делают запасов корма
на зиму. У сусликов разных видов либо накопле-
ние запасов отмечено не регулярно и не во всех
районах (Чернявский, 1977; Бадмаев, 2007; Алфи-
мов, Берман, 2009), либо запасы корма обнаруже-
ны только у самцов, да и то не у всех (Charge,
2001). Даже те суслики, которые собирают перед
спячкой значительные запасы корма, по-видимо-
му, потребляют их в норах перед спячкой или по-
сле пробуждения весной (Калабухов, 1985). Сур-
ки, за редким исключением, зимуют в группах по
несколько особей в одной зимовочной камере,
а суслики – поодиночке. Хомяки не все впадают
зимой в спячку, а те, что впадают (Cricetus, Mesoc-
ricetus), делают большие запасы корма, которые
поедают во время периодических пробуждений
(Калабухов, 1985). Так же как и суслики, хомяки
зимуют поодиночке.

Мы исследовали морфологию записи спячки
на поверхности резцов сурков, сусликов и хомя-
ков, чтобы ответить на два вопроса: являются ли
обнаруженные в указанных выше работах межви-
довые и внутривидовые особенности рисунка
“зоны спячки” отражением соответствующих
особенностей протекания зимнего периода жиз-

ни особи и какова причина образования “зоны
спячки” на поверхности резца.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследованный материал представлен в табл. 1.

Как и в большинстве упомянутых выше работ, мы
детально исследовали нижние резцы, преимуще-
ственно их медиальную стенку. Предварительно
очищенные от пленок резцы фотографировали на
линейке с ценой деления 0.5 мм под бинокуляром
в обычном отраженном свете, а резцы от инъеци-
рованных тетрациклином особей также и в уль-
трафиолетовом свете. Кроме того, использовали
цифровой микроскоп Keyence VHX-1000. На нем
проводили съемку всего резца в высоком разре-
шении, фоном служил лист клетчатой бумаги с
линиями через 2.5 мм.

Измерения проводили в программе Photoshop
и в программе цифрового микроскопа. Длина
резца – это длина внешней дуги, измеренная по
наружному краю эмали. Все промеры, вектор ко-
торых направлен вдоль продольной оси зуба, мы
называем длиной. Исключение составляет про-
мер “ширина прироста”, за которым оставлен
термин “ширина”, несмотря на то что промер
имеет вектор вдоль продольной оси зуба. Длину
отдельных участков на поверхности резца и ши-
рину приростов измеряли в верхней трети – сере-
дине ширины резца. Многочисленные сравнения
показали, что промеры длины резца и его участ-

Таблица 1. Исследованный материал

Вид Колич. особей Район сбора Даты сбора Примечание

Серый сурок
(Marmota baibacina)

112 Тянь-Шань, 
высокогорье
Джеты-Огузские 
сырты

18.04–5.05 
и 27.05–19.07. 
1967

Резцы предоставлены зоологом 
Киргизской противочумной стан-
ции А.А. Михайлютой вместе с 
биологическими данными по этой 
популяции в год сбора материала

Длиннохвостый 
суслик
(Spermophilus 
undulatus)

30 Казахский Алтай. 
южный берег 
оз. Маркаколь

21.05–24.06. 
1976

Черепа из коллекции 
лаборатории постнатального 
онтогенеза ИБР РАН

5 Юго-Восточное 
Прибайкалье 
(Бурятия, 
Тарбагатайский р-н)

29.03.1989 Черепа предоставлены 
Б.Б. Бадмаевым и переданы 
в Зоологический музей МГУ

Крапчатый суслик
(Spermophilus suslicus)

74 Северо-Западное 
Причерноморье

19–28.01.2007; 
7–11.03.1990; 
24–26.03, 15.04 
и 7.05.1987; 
7.05.1985

Резцы из коллекции 
Зоологического музея Одесского 
национального университета

Хомяк Брандта
(Mesocricetus brandti)

20 Ширакское нагорье 
(северо-восток 
Армянского нагорья, 
окрестности Гюмри)

17–19.04.1971 Резцы из коллекции 
лаборатории постнатального 
онтогенеза ИБР РАН



526

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

КЛЕВЕЗАЛЬ и др.

ков по внешней дуге и по середине стенки разли-
чаются, в зависимости от кривизны нижних рез-
цов, на 11–13%, в среднем на 12%. При необходи-
мости сравнений длины участков или ширины
приростов с длиной резца мы вводили поправку
0.12. Ошибка измерений, как было показано ра-
нее (Клевезаль, 2010), не превышает 6–7%.

Терминология. Мы называем базальной часть
резца, расположенную в альвеоле, где лежит ро-
стовая зона, и апикальной – свободную часть рез-
ца, подверженную стачиванию. В поперечном се-
чении резец имеет форму эллипса с более плоски-
ми боковыми стенками: медиальной (обращенной
к языку) и латеральной (обращенной к щеке).
Стенки резца состоят из дентина, который на
внешней стенке и прилегающих частях боковых
стенок покрыт толстым слоем эмали. Граница
эмали хорошо видна на поверхности боковых сте-
нок резца. Изменение границы эмали (ИГЭ) вы-
глядит как отклонение края эмали от дентина с
образованием выемки в придентиновой части
эмали.

Приросты – это поперечные валики на поверх-
ности резца, образующиеся в процессе роста в
длину (прорезания) резца, их границы видны под
определенным углом падения света.

Слои дентина (суточные слои) – это разнока-
чественные образования в толще дентина, обра-
зующиеся в результате утолщения стенок резца;
они заметны на срезах (лучше – на окрашенных)
резца.

Мы называем приросты четкими, если грани-
цы их легко различаются, и нечеткими, когда раз-
граничить отдельные приросты трудно. Четкие
приросты могут быть контрастными, когда рельеф
поверхности хорошо выражен, и слабо контраст-
ными, но различимыми, когда рельеф выражен
плохо, хотя приросты различимы. Приросты мо-
гут быть простыми или сложными, в последнем
случае четко ограниченный прирост разделен на
несколько более узких.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Запись спячки у сурков и сусликов

Серый сурок (Marmota baibacina)
У исследованных особей суточные приросты,

как правило, были хорошо выражены. На их фо-
не, на всех резцах сурков, добытых весной – в на-
чале лета, т.е. перезимовавших хотя бы однажды,
была обнаружена “зона спячки” (рис. 1 и 2). Она
диагностировалась по двум основным призна-
кам: по ИГЭ, которое апикально начинается бо-
лее полого и базально заканчивается более круто,
часто утолщением (“наплывом”) эмали, и по
участку группирующихся очень контрастных
приростов. Кроме этих, наиболее заметных, при-
знаков, часто видны косые складки дентина в

приэмалевой четверти стенки; они идут от грани-
цы с эмалью под углом к этой границе, начинают-
ся близ апикальной части ИГЭ и оканчиваются
близ “наплыва” эмали. В большинстве случаев в
районе ИГЭ виден участок очень узких, обычно
слабо контрастных, приростов дентина, с шири-
ной отдельного прироста от неизмеримо малой до
70–100 мкм (по меньшей мере, в 5–9 раз ýже нор-
мального суточного прироста). Эмаль на внеш-
ней стенке близ ИГЭ может быть утолщенной и
бугристой, вплоть до образования выраженного
бугорка. Наружные контуры резца в “зоне спячки”
немного меняются, возникают небольшие вы-
пуклости и впадины на большой и на малой дугах
(соответственно, на внешней и внутренней стен-
ках) резца (рис. 2). Все эти признаки подвержены
индивидуальной изменчивости.

На участке резца апикальнее “зоны спячки”
приросты несколько менее четкие и менее равно-
мерные, чем предшествовавшие им суточные.
Четко определить границы такого участка крайне
сложно, и ошибка измерения велика, но посколь-
ку она не систематическая, мы измерили длину
этого участка у 112 особей и сочли возможным
сравнить ее у сурков разного возраста, добытых
на разных территориях (табл. 2). Были выявлены
две четкие тенденции: локальное и возрастное из-
менения длины этого участка. Выборки 1, 2, 3,
территориально более или менее близкие друг к
другу, имели высокую вариабельность значений
признака и различия между ними статистически
не значимы. Четвертая выборка, которая значимо
отличалась от них и имела существенно меньшую
вариабельность признака, по данным Михайлю-
ты (1988), отдалена от них территориально, и на
этой территории численность сурков меньше,
чем на первых трех. Во всех выборках присутство-
вали как годовики, так и взрослые особи до 8 лет
и старше2. Во всех выборках длина участка нечет-
ких приростов значимо увеличивалась с возрас-
том (см. табл. 2). Это увеличение определялось
главным образом существенно меньшей длиной
участка у годовиков, которые были сеголетками
перед спячкой. Так, в выборках 1–3 средняя дли-
на участка нечетких приростов у годовиков была
10.8 мм, а у взрослых особей (старше 2 лет) –
29.2 мм. Подсчет суточных приростов (приблизи-
тельный, из-за нечеткости приростов) выявил ту
же тенденцию: в выборке 1 на этом участке у трех
годовиков было 15–20 суточных приростов, а у
трех особей старшей возрастной группы 120–
130 суточных прироста.

ИГЭ (см. рис. 1 и 2) сильно варьировало по
степени выраженности, по длине, и по глубине.
Измерить длину ИГЭ часто нелегко из-за нечетко
определяемой его апикальной границы, тогда как

2 Возраст был определен по годовым слоям в цементе щеч-
ных зубов.
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базальная граница определяется легко по началу
“наплыва”. Несмотря на большую ошибку такого
измерения, выявлена четкая тенденция: у годови-
ков ИГЭ в среднем было мельче и короче, чем у
взрослых, Так, у годовиков длина ИГЭ – 1.22 ±
± 0.37 мм (n = 12), у взрослых (старше 2 лет) –
2.98 ± 1.31 мм (n = 15), различия значимы (t = 4.96).
Вероятнее всего эта тенденция определяется

меньшей длиной резца у годовиков, чем у стар-
ших, т.к. корреляция длины ИГЭ и длины зуба
для всей выборки существенна (линейный коэф-
фициент корреляции r = +0.42 , n = 62), а без уче-
та годовиков практически отсутствует (r = +0.10,
n = 50).

“Наплыв” эмали в конце ИГЭ (см. рис. 1 и 2)
был выражен не всегда, его длина варьировала от

Рис. 1. Нижний резец серого сурка. Общий вид, 1 – суточные приросты. Врезка – “зона спячки”, варианты ее деталей –
в столбцах. С – косые складки дентина, ИГЭ – изменение границы эмали, Н – “наплыв” эмали, К – контрастные приросты.

1

1С
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1.6 до 6 мм, но никаких различий между особями
разного пола, возраста или локалитета не обнару-
жено. Поверхность эмали (на внешней стенке)
у ИГЭ была гладкой у годовиков и бугристой у
старших особей.

Узкие приросты были видны у большинства
особей. В 78% резцов они были на том же участке
резца, что и ИГЭ, у остальных начинались апи-
кальнее начала ИГЭ. При этом только у полови-
ны длина ИГЭ и длина участка узких приростов
были примерно равны, у остальных длина ИГЭ
была больше или меньше длины участка узких
приростов. Различий между особями разного по-
ла, возраста или локалитета не обнаружено.
У взрослых особей (без годовиков), у которых ее
можно было измерить, длина участка узких при-
ростов была в среднем 2.5 ± 0.8 мм; длина резца
(по внешней дуге) в среднем была 65.9 мм и, сле-
довательно, отношение длина участка узких
(с поправкой 0.12) к длине резца 0.042.

Ранее (Клевезаль, Ануфриев, 2013а) на той же
выборке при использовании балльной оценки
“зоны спячки”, по степени выраженности ИГЭ и
узких приростов, были обнаружены статистиче-
ски значимые различия между зимовавшими
один раз и остальными: у молодых “зона спячки”
была выражена хуже.

Косые складки (см. рис. 1), разной степени
проявления, присутствовали у 90% особей. По
степени выраженности (по трехбалльной шкале)
не было различий между возрастными группами
и между самцами и самками по частоте встречае-
мости разных вариантов.

Контрастные приросты (см. рис. 1 и 2) разной
ширины (в 1.5–5 раза меньше ширины суточных
приростов) были видны на участке резца от конца
ИГЭ и над “наплывом”. Они образовывали груп-
пы разной величины и занимали участок разной
длины, от 2 до 11 мм. Длина участка не коррели-
ровала с возрастом и не различалась у самцов и
самок. Иногда внутри были видны более узкие
приросты. Есть косвенные свидетельства того,
что эти контрастные приросты формируются по-
сле выхода сурка из спячки. Так, общее число
приростов, сформированных после конца ИГЭ
(т.е. контрастные приросты плюс остальные в ба-
зальной части), у добытых в апреле – первых чис-

лах мая сурков было 11–38. Если принять, что все
эти приросты суточные, то сурки проснулись в
период с 29 марта до 11 апреля. Это соответствует
данным Михайлюты (1988), что в исследованном
районе в год сбора материала первый выход на
поверхность был отмечен 30 марта, а массовый
выход – 3–8 апреля. Следовательно, все приро-
сты, начиная с контрастных, сформированы по-
сле выхода сурка из спячки. Различий между осо-
бями разного пола, возраста или локалитета нами
не обнаружено.

Таким образом, анализ индивидуальной из-
менчивости разных параметров “зоны спячки” на
нашем материале выявил локальные и возраст-
ные различия участка нечетких приростов перед
“зоной спячки” и отличия зимовавших 1 раз от
остальных по общей степени выраженности “зо-
ны спячки”. Если различия отдельных парамет-
ров “зоны спячки” отражают различия каких-то
особенностей зимней спячки, то они могут быть
сходны у особей, зимующих вместе в одной норе.
Ли с соавторами (Lee et al., 2015) обнаружили
большое сходство кривых изменения температуры
тела за период спячки у сурков Marmota broweri,

Рис. 2. Участок резца серого сурка в районе “зоны
спячки”. Стрелками указаны изменения контура.
Остальные обозначения как на рис. 1.

ИГЭ H

K K

Таблица 2. Длина участка менее равномерных и менее четких приростов до “зоны спячки” на резцах серого сурка

Выборка Колич. особей Длина участка
(средняя ± сигма), мм Значимость различий Корреляция длины участка 

с возрастом особи

1. 3-й Майнок 30 26.77 ± 18.61

t1–4 = 3.96 > t0.001

0.47 > r0.01

2. 4-й Майнок 25 19.54 ± 16.14 0.57 > r0.01

3. Тез 23 25.82 ± 17.94 0.68 > r0.01

4. Акташ 34 13.00 ± 4.14 0.47 > r0.01
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зимовавших вместе. К сожалению, у нас не было
данных о том, из каких нор были исследованные
нами сурки.

Черношапочный сурок (Marmota camtschatica)
Ранее (Клевезаль, Ануфриев, 2013а) были ис-

следованы резцы 4 особей, добытых на западном
побережье Камчатки в мае 1971 г. и зимовавших
не менее 2 раз. У них и суточные приросты, и “зо-
на спячки” были выражены существенно хуже,
чем у серого сурка. У 3 из 4 особей кроме базаль-
ной “зоны спячки”, которая, судя по сформиро-
ванным после нее суточным приростам, являлась
записью последней зимовки, была обнаружена
еще одна “зона спячки” в апикальной части рез-
ца. Количество суточных приростов между этими
двумя зонами варьировало, и происхождение
апикальной “зоны спячки” осталось неясным.

Длиннохвостый суслик (Spermophilus undulatus)
У длиннохвостого суслика из предгорий Алтая

суточные приросты были хорошо выражены.
“Зона спячки” была хорошо видна у 20 и была
плохо видна у 1 из 30 перезимовавших особей, у
остальных, в процессе роста и стачивания резца,
она, видимо, вышла в область стачивания резца.
Из признаков “зоны спячки”, характерных для
сурков, у сусликов было два признака: ИГЭ и уча-
сток узких приростов (по 40–80 мкм, в 5 и более
раз ýже суточных) или вообще без видимых при-
ростов (рис. 3). Поверхность медиальной стенки
резца в зоне спячки была заметно изменена у 70%
особей, чаще всего это было уплощение стенки
под ИГЭ, реже (в 20%) уплощение или небольшое

вздутие до ИГЭ. Длина “зоны”, ее рисунок и ши-
рина приростов до и после “зоны” (более узкие,
средней ширины и более широкие, в разных соче-
таниях) были разными у разных особей. Ни “на-
плыва” эмали, ни косых складок, ни контрастных
приростов, описанных у серого сурка, мы не на-
блюдали, но было отмечено некоторое изменение
контура резца в районе “зоны спячки”.

Как и в случае серого сурка, измерить длину
ИГЭ было не всегда возможно из-за неопреде-
ленности границ. В тех случаях, когда это было
возможно, отмечена очень слабая тенденция уве-
личения длины ИГЭ с возрастом, как и у сурка.
У перезимовавших 1 зиму (n = 8) средняя длина
была 1.78 (1.3–2.4) мм, у переживших 2–3 зимы3

(n = 9) – 2.27 (1.3–4.5) мм. Связь длины ИГЭ с
длиной резца у сусликов менее очевидна, чем у
сурков, поскольку длина резца у годовиков несу-
щественно меньше (средняя 31.5 мм), чем у осо-
бей 2–3 лет (средняя 31.8 мм). В большинстве слу-
чаев узкие приросты были видны на участке с
ИГЭ, но в двух случаях чуть апикальнее и в двух
случаях чуть базальнее границ ИГЭ.

У 10 экз., у которых можно было измерить дли-
ну участка узких приростов, эта длина была в
среднем 0.84 мм при средней длине резца 32.2 мм.
Среднее отношение длины участка узких приро-
стов (с поправкой 0.12) к длине резца – 0.029. Уз-
кие приросты на всем этом участке у трех особей

3 Возраст был определен по годовым слоям в цементе щеч-
ных зубов и кости мандибулы.

Рис. 3. Нижний резец длиннохвостого суслика. Общий вид и “зона спячки” (врезка). ИГЭ – изменение границы эма-
ли, 1 – суточные приросты.
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нельзя было сосчитать, у остальных можно было
видеть от 10–11 до 16–18 приростов.

Таким образом, на нашем материале у длинно-
хвостого суслика обнаружены три признака зоны
спячки: ИГЭ, уплощенная поверхность стенки
резца и узкие приросты или участок без видимых
приростов в районе ИГЭ.

На резцах 5 экз. длиннохвостого суслика из
Бурятии суточные приросты были видны очень
хорошо, “зона спячки” была представлена ИГЭ с
участком узких приростов или без видимых при-
ростов. За “зоной спячки” было сформировано
10–14 суточных приростов, что соответствовало
времени пробуждения сусликов (Бадмаев, 2007).
Никаких отличий длиннохвостого суслика из Бу-
рятии от сусликов с Алтая по характеру “зоны
спячки” на резцах не обнаружено.

Крапчатый суслик (Spermophilus suslicus)
У крапчатых сусликов резцы были меньшего

размера, чем у длиннохвостых, суточные приро-
сты были более вариабельны по четкости и шири-
не, часто они были сложные. На многих резцах
были видны участки несколько деформирован-
ной стенки с неясными приростами. В большин-
стве случаев основной признак “зоны спячки” –
ИГЭ, с узкими приростами или без них – был вы-
ражено хуже, чем у длиннохвостых сусликов;
четко ИГЭ определялось лишь у отдельных осо-

бей. Особенно плохо была выражена апикальная
граница ИГЭ, тогда как его базальная граница
иногда подчеркивалась заметным изменением
контура резца (рис. 4). Все исследованные особи
были перезимовавшими, но у 4 из них четких
признаков “зоны спячки” не было обнаружено.
ИГЭ может быть плохо выражено, если “зона
спячки” находится в самой базальной части рез-
ца, поскольку при очистке зуба мягкая базальная
эмаль повреждается и ИГЭ может быть не видно.
Этим можно объяснить то, что не обнаружено
ИГЭ у 3 из 26 особей, добытых в январе и марте
вскоре после выхода из спячки. Однако оно не
было обнаружено также у одной из 48 добытых в
апреле и начале мая особей, хотя сточиться эта
область резца еще не могла. Обнаружению “зоны
спячки” у крапчатых сусликов мешали участки
деформированной стенки резца с неясными при-
ростами (см. рис. 4). Такая деформация, выра-
женная в разной степени, от вздутия до уплоще-
ния, над и/или перед (апикальнее) ИГЭ, была
видна у двух третей особей.

У сусликов исследованной нами популяции
установлено повторное впадение в спячку весной
спустя некоторое время после пробуждения
(Лобков, 1999). У одной из 10 особей, добытых
24–31 марта 1987 г., на резце были видны две “зо-
ны спячки” с нечеткими ИГЭ, между которыми
было 14 приростов уменьшающейся ширины.

Рис. 4. Нижний резец крапчатого суслика. Общий вид и “зона спячки” (врезка). ИГЭ – изменение границы эмали, 1 –
суточные приросты, 2 – участки с деформированной стенкой.
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По данным полевых наблюдений В.А. Лобкова, в
ту весну суслики начали просыпаться после
23 февраля (в это время были обнаружены первые
норы-веснянки, свидетельствующие об оконча-
нии зимней спячки). Потом погода ухудшилась,
входы в норы пробудившихся сусликов наблюда-
тель забил землей, и следующих выходов из норы
не было до конца марта. По-видимому, некото-
рые суслики, проснувшиеся первыми, еще раз
впали в спячку, о чем и свидетельствует поверх-
ность резца одной особи.

Контрастность климата как возможная причи-
на межвидовых различий записи спячки на рез-
цах сурков и сусликов

Характер “зоны спячки” у серого сурка высо-
когорья Тянь-Шаня в целом соответствовал опи-
санию “зоны спячки” у Marmota flaviventris, кото-
рое дала Ринальди в своей пионерской работе
(Rinaldi, 1999). “Зона спячки” у черношапочного
сурка западного побережья Камчатки была выра-
жена существенно хуже, чем у серых сурков Тянь-
Шаня: признаки, характеризующие “зону спячки”,
выражены значительно менее четко. Выборка
с Камчатки слишком мала для серьезных выво-
дов, но все же дает возможность предположить,
что есть связь различий характера “зоны спячки”
с условиями зимнего периода у сурков этих попу-
ляций. Так, четкий рисунок “зоны спячки” обна-
ружен у сурков, обитавших в резко континенталь-
ном климате высокогорья Тянь-Шаня, и суще-
ственно менее четкий у сурков, обитавших в
значительно менее контрастном климате запад-
ного побережья Камчатки.

Сходная связь записи спячки с климатически-
ми условиями прослеживается и у сусликов. Су-
щественных различий в характере “зоны спячки”
между длиннохвостыми сусликами из предгорий
Алтая и из Прибайкалья не обнаружено (правда,
выборка из Прибайкалья была мала). У них “зона
спячки” соответствовала таковой, описанной у
трех видов североамериканских сусликов, Sper-
mophilus elegans из Монтаны, S. richardsonii из Юж-
ной Альберты и S. parryii с территории Юкона
(Goodwin et al., 2005). У исследованного нами
крапчатого суслика Причерноморья ИГЭ было
выражено существенно менее четко, чем у длин-
нохвостого и чем у североамериканских сусликов
(судя по описаниям, данным в работах). Это соот-
ветствует климатическим особенностям района
обитания сусликов: климат Причерноморья ме-
нее континентальный, чем в местах обитания ис-
следованных длиннохвостых сусликов (предго-
рий Алтая и Прибайкалья) и в местах обитания
исследованных Гудвином с соавторами (Goodwin
et al., 2005) североамериканских сусликов.

Влияние климатических условий на запись
спячки в резцах исследовала Селькова (2003),
правда, запись спячки она анализировала не на

поверхности резцов, а в дентине (на окрашенных
поперечных срезах резцов). Она сравнивала за-
пись спячки в резцах крапчатых сусликов, пере-
зимовавших в разные годы, сгруппировав харак-
тер зим в три категории: теплые, холодные и уме-
ренные. В качестве показателей категории зимы
она использовала среднюю температуру и соот-
ношение числа дней с положительной и отрица-
тельной среднесуточной температурой с декабря
по февраль. По ее данным, ширина “зоны спячки”
значимо не различалась во всех 7 попарных срав-
нениях, когда сравнивали зимы разных лет внут-
ри одной категории, но статистически значимо
различалась в 19 из 21 сравнениях, когда попарно
сравнивали годы из разных категорий. Эти ре-
зультаты показывают, что особенности зимнего
периода отражаются на записи спячки в дентине,
а следовательно, имеет смысл искать их и на по-
верхности резца.

Запись спячки у хомяков
Хомяк Брандта (Mesocricetus brandti)
Все исследованные особи были добыты в апреле

и, следовательно, перезимовали. Основные при-
росты, которые мы, по аналогии с другими грызу-
нами, считали суточными, были средней четко-
сти. Ширина таких приростов варьировала, в
среднем была 300–400 мкм. На их фоне выделя-
лась группа более четких приростов, ширина ко-
торые сначала (от апикального конца) уменьша-
лась до очень узких, а затем увеличивалась (рис. 5),
ИГЭ не отмечено. Сами узкие приросты были бо-
лее широкими, чем у сусликов, и их, как правило,
можно было сосчитать. Картина была сходна с
той, что ранее была описана для хомяка Радде
(Mesocricetus raddei) из Дагестана. Так же как было
сделано при исследовании хомяка Радде (табл. 2
в статье по хомяку Радде (Клевезаль и др., 2018)),
мы выделили три участка более четких приро-
стов: апикальный участок приростов уменьшаю-
щейся ширины, центральный участок узких при-
ростов и базальный участок приростов увеличи-
вающейся ширины (табл. 3). Как видно из
таблицы, граница между участками весьма услов-
на и число приростов, их ширина и ее изменение
сильно варьируют.

Для хомяка Радде на материале от особей из
природной популяции и от одного экземпляра,
перезимовавшего с имплантированным термо-
датчиком в условиях, приближенных к естествен-
ным, было показано, что участок на поверхности
резца между первым приростом и последним
приростом, более четким по сравнению с осталь-
ными приростами, можно считать “зоной спячки”
(Клевезаль и др., 2018). У хомяков Брандта из Ар-
мении мы подсчитали количество суточных при-
ростов, сформированных после последнего чет-
кого, т.е. после “зоны спячки”. У 9 самок оно ва-
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рьировало от 5 до 14, у 11 самцов от 21 до 35.
Следовательно, хомяки проснулись в марте – на-
чале апреля и самцы просыпались раньше самок.
Последнее характерно для многих грызунов, про-
водящих спячку в индивидуальных норах, и мо-
жет служить косвенным подтверждением того,
что участок более четких приростов у хомяка
Брандта является именно записью спячки.

Запись периода спячки у хомяка Брандта в ви-
де серии более узких и четких приростов на фоне

плохо выраженных суточных приростов была
подтверждена при исследовании одного экзем-
пляра, зимовавшего с имплантированным термо-
датчиком в Дагестане в условиях, приближенных
к естественным (Zaytseva et al., 2020), а также у хо-
мяков Брандта из лабораторной колонии при ин-
дуцированной зимней спячке (Batavia et al., 2013).

Особенности “зоны спячки” у хомяков
Исследованные выборки хомяков рода Mesoc-

ricetus, хомяка Брандта и хомяка Радде, были взя-

Рис. 5. Нижний резец хомяка Брандта. Общий вид и “зона спячки” (врезка).

Таблица 3. Характер зоны с относительно узкими и четкими приростами на резцах хомяка Брандта

Примечания. Представлены данные только по тем резцам, у которых можно было измерить ширину узких приростов; при-
росты измерены близ границы с эмалью. Знаком плюс разделены оценки приростов, резко различающихся по ширине.

№, пол

Апикальная часть.
Ширина приростов уменьшается

Центральная часть. 
Узкие приросты

Базальная часть. Ширина 
приростов увеличивается

Число 
приростов

Ширина одного 
прироста, мкм

Число
приростов

Ширина одного 
прироста, мкм

Число 
приростов

Ширина одного 
прироста, мкм

124 ♀ 4 165 ≈6 ≈75 6 + 3 180 + 220
125 ♀ 3 + 4 170 + 90 ? Не более 65 5 + 4 120 + 150
126 ♀ 5 + 3 150 + 110 11+? От 65 до 75 4 + 2 95 + 190
127 ♀ 6 + 4 180 + 100 От 7 до 10 От 60 до 90 2 + 2 + 3 + 3 115 + 150 + 110 + 160
134 ♂ 9 От 160 до 140 5 или 6 От 45 до 90 8 или 9 180
136 ♂ 6 От 170 до 90 4 От 60 до 80 6 или 7 От 115 до 160
137 ♂ 5 От 180 до 150 10 От 65 до 75 9 От 90 до 170
141 ♂ 10 От 190 до 130 3 или 4 90 8 От 180 до 300
143 ♂ 4 От 230 до 120 12 или 13 От 90 до 50 2 135, 278
144 ♂ 7 От 210 до 170 12 От 50 до 70 15 + 7 100 + 170
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ты из горных районов со сходным континенталь-
ным климатом, и запись спячки на резцах у них
сходна. У представителей этих видов, перезимо-
вавших с вшитым термодатчиком в одинаковых,
приближенных к естественным, условиях, коли-
чество более узких и четких приростов на поверх-
ности резца соответствовало количеству эпизо-
дов нормотермии за период спячки. Однако у
хомяка Радде было соответствие динамики изме-
нения ширины приростов динамике изменения
длительности периодов нормотермии (Клевезаль
и др., 2018), а у хомяка Брандта такого соответ-
ствия обнаружено не было (Zaitseva et al., 2020).
От записи спячки у сусликов запись спячки хомя-
ков Mesocricetus отличается отсутствием ИГЭ, и
определяется “зона спячки” только увеличением
четкости приростов при характерном уменьше-
нии их ширины до очень узких. Сами узкие при-
росты были во многих случаях шире, чем узкие
приросты у сусликов. Характерно также то, что у
этих хомяков “зона спячки” занимает значитель-
но б`льшую часть резца, чем у сусликов. Это четко
видно при сравнении параметров “зоны спячки”
у длиннохвостого суслика и хомяка Брандта:
у последнего длина “зоны спячки” относительно
длины резца почти в два раза больше, чем у сусли-
ка (табл. 4). Обращает на себя внимание и значи-
тельно б`льшая изменчивость этого параметра у
этого хомяка, чем у суслика.

Иная картина была обнаружена у обыкновен-
ного хомяка (Cricetus cricetus) из окрестностей
г. Симферополя, где климат мягкий. Только у од-
ной из 21 особи (включая двух, перезимовавших в
естественных условиях с термодатчиком) была
обнаружена запись спячки, напоминающая тако-
вую у хомяков Брандта и Радде. Более того, не бы-
ло обнаружено такой записи спячки и у двух
обыкновенных хомяков из того же района, что и
исследованные хомяки Радде, перезимовавшие с
термодатчиками в сходных, приближенных к
естественным, условиях (Клевезаль и др., 2020).

Механизм образования суточных приростов
и “зоны спячки” на поверхности резцов

В экспериментальных работах, проведенных
на крысах (Ohtsuka et al., 1998; Ohtsuka-Isoya et al.,
2001), было показано, что суточные слои в толще
дентина являются результатом околосуточных
(циркадных) ритмов синтеза коллагена и секре-

торной активности формирующих дентин одон-
тобластов, и что эти ритмы регулируются супра-
хиазмоидальным ядром мозга. Поскольку суточные
приросты на поверхности резца соответствуют
суточным слоям в толще дентина по количеству и
по степени четкости (Клевезаль, Лобков, 2008;
Клевезаль, Ануфриев, 2013а), можно считать при-
роду суточных слоев в толще дентина и суточных
приростов на поверхности резца одинаковой. Это
подтверждает и экспериментально выявленный
суточный ритм роста в длину (прорезания) резца
(Michaeli, Weinreb, 1968; Chiba et al., 1976). Оста-
ется вопрос, почему этот ритм роста резца фикси-
руется на поверхности в виде валиков – приро-
стов.

Этот волнообразный профиль суточных при-
ростов поверхности резца отражает изгибы всей
стенки резца в его базальной, ближайшей к ро-
стовой зоне, части (Клевезаль, Щепоткин, 2017),
и возникает, вероятнее всего, в силу суточных из-
менений механической нагрузки на зуб. Биоме-
ханический анализ резцов грызунов (Srivastava,
1998) показал, что при функционировании рез-
цов местом приложения механической нагрузки
является апикальный конец резца, но дугообраз-
ный изгиб резца приводит к тому, что б`льшая
часть нагрузки приходится на базальную часть зу-
ба (рис. 6). В этой части и расположена ростовая
зона резца, где формируется кольцо дентина,
определяющее контур резца. Таким образом,
контур резца формируется в самой базальной его
части близ ростовой зоны в течение очень корот-
кого периода и далее уже не меняется. В экспери-
менте на крысах было показано, что увеличение
функциональной нагрузки на резец (длительно-
стью 3 недели) привело к изменению формы рез-
ца – заметному округлению его поперечного се-
чения при сохранении объема зубных тканей
(Steigman et al., 1989). Можно полагать, что внут-
рисуточные изменения механической нагрузки
также несколько меняют форму резца, в результа-
те чего и возникает волнообразный профиль су-
точных приростов.

Таким образом, формирование суточных при-
ростов-валиков на поверхности резца определя-
ется двумя основными процессами: суточным
(околосуточным) ритмом роста тканей зуба и су-
точным ритмом механической нагрузки на зуб.

Таблица 4. Относительная длина “зоны спячки” у 10 экз. сусликов и 10 экз. хомяков

* Для сусликов – длина ИГЭ, для хомяков – длина участка резца от первого более четкого прироста до последнего более
четкого.

Вид Длина резца, мм Ширина всей зоны спячки, мм* Доля зоны спячки от длины резца

Длиннохвостый суслик 29.5–34.2 1.5–2.35 0.05–0.07
Хомяк Брандта 22.1–25.1 2.08–5.09 0.09–0.21
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Последний, в свою очередь, определяется суточ-
ной активностью грызуна.

Такая точка зрения дает возможность объяс-
нить некоторые особенности суточных приро-
стов у серого сурка, “зона спячки” которого нами
изучена детально.

Во-первых, это образование менее четких и
менее равномерных приростов, сформированных
до “зоны спячки” (апикальнее ее). Выше было
прослежено локальное и возрастное изменения
длины участка таких приростов (см. табл. 2). Дли-
на участка нечетких приростов у годовиков (кото-
рые были сеголетками в период формирования
этого участка) была значимо меньше, чем у взрос-
лых особей. Значение этого показателя на терри-
ториально близких участках было сходным и зна-
чимо отличалось от такового четвертой выборки,
территориально удаленной. Это дает основание
предположить, что нечеткость приростов, обра-
зованных перед спячкой, отражает период менее
активного питания перед засыпанием. Этот пери-
од у сеголетков, перед первой спячкой, гораздо
короче, чем у старших особей (Михайлюта, 1988),
поскольку им нужно накопить необходимое для
спячки количество жира. Продолжительность пе-
риода может различаться и у обитателей разных
территорий.

Во-вторых, это формирование очень кон-
трастных приростов у серых сурков после выхода
из спячки. Их формирование приходится на ран-
нюю весну, когда, как пишет Стогов (1956), до на-
чала вегетации сурки питаются более жестким
кормом: поедают оставшуюся на корню прошло-
годнюю траву – ветошь, выкапывают луковицы

эфемероидов и обгрызают дерновинки многолет-
них злаков и полыней. По-видимому, повышен-
ная механическая нагрузка на резцы и определяет
повышенную контрастность приростов.

Существенное изменение механической на-
грузки на резец происходит у сурков и сусликов,
которые не питаются в течение нескольких меся-
цев зимней спячки. Поэтому наружные контуры
резца в “зоне спячки” у них немного меняются.
Поскольку пролиферация и минерализация эма-
ли и дентина в ростовой зоне резца идут не син-
хронно (Smith, Warshawsky, 1976; Smith, 1998;
Simmer et al., 2010), при замедлении и возобнов-
лении роста до и после спячки образуется ИГЭ, а
на поверхности эмали часто возникает бугри-
стость. Возможно, определенную роль играют и
изменения в шарпеевских волокнах (прикрепля-
ющих зуб к альвеоле), которые отмечены при из-
менении нагрузки на зуб (Silva, Merzel, 2004).

Таким образом, ИГЭ образуется в связи с из-
менением нагрузки на зуб в период спячки. Воз-
можно, базальный конец ИГЭ отмечает не выход
из спячки как таковой (восстановление нормо-
термии), а возобновление питания после выхода
из спячки. Этому есть несколько косвенных дока-
зательств. Гудвин с соавторами (Goodwin et al.,
2005) на резцах особей S. richadsonii, для которых
была известна продолжительность спячки, не на-
шли связи продолжительности спячки и длины
“зоны спячки” на резце. Об этом же косвенно
свидетельствуют контрастные приросты у сурков,
часто (но не всегда) начинающиеся не после
ИГЭ, а в базальной его части. Об этом же говорят
неопубликованные данные А.И. Ануфриева, ко-

Рис. 6. Продольный разрез нижней челюсти серого сурка вдоль канала резца. Широкая стрелка – место приложения
механической нагрузки, тонкие стрелки – область передачи большей части нагрузки в ростовой зоне.
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торый ввел тетрациклин четырем длиннохвостым
сусликам, перезимовавшим в глубокой штольне
при температуре, близкой к естественной в при-
роде (Ануфриев, Ядрихинский, 2019), с имплан-
тированными термодатчиками. Судя по данным
термографиков, тетрациклин был введен через
2 суток после возобновления нормотермии. Лишь
у одного суслика из четырех тетрациклиновая
метка была видна базальнее ИГЭ, у остальных –
в базальной части ИГЭ, следовательно, оконча-
ние формирования ИГЭ пришлось уже на актив-
ный период.

Особый вопрос – почему в зоне спячки сурков
и сусликов формируются узкие приросты и мож-
но ли считать, что узкие приросты регистрируют
рост в период спячки (естественно, во время крат-
ковременных пробуждений)? Возможен ли при-
рост резца, пусть и очень небольшой, при отсут-
ствии питания и, казалось бы, очевидного отсут-
ствия стачивания резца?

Для ответа на эти вопросы необходимо до и
после спячки вводить витальные маркеры расту-
щих частей резцов. Трунова и Лобков (1997) про-
вели такое исследование времени формирования
зоны спячки не на поверхности резцов (к тому
времени суточные приросты и “зона спячки” на
поверхности резцов еще не были обнаружены), а
в толще дентина резцов у содержавшихся в неволе
крапчатых сусликов, используя тетрациклин как
витальный маркер. На окрашенных гематоксили-
ном срезах резцов у сусликов из природных попу-
ляций “зона спячки” видна как группа интенсив-
но окрашенных контрастных слоев дентина и –
как обязательный элемент зоны – группы очень
узких слоев, объединенных в светлоокрашенную
полосу. Авторы вводили тетрациклин от 1 до 6 раз
13 сусликам, пережившим спячку в условиях не-
воли, и пришли к заключению, что непосред-
ственно в период спячки формируются контраст-
ные, интенсивно окрашенные слои, а светло-
окрашенные узкие слои – в период пробуждения
от спячки. При этом исследователи определяли
не только скорость аппозиции дентина, но в ряде
случаев также и скорость роста в длину (прореза-
ния) резца за период между тетрациклиновыми
метками. Из приведенных этими авторами таб-
личных данных видно, что у одной особи, не по-
лучавшей корм, в течение 22 суток в конце августа –
начале сентября было 5–6 гетеротермных пе-
риодов, скорость аппозиции дентина составила
2.5 мкм/сутки и скорость прорезания резца
29.6 мкм/сутки. Это показывало, что резец про-
должал прорезаться и при отсутствии корма.

Резцы некоторых особей, использованных в
тех экспериментах, сохранились, метки тетра-
циклина были видны, и мы смогли определить
прирост резцов. Один из сусликов получил две
инъекции тетрациклина в период спячки. Суслик

в середине сентября погрузился в спячку с перио-
дическими пробуждениями (детали содержания и
наблюдения за ходом спячки см. Трунова, Лоб-
ков, 1997). В одно из таких пробуждений, 28 сен-
тября он получил инъекцию тетрациклина. Для
введения тетрациклина еще раз 3 декабря его раз-
будили, перенеся в отапливаемое светлое поме-
щение, 4 декабря вернули на место зимовки, и
спячка возобновилась. За 66 суток спячки с конца
сентября до начала декабря нижний резец проре-
зался на 2 мм, за этот период было зафиксировано
два естественных пробуждения. За последующие
44 суток до гибели в середине января резец при-
рос на 0.5–1 мм, пробуждений зафиксировано не
было4.

Сказанное выше свидетельствует, что хотя
сурки и суслики не питаются в период спячки, их
резцы продолжают расти, но в крайне низком
темпе. Это вполне соответствует результатам
многочисленных исследований характера изме-
нений физиологических и биохимических про-
цессов у млекопитающих в период спячки (обзор
см., например, Carey et al., 2003).

Есть существенное возражение против того,
что узкие приросты – это рост во время кратко-
временных пробуждений, когда нет потребления
корма и, казалось бы, нет стачивания резцов.
Если рост резца не компенсируется стачиванием,
то нарушается нормальное функционирование
верхних и нижних резцов. Это часто наблюдается
в неволе у грызунов, которых содержат на мягком
корме, и приводит к нарушению нормального
смыкания верхних и нижних резцов. У исследо-
ванных нами перезимовавших грызунов никаких
внешне морфологических свидетельств наруше-
ния нормального функционирования резцов не
наблюдалось. У 10 взрослых (3 года и старше) эк-
земпляров серого сурка с длиной резца 61–74 мм
ширина зоны узких приростов варьировала от 1.8
до 3.3 мм, составляя 0.032 до 0.055 длины резца.
У 10 взрослых экземпляров длиннохвостого сус-
лика при длине резца 29.5–34.2 мм ширина зоны
узких приростов варьировала от 0.550 до 1.190 мм,
составляя 0.017 до 0.039 длины резца. Либо такое
увеличение длины резца не приводит к суще-
ственному нарушению функционирования рез-
цов, либо в период кратковременных пробужде-
ний в период спячки какое-то стачивание имеет
место. Косвенным свидетельством последнего
являются наблюдения Корзинкиной (1935), что
осенью при раскопке зимовочных нор серого сур-
ка из них вынимали 8–9 кг сена, а весной вместо
сена находили мелкую перетертую труху. Следо-
вательно, они могли перетирать резцами под-
стилку во время периодических пробуждений.
Данные по другим видам сурков показывают, что

4 При визуальном наблюдении за ходом спячки не все про-
буждения могли быть отмечены.
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хотя сурки и отказываются от пищи в период
спячки, даже если она им предложена, атрофии
пищеварительного тракта нет, он продолжает
функционировать на очень низком уровне (Hume
et al., 2002; Florant et al., 2013). Можно предполо-
жить, что заглатывание ничтожного количества
подстилки во время кратковременных пробужде-
ний не оказывает существенного влияния на пи-
щеварительный тракт.

Открытым остается вопрос, являются ли узкие
приросты в “зоне спячки” регистраторами крат-
ковременных пробуждений. Ответ может дать
только исследование резцов сурков или сусликов,
перезимовавших с вшитым термодатчиком, кото-
рым был бы введен витальный маркер до и после
спячки. Ринальди (Rinaldi, 1999) пометила тетра-
циклином резцы двух особей Marmota flaviventris
вскоре после их выхода из спячки и не нашла со-
ответствия числа узких контрастных приростов
числу временных пробуждений за период спячки.
Такое соответствие, хотя и приблизительное, бы-
ло обнаружено у двух особей Spermophilus parryii,
зимовавших с имплантированным термодатчи-
ком (Клевезаль, Ануфриев, 2013). Однако эти сус-
лики в течение трех лет были лабораторными жи-
вотными, зимовали в искусственных условиях, и
у них были видны некоторые аномалии роста рез-
цов. Поэтому вопрос о том, что регистрируют уз-
кие приросты, по нашему мнению, остается от-
крытым.

Иначе обстоит дело с приростами в “зоне
спячки” хомяков. Хомяки известны как запасате-
ли корма. Очень мало данных о зимнем периоде
хомяка Брандта в Армении. В норе этого хомяка,
раскопанной 1 сентября 1971 г. в том же месте, от-
куда весной была взята исследованная нами вы-
борка, гнездовая камера и отнорки были забиты
зерном, ход закрыт плотной пробкой, а хомяк
был найден в отнорке за камерой и был активен.
По данным Магомедова и Омарова (1995), хомяк
Радде питается во время кратковременных про-
буждений в период спячки, но не интенсивно, и
за зимний период поедает 4–7% запасов, осталь-
ное потребляет весной. Возможно, это же спра-
ведливо и для хомяка Брандта в Армении. О том,
что эти хомяки питаются в период спячки, свиде-
тельствует и длина их “зоны спячки”. Относи-
тельно длины резца она, по меньшей мере, в два
раза больше, чем у сусликов (см. табл. 4), т.е. при-
рост резца в длину очевиден. В записи спячки на
резцах хомяков рода Mesocricetus нет ИГЭ и, сле-
довательно, у них нагрузка на резец в период
спячки меняется существенно меньше, чем у сус-
ликов. Нагрузка меняется в период спячки не
столь сильно, как у сурков и сусликов, именно
потому, что хомяки могут питаться в периоды
пробуждения в течение спячки. Можно полагать,
что количество приростов в “зоне спячки” пока-
зывает количество таких пробуждений.

По-видимому, не только особенности питания
хомяков в период спячки определяют характер
записи спячки на поверхности резцов. Как было
сказано выше, у обыкновенного хомяка регуляр-
ная запись спячки на резцах не была обнаружена
(Клевезаль и др., 2020). Показательно сравнение
динамики температуры тела в зимний период
(по данным имплантированных термодатчиков)
у самца обыкновенного хомяка и у самца хомяка
Радде, зимовавших в одних и тех же условиях,
приближенных к естественным, хотя и в разные
годы (Клевезаль и др., 2020) (рис. 7). У обыкно-
венного хомяка продолжительность спячки бы-
ла существенно меньше, длительность эпизодов
нормотермии больше, а эпизодов гипотермии
меньше, чем у хомяка Радде. Различалась и глуби-
на гипотермии: до 5°С у обыкновенного хомяка и
до 1°С у хомяка Радде. В отличие от хомяка Радде,
на поверхности резцов этого обыкновенного хо-
мяка вообще не было узких приростов (Клевезаль
и др., 2020). Это дает основание предполагать, что
на формирование узких приростов на поверхно-
сти резца могут влиять как длительность эпизо-
дов нормотермии, так и длительность и глубина

Рис. 7. Длительность эпизодов гипотермии (светлые
столбики) и нормотермии (темные столбики) за пе-
риод спячки у хомяков из Дагестана: обыкновенного
хомяка (а) и хомяка Радде (б) (по: Клевезаль и др.,
2020).
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эпизодов гипотермии, которые и определяют
особенности питания хомяков в это время.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рост резцов зимоспящих грызунов продолжа-

ется и в период спячки. У сурков и сусликов, не
питающихся в период спячки, темп роста мини-
мальный, нагрузка на резец до, в период и после
спячки сильно меняется, в результате спячки на
поверхности резца образуется “зона спячки”.
У них “зона спячки” имеет два общих признака –
очень узкие, по сравнению с суточными, приро-
сты и ИГЭ – изменение границы эмали и денти-
на. Межвидовые различия в характере “зоны
спячки” могут быть объяснены региональными
климатическими условиями. У хомяков, которые
могут питаться в период спячки, прирост резца за
это время более существенный, нагрузка на резец
меняется меньше, ИГЭ нет, и “зона спячки” от-
мечается только относительно узкими прироста-
ми. Межвидовые различия такой записи спячки
могут быть существенными, вплоть до отсутствия
записи, несмотря на наличие спячки. Эти разли-
чия, видимо, связаны не столько с климатом,
сколько с характером протекания самой спячки –
с продолжительностью эпизодов нормотермии и
гипотермии, а также с глубиной последних.

Какую информацию об особенностях проте-
кания спячки можно извлечь при исследовании
поверхности резца? Вероятно, можно получить
некоторое представление о характере климатиче-
ских условий в зимний период. Зерванос с соав-
торами (Zervanos et al., 2010) выявили влияние
климатических условий на характер спячки у зи-
мовавших в природе сурков Marmota monax, срав-
нивая данные термодатчиков, имплантирован-
ных особям из разных популяций. У сурков и сус-
ликов основным элементом записи спячки на
поверхности резца является ИГЭ, степень выра-
женности которого широко варьирует. На нашем
материале выявлена тенденция уменьшения чет-
кости этого параметра с уменьшением сезонной
контрастности климата в районе обитания вы-
борки. Это показали сравнения четкости записи
спячки на резцах в парах: сурки высокогорья
Тянь-Шаня – сурки Камчатки, суслики предго-
рий Алтая – суслики Причерноморья. Возможно,
дальнейшие исследования выявят связь характе-
ра “зоны спячки” на поверхности резцов с осо-
бенностями зимнего периода. В данное время
можно только сказать, что при анализе поверхно-
сти резцов перезимовавших сурков и сусликов из
районов со слабо контрастным климатом следует
ожидать нечетко выраженной “зоны спячки”.

О некоторых особенностях зимнего периода
сурков и сусликов может свидетельствовать нали-
чие не одного, а двух ИГЭ на одном резце. Две
“зоны спячки” на одном резце были обнаружены

у сурков с западного побережья Камчатки (Кле-
везаль, Ануфриев, 2013а). Дополнительная (как
бы несвоевременная) “зона спячка” была видна
на резце одной особи Spermophilus richardsonii
(Goodwin et al., 2005). Выше было сказано, что две
“зоны спячки” были найдены на резце крапчато-
го суслика, жившего в тот период, когда, по поле-
вым наблюдениям, спячка прерывалась перио-
дом активности. О возможности повторного за-
легания в спячку серых сурков в природе писал
Айзин (1979). Мало данных о характере спячки
сурков этой части Камчатки, но можно предполо-
жить, что у них изменение погодных условий в
зимне-весенний период в тот год нарушило нор-
мальный ход спячки, и это отразилось на поверх-
ности резцов. Таким образом, обнаружение двой-
ных или дополнительных ИГЭ на резце может
указывать на возможное возобновление активно-
сти в ходе зимней спячки.

Число узких приростов на участке с ИГЭ на
резцах сурков и сусликов, к сожалению, нельзя
считать показателем количества эпизодов нормо-
термии в период спячки. Во-первых, потому, что
вопрос о том, что регистрируют узкие приросты,
остается открытым. Во-вторых, потому, что
обычно кроме узких приростов в “зоне спячки”
есть участки без видимых приростов, на которых
могут быть визуально не фиксируемые приросты.

Иная ситуация имеет место у хомяков. Запись
спячки обнаружена у средних хомяков Mesocrice-
tus и она существенно отличается от таковой сур-
ков и сусликов. У средних хомяков спячка реги-
стрируется как серия более четких и узких приро-
стов, количество которых, судя по имеющимся
данным, соответствует количеству эпизодов нор-
мотермии за период спячки. Можно предполо-
жить, что во всех случаях, когда у особей обыкно-
венного хомяка на резцах видна сходная “зона
спячки”, по количеству узких четких приростов
на резце можно судить о количестве эпизодов
нормотермии у данной особи. Однако отсутствие
записи спячки на поверхности резцов обыкно-
венных хомяков нельзя считать свидетельством
активности хомяка в течение всего зимнего периода.

По мере накопления данных исследования по-
верхности резцов у зимоспящих грызунов, кото-
рые зимовали в природе с имплантированными
термодатчиками, объем информации наверняка
будет увеличен.
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HIBERNATION RECORD ON THE INCISOR SURFACE:
INTRA- AND INTERSPECIES VARIATIONS
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Intra- and interspecies variations in, and the mechanism of the formation of, a “hibernation zone” on the
incisor surface are described in three groups of rodents differing in the mode of hibernation, i.e. marmots,
ground squirrels, and hamsters. The growth of their incisors proceeds during hibernation. In marmots and
ground squirrels that do not feed during hibernation, mechanical stress on incisors before, during, and after
hibernation changes significantly. During hibernation, their incisors show the minimal growth and form a
“hibernation zone” on the surface. There are two characters of the “hibernation zone” that are common for
marmots and ground squirrels: very narrow increments and changes in the enamel-dentin junction. Interspe-
cies variations in the patterns of “hibernation zone” may be attributed to differences in climate. In hamsters
that can feed during hibernation, mechanical stress on the incisors during hibernation changes less signifi-
cantly, the growth of their incisors is more notable, the enamel-dentin junction on the incisor surface does
not change, and the “hibernation zone” can be noted only because the increments are more narrow and dis-
tinct than daily ones. Interspecies variations in the record of hibernation in hamsters can be significant, up to
absent. Perhaps these differences are related not so much to climate as to the patterns of hibernation.

Keywords: incisor growth, hibernation, Marmota, Spermophilus, Mesocricetus, Cricetus
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В современной этологии и нейрофизиологии используются разнообразные методы и подходы к
изучению социальных взаимоотношений между животными. В настоящей работе представлены
разработанные экспериментальные модели инструментального поведения крыс в парах, в которых
животные обучаются конкурировать или кооперировать действия для получения пищевого или пи-
тьевого подкреплений, подаваемых автоматически после нажатий на изображения условных сигна-
лов на сенсорном экране. На основе экспериментального комплекса Rat Touch Screen Chamber
(Lafayette Instrument, США) были созданы и апробированы 3 модификации программно-аппарат-
ных средств, обеспечивающих презентацию условных сигналов и подачу подкреплений в индиви-
дуальном, конкурентном и кооперативном контекстах с параллельной видеозаписью поведенче-
ских актов. Разработанные экспериментальные модели и алгоритмы анализа данных позволяют
дифференцировать типы диадических взаимоотношений, в частности выявлять “паразитизм” или
“донорство” крыс при конкуренции и лидерство при кооперации. Предложенные методы базиру-
ются на одном и том же оперантном навыке, предварительно приобретенном крысами при индиви-
дуальном обучении, и могут быть использованы для сравнительного анализа влияний зоосоциаль-
ных, физиологических и фармакологических факторов на индивидуально-типологические пове-
денческие особенности групп особей.

Ключевые слова: зоосоциальное поведение, оперантное поведение, инструментальный навык,
обучение, конкуренция, клептопаразитизм, кооперация
DOI: 10.31857/S0044513421050093

Изучение поведенческих основ социальных
взаимодействий у различных видов животных
вызывает все больший интерес в области нейро-
социоэтологии. Кооперация и конкуренция –
зоосоциальные формы поведения, эффектив-
ность которых обеспечивает как индивидуальный,
так и популяционный успех у социальных живот-
ных. Индивидуальная конкурентная успешность
и способность к кооперации определяются раз-
личными генетическими, физиологическими и
средовыми факторами (Kasper et al., 2017). Конку-
рентные взаимоотношения между животными,
как правило, проявляются через антагонистиче-
ское поведение особей в процессе борьбы за ре-
сурсы (Smolla et al., 2015) и при выборе брачных
партнеров (Clutton-Brock, 2017; Clutton-Brock,
Huchard, 2013). При установлении внутригруппо-
вой социальной иерархии конкурентные взаимо-
действия определяются уровнем агрессии и ин-
дивидуальными анатомо-физиологическими ха-

рактеристиками особей (Scott, 1966). После
формирования устойчивой иерархической струк-
туры группы конкурентные взаимоотношения
приобретают новые формы поведенческой реа-
лизации (ритуальные и аффилиативные дей-
ствия, аллогруминг, игровые взаимодействия)
(de Freslon et al., 2020; Freymond et al., 2013), соот-
ветствующие установившимся рангам и способ-
ствующие снижению агрессии (Lee et al., 2018).

Одним из методов изучения антагонистиче-
ских отношений животных в диадах и определе-
ния уровня агрессии и доминантности является
“Стандартный тест оппонентов” (Standard Oppo-
nent Test), в котором тестируемое животное, на-
ходясь в нейтральной обстановке, взаимодей-
ствует с оппонентом – незнакомой особью своего
вида. Анализ поведения включает качественную
оценку поведенческих актов обнюхивания тела и
гениталий, преследования, встряхивания хво-
стом, а также количества укусов и столкновений
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(Al-Maliki, Brain, 1979). Для изучения конкурент-
ных взаимоотношений и социальных рангов
крыс широко используется установка “Открытая
нора” (Visible Burrow System) (Blanchard et al.,
1995), состоящая из нескольких камер, соединен-
ных коридорами. Для определения степени доми-
нантности каждого животного регистрируют вре-
мя, проведенное вне установки, ранения, количе-
ство конфликтов между особями в диадах, а также
потерю массы тела. В тесте “Труба” (Tube Test)
(Arrant et al., 2016) двух мышей запускают с обеих
сторон экспериментальной установки, имеющей
форму вытянутой трубы, ширина которой позво-
ляет животному продвигаться только вперед или
назад. Поскольку ширины трубы недостаточно
для прохождения двух мышей одновременно, од-
но животное в паре, обладающее более высоким
социальным статусом, продвигается вперед, вы-
тесняя соперника с более низким социальным
статусом назад.

Шабанов и Лебедев (2007) изучали антагони-
стическое поведение крыс в малых группах (8–
10 особей) в модели конкуренции за доступ к по-
илке после суточной питьевой депривации. Жи-
вотных помещали в экспериментальную камеру,
в которой на высоте 22 см от пола находилась
платформа с поилкой, соединенная наклонной
лестницей с полом клетки. Коэффициент конку-
рентоспособности рассчитывали как соотноше-
ние времени питья особи к общему времени экс-
перимента.

Нами ранее был проведен обзор методов ис-
следования процесса установления рангов доми-
нирования в малых группах животных и описаны
разработанные нами экспериментальная модель
и методы определения иерархического статуса
(ранга) крыс в группах до 9 особей (Матюлько
и др., 2020). Модель основана на конкуренции
животных за доступ к поилке на фоне исходной
питьевой мотивации. Предложен комплексный
подход к определению рангов животных в группе,
который включает социометрический анализ с
учетом всех соотношений побед и поражений
особей в диадах в борьбе за доступ к поилке, по-
строение гистограмм распределения количеств и
длительностей питьевых актов крыс, а также
оценку приоритетности особей в удовлетворении
питьевой мотивации во временнОй динамике
экспериментальных сессий.

Одним из видов конкурентных взаимоотно-
шений является внутривидовой клептопарази-
тизм, при котором некоторые особи в группе на-
сильственно или тайно присваивают чужие кор-
мовые или гнездовые ресурсы, добытые другими
животными (Hadjichrysanthou et al., 2018). Клеп-
топаразитизм характерен для насекомых (Coelho
et al., 2019), рыб (Shodipo et al., 2019), рептилий
(Cooper, Pérez-Mellado, 2003), птиц (Brockmann,

Barnard, 1979) и млекопитающих (Funston et al.,
1998). Подобный тип конкурентных взаимодей-
ствий описан в модели “добытчик–паразит”,
в которой вероятность победы “паразита”, т.е.
особи, крадущей добытую другим животным пи-
щу, определяется уровнем энергии, затраченной
особью-паразитом для добычи чужой пищи, а
также половыми, возрастными и индивидуаль-
ными физическими особенностями (Broom et al.,
2015; Harten et al., 2018; Phillips et al., 2018).

Для исследования кооперативных форм пове-
дения этологи, как правило, изучают процессы
групповой охоты (Gazda et al., 2005; Lührs,
Dammhahn, 2010), совместной заботы о потом-
стве (Kanagaretnam et al., 2009) и защиты от хищ-
ников (Garay, 2009). Мотивационное состояние
особи оказывает существенное влияние на успеш-
ность кооперации. Так, пищевая депривация сти-
мулирует кооперацию и равномерное распреде-
ление ресурсов между незнакомыми крысами
(Weiss et al., 2017). Длительность пищевой депри-
вации оказывает влияние на эффективность ко-
операции: животные, находящиеся в условиях
пищевой депривации в течение длительного пе-
риода времени, кооперируют хуже тех, кто был
депривирован на более короткий срок. Другим
ключевым фактором, влияющим на эффектив-
ность кооперации, является временнОе дискон-
тирование, определяемое как предпочтение не-
медленного подкрепления и характеризующее
импульсивность субъекта или уровень самокон-
троля, который выражается в способности к ожи-
данию отсроченного, но более ценного подкреп-
ления (Зайченко и др., 2011; Chia, Dubois, 2017;
Stephens, McLinn, Stevens, 2002). Импульсивные
животные характеризуются более низкой способ-
ностью к кооперации с другими особями из-за
неспособности использовать реактивные страте-
гии взаимодействия (Chia, Dubois, 2017).

Рядом отечественных и зарубежных исследо-
вателей разработаны различные модели и методы
для изучения кооперации между животными
(Гаврилов, Косяков, 2015; Avital et al., 2016; Ło-
puch, Popik, 2011; Rutte, Taborsky, 2007). В работе
Avital с соавторами (2016) проведено исследование
кооперативного поведения лабораторных крыс с
использованием автоматизированной установки
для обучения синхронным перемещениям из
стартового отсека экспериментального бокса к
противоположному, оснащенному кормушками.
Авторам удалось продемонстрировать влияние
физических свойств перегородок (темные или
прозрачные, сплошные или перфорированные),
используемых для затруднения коммуникации
между крысами, на способность к кооперации,
что подчеркивает решающую роль сенсорных
взаимодействий между особями в паре при фор-
мировании навыка кооперации. Добавление кон-
текстных подсказок (полос на различных обла-
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стях стен отсеков: стартовом, промежуточном
или целевом) снижало эффективность коопера-
ции, вероятно, отвлекая внимание животных на
дополнительные обстановочные сигналы, в то
время как отсутствие препятствий для зритель-
ной коммуникации повышало успешность ко-
операции. В некоторых исследованиях модели
кооперации усложняют использованием перего-
родок, ограничивающих зрительные, обонятель-
ные или тактильные взаимодействия (Avital et al.,
2016), а также применением временных задержек
между совместно выполненным действием и по-
лучением подкрепления (Viana et al., 2010).

В сериях экспериментальных исследований на
крысах Wood с соавторами (2016) использовали
классический тест сотрудничества (“Дилемма за-
ключенного”), в котором животные получают
различные вознаграждения в зависимости от со-
трудничества или отказа от него. Успешное уста-
новление взаимного сотрудничества между двумя
крысами приводило к получению вознагражде-
ния каждой особью. Если же сотрудничества не
происходило, ни одна особь не получала под-
крепление. В случае выполнения действия лишь
одной крысой, она получала пищевое вознаграж-
дение, а ее партнер не получал ничего. Результаты
исследования продемонстрировали установление
реципрокных взаимоотношений между крысами
и проявление кооперативного поведения в усло-
виях высокой физиологической мотивации, при-
чем поведение особей в паре зависело как от до-
ступности пищевых ресурсов, так и от ответа
партнера.

Изучение кооперативного поведения млеко-
питающих, включая шимпанзе (Bullinger et al.,
2014; Duguid et al., 2014), слонов (Plotnik et al.,
2011), собак и волков (Marshall-Pescini et al., 2017;
Ostojić, Clayton, 2014), дельфинов (Daura-Jorge et al.,
2012) и птиц (Massen et al., 2015), проводят с ис-
пользованием инструментальных моделей обуче-
ния получению положительного подкрепления
животными в диадах. Традиционно в подобных
исследованиях применяют классические модели
кооперации, в которых особям необходимо ско-
ординированно тянуть за два конца веревки
(лески и т.п.), чтобы получить пищевое подкреп-
ление каждым субъектом взаимодействия, при
этом индивидуальные действия не приводят к до-
стижению результата и/или усложняют это до-
стижение. Перечисленные виды животных про-
демонстрировали способность к такой успешной
кооперации. В частности, шимпанзе не только
ждали партнера, но и могли выбирать партнеров
по критерию их компетентности/опытности (Me-
lis et al., 2006). Также показано, что только азиат-
ские слоны (Plotnik et al., 2011) и попугаи Новой
Зеландии (Heaney et al., 2017) могли ожидать дей-
ствий партнера в течение длительного периода
времени (до 45 секунд для слонов и 65 для попугаев).

Вопрос о роли вокализации, а именно ультра-
звуковой коммуникации при кооперации изучен
в работе Гаврилова и Арутюновой (2013). Авторы
использовали модель инструментального пище-
добывательного поведения, в которой предвари-
тельно обученные нажимать на педаль для полу-
чения порции пищи крысы должны были на-
учиться координировать свои нажатия для
получения подкрепления обеими особями. В ра-
боте продемонстрирована способность крыс ко-
ординировать свое поведение с поведением кон-
специфика для совместного достижения резуль-
татов, а также решающая роль ультразвуковой
вокализации как средства коммуникации при ко-
операции.

Описанные данные демонстрируют актуаль-
ность изучения поведенческих и физиологиче-
ских механизмов конкурентных и кооперативных
взаимоотношений животных. Исходя из вышеиз-
ложенного, создание новых моделей и методов
изучения социальных взаимодействий животных
в группах с использованием современных экспе-
риментальных лабораторных комплексов и раз-
работка соответствующих программных средств
для наблюдения и последующего количественно-
го анализа поведения является актуальной про-
блемой социоэтологии.

Ранее нами были разработаны и описаны ме-
тоды определения иерархического статуса крыс в
малых группах на основе антагонистических вза-
имодействий при реализации питьевого поведе-
ния и экспериментальная модель выработки ко-
оперативного пищедобывательного инструмен-
тального навыка (Матюлько и др., 2020; Matiulko
et al., 2018). Однако в предыдущих наших работах
и в ранее описанных исследованиях изучение
конкурентных и кооперативных взаимодействий
основано на разных экспериментальных и нату-
ралистических моделях, что не позволяет сопо-
ставлять показатели эффективности между раз-
ными контекстами социальных взаимодействий у
одних и тех же животных. В связи с этим цель на-
стоящей работы – разработать эксперименталь-
ные модели для сравнительного анализа типоло-
гических особенностей социального поведения
грызунов в конкурентном и кооперативном кон-
текстах, базирующихся на одной платформе ра-
нее выработанного индивидуального оперантно-
го поведения.

Задачи работы:
1) Разработать модель конкурентных диадиче-

ских взаимодействий крыс на основе ранее выра-
ботанного индивидуального оперантного пище-
добывательного навыка.

2) Разработать модель для изучения способно-
стей животных в парах вырабатывать навык ко-
операции для получения пищевого подкрепления
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за счет синхронизации их инструментальных дей-
ствий.

Объект исследования

Исследование проводили на самцах крыс ли-
нии Wistar (n = 26, исходная масса тела на момент
начала исследования 190 ± 10 г), которых содер-
жали в домашних боксах в группах по 5–6 особей
в стандартных условиях вивария при температуре
20–22°C и 12-часовом световом режиме (включе-
ние света в 8:00, выключение в 22:00). Исследова-
ние было выполнено согласно принципам гуман-
ности, изложенным в директиве европейского
сообщества (86/609/ЕС), и в соответствии с
принципами Базельской декларации и требова-
ниями, указанными в Директиве 2010/63/EU Ев-
ропейского парламента и Совета Европейского
союза от 22.09.2010 г. по охране животных, ис-
пользуемых в научных целях. Все эксперимен-
тальные процедуры были одобрены биоэтиче-
ским комитетом НИИ нормальной физиологии
им. П.К. Анохина.

Экспериментальная установка

Все модели выработки индивидуального ин-
струментального навыка, диадического конку-
рентного и кооперативного поведения крыс были
реализованы с использованием программно-
аппаратного комплекса Rat Touch Screen Cham-
ber (Lafayette Instrument, США) с программным
обеспечением (ПО) Lafayette Instrument’s versatile
ABET II и Whisker’s Control System. Размер рабо-

чего пространства, внутри которого животные
могли активно исследовать территорию, отвечать
на условные стимулы и получать подкрепления,
составлял 30.5 × 26 × 20 см (рис. 1).

Одна сторона установки была снабжена пане-
лью с двумя отсеками (4 × 3 × 3 см), в которые ав-
томатически подавались подкрепления: пищевые
гранулы (45 мг) или порция воды (0.5 мл). Мо-
менты активации устройств сопровождались вы-
ключением светодиодной подсветки в соответ-
ствующем отсеке, подача пищи в кормушку – ко-
ротким звуком срабатывания мотора, а подача
воды в поилку – более длинным звуком работы
помпы. Кормушка и поилка были оснащены
дверцами (4 × 3 см) с датчиками, которые сраба-
тывали и передавали входной сигнал в программ-
ное обеспечение системы от моментов, когда
крыса открывала дверцу и когда дверца закрыва-
лась после того, как животное вынимало голову.

На противоположной стороне бокса распола-
гался сенсорный монитор (размер видимой обла-
сти 10.25″ W × 7.9″ H), на котором отображались
условные сигналы (УС, 15 × 15 мм): круг (УС1,)
на одной и крест (УС2,) на другой половине мо-
нитора на высоте 13 см над полом, расстояние
между изображениями 16 см. Нажатие крысой на
изображение УС1 активировало подачу гранулы в
кормушку, а нажатие на изображение УС2 вклю-
чало насос для подачи порции воды в поилку.
Видеозапись поведенческих актов крыс внутри
интерактивной среды осуществляли с помощью
камеры, помещенной над экспериментальной
установкой.

Рис. 1. Общий вид установки Rat Touch Screen Chamber. Вид сверху.
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Методика индивидуального этапа обучения
крыс оперантному навыку

Экспериментальные сессии проводили после
суточной депривации животных по пище и воде.
В экспериментальной комнате все потенциально
отвлекающие стимулы, включая свет и звук, были
минимизированы. Обучение включало 20 сеансов
(по две сессии в неделю), в течение которых у
каждой особи вырабатывался индивидуальный
инструментальный навык сочетанного пищедо-
бывательного и питьевого поведения. Длитель-
ность первой сессии обучения 1 ч, второй – 40 мин,
третьей сессии – 30 мин. Длительность последу-
ющих обучающих сессий 20 мин.

Результативность обучения животных оцени-
вали на основе следующих показателей: суммар-
ное количество пищевых и питьевых поведенче-
ских актов; интервалы между нажатиями на УС;
латентные периоды (ЛП) между нажатиями на
УС и подкреплением, т.е. открытием дверки кор-
мушки или поилки; количество ошибочных актов –
выбор места подкрепления, не соответствующего
нажатому УС; межсигнальные поведенческие ак-
ты в виде необусловленных открываний дверок
кормушки и поилки. Обработку данных произво-
дили с использованием ПО ABET II и пакета
Microsoft Excel.

Модель конкурентного инструментального 
поведения крыс в диадах

После суточной пищевой и водной деприва-
ции животных (по две особи) на 20 мин помещали
в пространство того же экспериментального ком-
плекса, в котором проводилось обучение. Любая
из крыс могла получить подкрепление либо после
собственного нажатия на УС, либо после опе-
рантного действия другой крысы, более провор-
ной, которая оказалась у кормушки или поилки
раньше.

По каждой экспериментальной сессии запи-
сывался файл, в котором фиксировались момен-
ты времени всех событий: предъявления УС, на-
жатия крысами на изображения УС, подачи пи-
щевых гранул и порций воды, открывания и
закрывания дверок кормушки и поилки. После
просмотра видеозаписей моменты актов нажатия
на изображения УС и открывания дверок кор-
мушки и поилки сопоставлялись с номером крысы,
которая осуществила то или иное из этих дей-
ствий. На основе полученных данных были выде-
лены 2 типа конкурентных поведенческих собы-
тий: получение подкрепления, “заработанного”
каждой крысой самостоятельно после нажатия
ею на одно из изображений УС; получение под-
крепления, “украденного” крысой после нажатия
на изображение УС другой особью в паре.

Для каждой крысы в паре рассчитывали пока-
затели результативности конкурентного инстру-
ментального поведения за одну эксперименталь-
ную сессию: суммарное количество нажатий на
изображения УС; число нажатий, после которых
крысе удалось получить подкрепления; количе-
ство нажатий на изображения УС, после которых
подкрепление было украдено другой крысой. Эти
показатели дифференцировали по обоим услов-
ным сигналам “Круг” и “Крест”, нажатия на ко-
торые приводили к подаче пищи и воды, соответ-
ственно. Далее определяли общее количество до-
бытых животным подкреплений (суммарно,
отдельно по пище и по воде) и из них рассчитыва-
ли число заработанных собственными инстру-
ментальными действиями и украденных у другой
особи в паре. Процентное соотношение добытых
подкреплений к осуществленным нажатиям на
изображения УС позволяло определить суммар-
ную конкурентную эффективность крыс, которая
складывается из собственной результативности
инструментальных актов и способности добыть
подкрепление после оперантных действий друго-
го животного. Показатель эффективности конку-
рентных действий дифференцировали по обоим
видам подкреплений: пищевому и питьевому.

В качестве примера в табл. 1 приведены пока-
затели результативности диады крыс за одну экс-
периментальную сессию. Сравнительный анализ
полученных показателей позволяет сделать за-
ключение о том, которое из животных в диаде
успешнее при конкурентных взаимодействиях,
как по показателям самостоятельного инстру-
ментального поведения – способности защитить
и получить добытые ресурсы, так и по умению за-
хватить чужие ресурсы. В приведенном примере
крыса № 1 демонстрирует бóльшую конкурент-
ную успешность в добыче подкрепления как за
счет собственных инструментальных действий,
так и за счет кражи подкреплений, поданных
после оперантных действий другой особи. Коэф-
фициенты эффективности крысы № 1 в проил-
люстрированной паре составили суммарно –
142.5%, по еде – 147,1% и по питью 130.8%, что бо-
лее чем в два раза превышало эффективность
крысы № 2: 67.2, 63.6 и 76.5% соответственно.

Модель кооперативного инструментального 
поведения крыс в диадах

Для реализации модели кооперации экспери-
ментальный бокс Rat Touch Screen Chamber был
разделен металлической сеткой на два равных по
площади отсека так, что каждое животное имело
доступ к одному из двух изображений условных
сигналов и к одной кормушке. Металлическая
сетка не препятствовала зрительной, тактильной,
обонятельной и слуховой коммуникациям между
животными. Выбор пищевого вознаграждения
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при кооперации основывался на результатах на-
шего предыдущего исследования (Журавлев
и др., 2015), в котором было продемонстрировано
преобладание числа пищедобывательных инстру-
ментальных актов над числом питьевых при ин-
дивидуальном обучении. С помощью программ-
ного обеспечения ABET II была создана специаль-
ная подпрограмма, которая позволяла подавать
пищевые подкрепления в две кормушки только
после синхронизации нажатий обеими крысами
на изображения УС в пределах заданного периода
времени между ними (3 с). Через 10 с после нажа-
тия первой крысой на изображение УС1 и при от-
сутствии нажатия второй крысой на изображение
УС2 цикл прекращался. Новый цикл начинался с
показа обоих УС.

Внутри каждой экспериментальной сессии
выделяли три типа событий: успешная коопера-
ция при согласованных нажатиях на изображе-
ния УС обеими крысами в течение заданного пе-
риода времени, которые подкреплялись подачей
пищевых гранул в обе кормушки; несогласован-
ное поведение при нажатии второй крысой на
изображение своего УС с задержкой, т.е. с ЛП,
превышающим заданное время; отсутствие отве-
та, при котором вторая крыса не нажимала на
изображение УС в течение 10-секундного интер-
вала после первой.

В каждой экспериментальной сессии длитель-
ностью 20 мин регистрировали моменты времени
предъявления стимулов на мониторе, нажатий
крысами на изображения УС, подачи пищевых
гранул и моменты, когда животные открывали и
закрывали дверки кормушек. Для каждой особи
за одну экспериментальную сессию определяли
суммарное число (N1) и среднюю продолжитель-
ность латентных периодов (ЛП1) нажатий на
изображение своего УС первой крысой; число
(N2) и среднюю продолжительность ЛП2 нажатий
на изображение УС, которые осуществлялись по-

сле другой особи; количество событий (N3), когда
крыса не нажимала на изображение УС в отдель-
ном поведенческом цикле. Значения N2 и ЛП2
дифференцировали по двум типам событий: пер-
вый тип (N2.1 и ЛП2.1), когда вторая крыса успева-
ла нажимать на изображение УС после первой
особи в пределах заданного периода времени
синхронизации; второй тип (N2.2 и ЛП2.2), когда
вторая крыса не успевала это сделать и нажимала
после заданного периода (“запоздалый ответ”).
В табл. 2 представлены показатели эффективно-
сти кооперации на примере одной пары крыс за
одну экспериментальную сессию. Сравнитель-
ный анализ описанных показателей по отдель-
ным экспериментальным сессиям кооперации в
конкретных парах животных позволяет опреде-
лить, какая из особей лидирует (нажимает на УС
первой) или следует – нажимает на изображения
УС второй, успевая или запаздывая в осуществле-
нии инструментальных действий.

Апробация разработанной методики показала,
что десинхронизация нажатий на изображения
УС в дуэте может приводить к длительному непо-
лучению крысами подкреплений, которое, в свою
очередь, ведет к последующему угасанию инстру-
ментальной деятельности. Для поддержания вы-
сокой эффективности реализации выработанно-
го ранее инструментального пищедобывательно-
го навыка и проведения сравнительного анализа
показателей индивидуальной и совместной дея-
тельности в протокол исследований между сеан-
сами кооперации включались сессии с реализа-
цией индивидуального оперантного навыка.

Результаты исследований зоосоциальных от-
ношений и поведения животных (Bode Wood,
Franks, 2014; Cheney, 2011; Robinson, Barker, 2017;
Schuster, 2002) позволяют сделать вывод о нали-
чии у них сложных многосторонних внутригруп-
повых взаимосвязей (просоциальных, антагони-
стических и кооперативных), баланс которых иг-
рает ключевую роль в организации различных

Таблица 1. Показатели успешности (число подкреплений) конкурентных инструментальных пищедобыватель-
ных и питьевых поведенческих действий, произведенных крысами в паре за одну экспериментальную сессию

Подкрепления
Еда Вода Суммарно

крыса № 1 крыса № 2 крыса № 1 крыса № 2 крыса № 1 крыса № 2

Добыты после собственных 
нажатий на УС

23 17 11 11 34 28

Добыты после нажатий на УС 
другой крысой
(украдены у оппонента)

27 11 6 2 33 13

Не достались после собственных 
нажатий на УС 
(украдены оппонентом)

11 27 2 6 13 33

Всего добыты 50 28 17 13 67 41
Примечание. УС - изображения условных сигналов.
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форм социального поведения и обеспечивает
лучшую приспособляемость популяций социаль-
ных животных к изменяющимся условиям окру-
жающей среды. Несмотря на то, что натуралисти-
ческие наблюдения позволяют исследовать слож-
ную совокупность различных форм социальных
взаимодействий, а также изучать поведение груп-
пы как целого в естественной среде ее обитания,
в этих условиях сложнее оценить отдельные ин-
дивидуальные поведенческие характеристики
особей и “изолированно” изучать интересующую
форму поведения (например, кооперацию или
конкуренцию). К тому же, преимуществом лабо-
раторных моделей является возможность мини-
мизировать и стандартизировать влияние внеш-
них факторов на поведение животных или же, на-
оборот, модифицировать среду и оказывать
влияние на состояние животных посредством со-
циальных, физиологических, фармакологиче-
ских и иных воздействий, согласно целям иссле-
дования.

Разработанные инструментальные модели ко-
операции и конкуренции реализованы на базе об-
щего программно-аппаратного комплекса и ос-
нованы на одном и том же оперантном навыке в
различных социальных контекстах. При этом с
учетом сопоставимых показателей (количество
поведенческих актов разных типов, ЛП нажатий
на УС, открытие дверок кормушек, межсигналь-
ные заглядывания в кормушки и др.) можно осу-
ществлять оценку эффективности реализации
этого навыка у особей в различных социальных
контекстах. Кроме того, эти модели могут быть
использованы для создания более сложных про-
токолов с комбинированием или чередованием
социальных контекстов на одних и тех же группах
животных, а также для изучения влияния различ-
ных социальных факторов (например, изоляции
или соотношения иерархических рангов) на из-
менение исходных индивидуально-типологиче-
ских характеристик оперантного поведения осо-

бей, успешность конкуренции и способности к
кооперации.

Программно-аппаратный комплекс Rat Touch
Screen Chamber позволяет модифицировать экс-
периментальную среду добавлением контекстных
подсказок, перегородок или дополнительных
звуковых сигналов, сопровождающих моменты
нажатий животными на изображения УС как
факторов, привлекающих внимание к действиям
партнера. Данный комплекс также оснащен
устройствами вывода отметок регистрируемых
поведенческих актов, которые, в совокупности с
их видеозаписью, могут быть использованы для
синхронизации с системами регистрации нейро-
физиологических сигналов.
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EXPERIMENTAL MODELS OF THE DYADIC OPERANT BEHAVIOR OF RATS 
IN DIFFERENT SOCIAL CONTEXTS

E. P. Murtazina1, *, I. S. Buyanova (Matiulko)1, **, Yu. A. Ginzburg-Shik1

1P.K. Anokhin Institute of Normal Physiology, Moscow, 125315 Russia
*e-mail: e.murtazina@nphys.ru

**e-mail: irinamatulko@gmail.com

To date, a number of methods of and approaches to the study of animal social behavior are used in ethology
and neurophysiology. The present study describes experimental models of the operant behavior of rats in dy-
ads, in which the animals have to compete or cooperate to earn food or water reward delivered automatically
after pressing the image of a conditioned stimulus presented on a touch-sensitive display. Three hardware-
software modifications which enable the presentation of conditioned stimuli and rewards in three social con-
texts, i.e. individual learning, competition, and cooperation, have been developed and tested using the exper-
imental complex Rat Touch Screen Chamber (Lafayette Instrument, United States). These experimental
models and data analysis algorithms make it possible to distinguish between different types of dyadic interac-
tions and to identify certain behavioral patterns, such as parasitism and donorship during competition or lead-
ership during cooperation. All these methods are based on the implementation of the same instrumental skills
acquired by animals during individual learning sessions. Therefore they may be used in a comparative analysis
of the effects of zoosocial, physiological, and pharmacological factors on typological and individual features
of animal groups.

Keywords: zoosocial behavior, operant behavior, instrumental skill, learning, competition, cooperation
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Рассмотрено маркировочное поведение самцов сибирской косули в Центральной Якутии. Оптиче-
скими метками косули являются поврежденные рогами животных деревья и кустарники. Обнару-
жено 7 пород древесно-кустарниковых растений, используемых косулей в качестве маркировочных
объектов. В количественном соотношении лиственные и хвойные породы животные метят одина-
ково. Излюбленными объектами для мечений являются сосна обыкновенная (Pinus sylvestris) и ивы
(Salix sp.). Максимальная толщина маркировочного дерева по окружности ствола не превышает
21 см, средняя толщина маркировочных объектов составляет 7.0 ± 3.7 см. Маркировочная деятель-
ность вида на древесно-кустарниковой растительности производится путем демонстрации трех ти-
пов повреждений: кольцевой обдир по окружности ствола, вертикальный обдир по стволу, заламы-
вание ствола.

Ключевые слова: косуля, самцы, заломы, обдиры, мечение, маркировочная деятельность, деревья,
кустарники
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Маркировочная деятельность присуща мно-
гим видам разных таксономических групп живот-
ных и является одним из актуальных направле-
ний поведенческой экологии млекопитающих
(Пажетнов, 1979; Гольцман, Крученкова, 1999;
Мозговой, Владимирова, 2002; Рожнов, 2004,
2011; Поярков и др., 2011; Никольский, 2003, 2014;
Ванисова, Никольский, 2012; Биологическое сиг-
нальное поле млекопитающих, 2013). В настоя-
щее время большинство работ, связанных с мар-
кировочной деятельностью животных, чаще всего
рассматриваются в контексте двух основополага-
ющих концепций – биологического сигнального
поля (Наумов, 1973) и опосредованной коммуни-
кации (Рожнов, 2011), поскольку главная причи-
на разного рода мечений животными территорий
заключается в передаче информации в окружаю-
щую среду. Феномен маркировочной деятельно-
сти является формой опосредованной коммуни-
кации (Рожнов, 2004, 2011), которая играет замет-
ную роль во внутривидовых коммуникативных
процессах у различных видов млекопитающих.
Среди крупных млекопитающих этот феномен
наиболее полно описан у ряда крупных хищных
млекопитающих и копытных. В настоящее время
опубликовано немало работ по их маркировоч-
ной деятельности (Никольский и др., 1975; Смир-

нов, 1978, 2007; Пажетнов, 1979; Глушков, 1991;
Miquelle, 1991; Bowyer et al., 1994; Johansson et al.,
1995; Johansson, Liberg, 1996; Данилкин, 1999;
Whittle et al., 2000; Carranza, Mateos-Quesada,
2001; Black-Decima, Santana, 2011; Пучковский,
2013; Пучковский и др., 2012; Колчин, Сутырина,
2012; Середкин и др., 2014; Charco et al., 2016;
Приходько, 2016; Олейников и др., 2018; Ярыш и
др., 2018), и этот список регулярно пополняется
новыми исследованиями. Маркировочное пове-
дение косули в этом отношении изучено недоста-
точно (Johansson et al., 1995; Johansson, Liberg,
1996; Данилкин, 1999, 2014; Carranza, Mateos-
Quesada, 2001; Ярыш и др., 2018), а сведения по
сибирской косуле по этому вопросу имеются
лишь в нескольких публикациях (Смирнов, 1978;
Соколов, Данилкин, 1981; Данилкин, 1999, 2014).
В Якутии, несмотря на относительную изучен-
ность биологических и экологических особенно-
стей вида (Аргунов и др., 2015), его маркировоч-
ная деятельность еще не становилась предметом
исследований. Изучение этого вопроса могло бы
восполнить имеющиеся пробелы в знаниях о по-
веденческих особенностях центрально-якутской
популяции косули, обитающей на периферии ви-
дового ареала. В Центральной Якутии популяция
вида возникла относительно недавно – в первой

УДК 591.524:599.735.3(571.56–191.2)
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половине 20 столетия (Аргунов, 2013, 2018), и
процессы приспособления косули к местным
условиям продолжаются. Поэтому в долгосроч-
ной перспективе исследования любых аспектов
экологии вида актуальны для познания механиз-
мов адаптации и микроэволюции на популяци-
онно-видовом уровне.

Целью данной работы является количествен-
ная и качественная характеристика древесно-ку-
старниковых растений, используемых косулей в
качестве маркировочных объектов, а также оцен-
ка степени ее воздействия на дендрофлору в ре-
зультате маркировочной активности.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран в период с мая по август 2019 г.

и дополнен материалами полевых исследований в
мае 2020 г. в Центральной Якутии. Полевые работы
проводились в разных пунктах: на левобережье
(Лено-Вилюйское междуречье) и на правобережье
р. Лена (Лено-Амгинское междуречье). Исследо-
вания включали все типичные местообитания ко-
сули, представленные в таежно-аласном ланд-
шафте (аласы – это безлесные пространства, за-
нятые лугами и озерами, сформировавшиеся в
результате таяния вечной мерзлоты; имеют впа-
дины, достигающие в глубину 6−40 м, размеры их
колеблются от нескольких сот квадратных метров
до нескольких десятков квадратных километров)
(Аргунов, Сафронов, 2013; Аргунов и др., 2015).
В лесных биотопах маршруты прокладывались
вдоль звериных и конских троп, а также просе-
лочных дорог; в открытых и полуоткрытых биото-
пах – вдоль опушек аласов и долин ручьев. Общая
протяженность маршрутов 61 км. На линии
маршрутов маркировочные деревья косули учи-
тывались на определенной полосе (трансекте),
ширина которой составляла 20 м (по 10 м слева и
справа). На трансектах фиксировали все повре-
ждения деревьев и кустарников, нанесенные ко-
сулями в разное время. Измерения параметров
поврежденных объектов производились мерной
лентой, с точностью до 1 мм. Для описания мар-
кированных деревьев и кустарников использова-
лась схема, приведенная в книге Смирнова (2007)
с некоторыми изменениями. Измерения произ-
водились по четырем параметрам: обхват ствола
дерева в середине обдира (обдир – это сдирание
коры дерева рогами копытного животного); вы-
сота нижнего края обдира от земли; высота верх-
него края от земли; общая длина повреждения
ствола. Также у заломленных рогами животных
деревьев и кустарников замеры брались по двум
параметрам: обхват и высота ствола на месте за-
лома. Видовой состав меченых косулей растений
определяли до вида, за исключением ив: в местах
произрастания разных видов ив нередко встреча-
ются переходные формы, которые затрудняют

идентификацию видовой принадлежности. Так-
же практически невозможно определить видовой
состав у некоторых сильно поврежденных и за-
сохших подростов ив. Поэтому все зарегистриро-
ванные на маршрутах ивы объединены в одну
группу – “ива”. Всего зарегистрировано 7 пород
древесно-кустарниковых растений, используе-
мых косулей в качестве маркировочных объектов.
Описано 227 экз. маркированных косулями дре-
весно-кустарниковых растений. Средняя плот-
ность населения косули в районе исследований
составляла 1.1 и 2.2 особи на 10 км2 на право- и на
левобережье Лены соответственно (Кривошап-
кин, 2017). Расчеты проведены по общепринятым
методикам вариационной статистики (Ивантер,
Коросов, 2010) с использованием пакета про-
граммы Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Маркировочная деятельность косули, как и

других представителей оленьих, присуща только
самцам, которые, повреждая рогами деревья и
кустарники, маркируют свои индивидуальные
участки ольфакторно-оптическими метками. Эти
метки выполняют сигнальную функцию и, ука-
зывая соседям на занятость участка, способству-
ют регулированию социальных взаимоотноше-
ний в популяции (Johansson, Liberg, 1996; Данил-
кин, 1999).

Первые признаки маркировочной деятельно-
сти самцов косули появлялись с третьей декады
мая, что совпадало с периодом очистки рогов.
Мечение деревьев и кустарников самцами про-
должается до осени. Оставляемые животными
метки на растительности имеют четко выражен-
ный сезонный характер и связаны с началом их
территориального поведения (Johansson et al.,
1995; Данилкин, 1999).

Породный состав маркировочных объектов.
В качестве маркировочных объектов самцы косу-
ли использовали 7 пород деревьев и кустарников
(табл. 1, 2). В количественном соотношении
хвойные и лиственные породы использовались
для мечений практически одинаково, с неболь-
шой разницей в пользу хвойных пород. На долю
последних приходилось 52.4% всех меченых косу-
лями объектов дендрофлоры. Из них наиболее
часто маркировалась сосна обыкновенная, не-
смотря на ее редкость в составе древостоев в ос-
новных местообитаниях косули. В общем составе
поврежденных косулями деревьев на долю сосны
приходилось 29.5% всех мечений. Кроме сосны,
из хвойных пород косули метили лиственницу
Каяндера – 16.7% и ель сибирскую – 6.1%. При
этом в Центральной Якутии сосна и ель встреча-
ются значительно реже лиственницы, на их долю
приходится соответственно всего 6 и 1% лесопо-
крытой площади региона (Уткин, 1965; Щерба-
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ков, 1975). Поэтому выбор для мечений сосны
(довольно редкой породы в насаждениях) и не-
большое внимание к лиственнице Каяндера
(главной лесообразующей породы в Центральной
Якутии) свидетельствуют об избирательности
маркировочного поведения косули. В Забайкалье
самцы сибирской косули также используют для
мечений преимущественно сосну. Здесь на ее до-
лю приходилось 73.5%, а на лиственницу – 4.1%
всех поврежденных косулями деревьев (Смир-
нов, 1978).

В районе исследований лиственница чаще все-
го метилась косулями в местах ее сплошного про-
израстания, где в составе древостоев отсутствовали
другие виды деревьев. Также животными избира-
тельно метились одиночно стоящие подросты
лиственниц, выделяющиеся на фоне ивово-бере-
зовых насаждений. Сходным образом косули ме-
тили и ель, редко встречающуюся в типичных ме-
стообитаниях косули. Такое маркировочное по-
ведение вида наблюдалось при мечении и других
пород деревьев, которые каким-то образом выде-
лялись на общем фоне иных насаждений. Подоб-
ное явление – мечение отдельно растущих и ред-
ких в том или ином биотопе древесных растений –

характерно и для других видов млекопитающих
(Рожнов, 2011).

На долю лиственных пород приходилось 47.5%
всех меченых косулями объектов дендрофлоры.
Из них наиболее часто маркировались ивы, ши-
роко распространенные во всех открытых и полу-
открытых стациях таежно-аласного комплекса.
В общем составе поврежденных косулями дере-
вьев на их долю приходилось 25.9% всех мечений.
Кроме ив, косули предпочитали маркировать
осину – 13.6%, несмотря на ее редкость в местных
фитоценозах. В лесах Центральной Якутии рас-
пространение этой породы мозаичное, и встреча-
ется она только отдельными небольшими насаж-
дениями в составе древостоев. При этом редкая
встречаемость осины в фитоценозах способство-
вала избирательному ее мечению косулями.
На линиях маршрутов, если встречались единич-
ные подросты осины, косули метили именно их.
В смешанном лесу, где доминировали листвен-
нично-ивово-березовые ассоциации, косули яв-
но предпочитали осину другим породам. Нередко
они маркировали практически все рядом стоя-
щие подросты осины, тогда как при мечении ив
подобного маркировочного поведения не наблю-
далось. Один самец косули в смешанном лесу по-

Таблица 1. Видовой состав и параметры повреждений древесно-кустарниковых растений сибирской косулей
в Центральной Якутии

Примечания. N – число деревьев и кустарников, X – среднее, SD – стандартное отклонение, min – минимальный показатель,
max – максимальный показатель.

Вид породы N

Обхват окружности 
ствола в середине 

обдира, см

Высота нижнего края 
обдира от земли, см

Высота верхнего края 
обдира от земли, см

Общая длина 
повреждения 

ствола, см

X ± SD min max X ± SD min max X ± SD min max X ± SD min max

Сосна обыкновен-
ная (Pinus sylvestris)

65 5.8 ± 4.5 3.0 20.6 25.3 ± 21.0 9.8 98 53.4 ± 38.6 45.5 156.4 26.6 ± 20.5 15.0 88.0

Лиственница 
Каяндера 
(Larix cajanderi)

26 6.6 ± 2.4 2.8 10.9 36.1 ± 13.9 6.2 73.8 66.5 ± 13.6 44.2 100 29.8 ± 15.9 10.4 83.6

Ель сибирская 
(Picea odovata)

14 9.9 ± 3.0 3.4 15.1 35.0 ± 8.9 14.5 52 67.6 ± 6.5 57.0 80.9 32.8 ± 7.0 25.1 53.8

Береза повислая 
(Betula pendula)

7 7.8 ± 3.2 5 13.4 33.1 ± 10 20.3 51 71.2 ± 11 52.1 86.2 38.8 ± 9.9 24.4 54.3

Ивы (Salix) 57 7.3 ± 2.7 3.0 15.8 35.9 ± 16.8 6.7 77 75.0 ± 20.9 33.7 155.7 39.2 ± 14.8 15.4 80.0
Осина 
(Populus tremula)

30 8.6 ± 4.3 3.6 21 31 ± 10.8 8 56.4 74 ± 15.2 49.0 99.1 43.5 ± 12.8 22.5 73.6

Ольха кустарнико-
вая (Alnus crispa)

8 5.4 ± 0.9 3.7 6.9 34.1 ± 7.9 22.7 44.0 72.2 ± 7.8 59.0 87.2 38.8 ± 11.9 19.0 59.0

Хвойные породы 105 6.5 ± 4.1 2.8 20.6 29.3 ± 18.8 6.2 98 58.5 ± 31.8 44.2 156.4 28.2 ± 18.2 10.4 88.0
Лиственные 
породы

102 7.5 ± 3.3 3.0 21 33.8 ± 14.7 6.7 77 73.5 ± 19.3 33.7 155.7 40.0 ± 14.2 15.4 80

Всего 207
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метил рогами одновременно 8 рядом стоящих
осин.

Среди лиственных пород в наименьшей степе-
ни косули метили ольху кустарниковую и березу
повислую. На их долю приходилось всего 3.5 и
4.4% всех мечений соответственно. Если малую
долю ольхи в составе маркировочных объектов
можно объяснить ее редкостью в составе насаж-
дений, то малая доля участия для мечений березы
повислой, широко распространенной в местах
обитания косули, свидетельствует о второстепен-
ной роли этой породы для использования косуля-
ми в маркировочных целях.

Важно заметить, что разные виды оленьих вы-
бирают разные породы деревьев. Например, в от-
личие от косули, прослеженные нами благород-
ные олени, предпочитали маркировать хвойные
деревья (сосну, лиственницу и ель), а лоси –
лиственные породы (березу повислую и ивы).
В бассейне р. Буотама среди помеченных благо-
родными оленями деревьев сосны составляли
77%, а меньшую часть – лиственницы, ели, ивы и
березы (Степанова, Охлопков, 2009). Такое ис-
пользование разными видами оленьих маркиро-
вочных объектов разного породного состава не
согласуется с мнением о том, что копытные боль-
ше всего отдают предпочтение хвойным породам,
выделяющим смолу (Рожнов, 2011). Возможно,
предпочтения связаны с составом древостоев в
конкретном биотопе, где проявляется маркиро-
вочная деятельность копытных.

Характеристика маркировочных деревьев. Мак-
симальный обхват окружности ствола маркируе-
мых косулей деревьев и кустарников не превы-
шал 21 см. Толщина стволов лиственных пород
больше, чем хвойных, различия статистически
достоверны по критерию Стьюдента (t = 2.0,

df = 205, p < 0.05; табл. 1). Средняя толщина
окружности стволов у обеих пород 7.0 ± 3.7 см
(X ± SD, n = 207). Раны, нанесенные самцами ко-
сули, значительнее у лиственных пород. Разли-
чия достигают статистической значимости и по
трем другим параметрам (табл. 1): по высоте ниж-
него края обдира от поверхности земли (p < 0.05);
по высоте верхнего края обдира и общей длине
повреждения (p < 0.001). Различия в параметрах
отдельных пород, вероятно, могут быть связаны с
индивидуальными и возрастными различиями
особей, маркировавших тот или иной конкрет-
ный объект. Более крупные взрослые самцы рога-
ми наносят маркируемым объектам более суще-
ственные раны и способны использовать для ме-
чения более высокие деревья и кустарники.

Кроме описанных выше параметров повре-
ждений древесно-кустарниковых растений, пере-
численных в табл. 1, самцы косули оставляют
свои метки, заламывая стволы деревьев и кустар-
ников. Из семи пород залом ствола не отмечен у
трех видов – ели, осины и ольхи. Из 20 всех заре-
гистрированных случаев заломов стволов поло-
вина всех меток была обнаружена у лиственницы
(10 экз.), меньше маркировались ивы (5 экз.), бе-
реза повислая (3 экз.) и сосна (2 экз.). Средний
обхват заломленных стволов составил 5.2 ± 1.8 см
(X ± SD; n = 20), высота залома 70.5 ± 26 см (X ± SD,
min 30.0, max 112.5). Среди лиственных пород ко-
сули выбирают для заломов более тонкие стволы
4.4 ± 1.0 см (X ± SD, min 3.1, max 5.9; n = 8) а
у хвойных пород, диапазон толщины меченых
стволов шире – 5.7 ± 2.1 (X ± SD, min 2.3, max 9.6;
n = 12). Можно предположить, что избиратель-
ность при заломе стволов по отношению к тол-
щине и породе дерева у косули зависит от струк-
туры и упругости ствола. Самцы европейской ко-
сули в основном маркируют деревца с диаметром

Таблица 2. Встречаемость разных типов меток сибирской косули на древесно-кустарниковой растительности

Вид породы Общее
число меток

Кольцевой обдир 
по окружности ствола

Вертикальный
обдир по стволу Залом

n
доля от числа
всех меток, % n

доля от числа 
всех меток, % n

доля от числа 
всех меток, %

Сосна обыкновенная 67 21 31.3 44 65.6 2 2.9
Лиственница Каяндера 38 1 2.6 27 71.0 10 26.3
Ель сибирская 14 1 7.1 13 92.8 – –
Береза повислая 10 2 20.0 5 50.0 3 30.0
Ивы 59 5 8.4 49 83.0 5 8.4
Осина 31 3 9.6 28 90.3 – –
Ольха кустарниковая 8 – – 8 100.0 – –
Хвойные породы 119 24 20.1 84 70.5 12 10.0
Лиственные породы 108 10 9.2 90 83.3 8 7.4
Все породы 227 34 14.9 174 76.6 20 8.8
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ствола до 2.5 см, а заломы более толстых стволов
деревьев встречаются значительно реже (Johans-
son et al., 1995; Ярыш и др., 2018).

Повторные метки, оставленные косулями на
одном и том же дереве, встречаются редко (2.6%
от всех помеченных косулями деревьев, n = 227).
Преобладающее большинство меченых живот-
ными деревьев метились единожды. Сходная чер-
та мечений деревьев отмечена и у европейской
косули в Швеции, где доля повторно произведен-
ных меток на деревьях составляла 2% от всех по-
меченных косулями деревьев (Johansson et al.,
1995). Склонность метить одни и те же маркиро-
вочные объекты у сибирской косули наиболее
выражена в районах высокой численности вида.
В Забайкалье доля повторных меток косули со-
ставляла 32.2%, на Южном Урале – 20.8% всех
меченых деревьев (Смирнов, 1978; Соколов,
Данилкин, 1981); возможно, маркировочная дея-
тельность косули связана с плотностью населения
этого вида. В Центральной Якутии, где плотность
населения популяции низкая, самцы косули, ве-
роятно, проявляют иной стеоретип маркировоч-
ного поведения, предпочитая метить каждый раз
новые объекты. Но чаще всего новые метки жи-
вотных располагались в непосредственной бли-
зости или рядом со старыми метками. Т.е. свежие
обдиры деревьев и кустарников как бы наклады-
вались на старые, образуя цепочку оптических
ориентиров на определенном участке. Как прави-
ло, маркировочные объекты располагались в наи-
более посещаемых животными участках, выпол-
няя для реципиентов не только роль пограничных
“столбов”, но и распространяя информацию о ха-
рактере использования определенной террито-
рии. Данное явление, как справедливо заметил
Никольский (2014), относится к особой форме
наследования, названной автором “экологиче-
ским наследованием”, при котором популяции,
некогда населявшие территорию, передают каж-
дому новому поколению информацию о специ-
фике экологической ниши, успешно “опробо-
ванной” множеством поколений. При этом мече-
ние территории самцами косули образует
направленный вектор в окружающей среде и, пе-
редавая информацию, представляет собой меха-
низм, посредством которого каждое новое поко-
ление наследует информацию об экологической
нише вида и реализует ее в пространстве занима-
емой популяцией территории (Никольский,
2014).

Типы меток на маркировочных объектах. По ха-
рактеру наносимых косулей повреждений на дре-
весно-кустарниковую растительность выделяют-
ся 3 типа меток: кольцевой обдир по окружности
ствола; вертикальный обдир по стволу; заламыва-
ние ствола (рис. 1). При кольцевом обдире повре-
ждение ствола дерева происходит по всей его
окружности. Маркирующее животное трется ро-

гами о ствол дерева с разных сторон, меняя траек-
торию движения головы. В итоге косуля сдирает
рогами древесину по кругу ствола и полностью
или частично оголяет на стволе участок мечения.
При вертикальном обдире ствол дерева повре-
ждается только с одной стороны. В этом случае
также сдирается древесина и оголяется ствол де-
рева. При заломах косули заламывают рогами
стволы деревьев и кустарников. Как правило, при
мечении маркировочного объекта животное
оставляет на нем не только оптическую, но и оль-
факторную метку, которая попадает на ствол рас-
тения от кожных желез головы и шеи животного
(Данилкин, 1999, 2014). При этом оптическая
метка является основной, так как ольфакторная
метка привязывается к ней, дополняя и усиливая
информационное составляющее произведенной
метки. Оптическая метка является более долго-
живущим сигналом в окружающей среде, но без
ольфакторной составляющей сигнальная ее зна-
чимость, вероятно, резко снижается. На самом
деле, обе эти модальности восприятия, являясь
источником запахово-зрительной информации,
неразрывно связаны между собой и составляют
единую матрицу сигнального поля. Однако вклад
как оптической, так и ольфакторной метки в ин-
формационной среде, вероятно, не одинаковый.
Хемокоммуникация, или ольфакторная комму-
никация, характерная черта для социального об-
щения многих видов животных (Никольский и др.,
1975; Глушков, 1991; Miquelle, 1991; Bowyer et al.,
1994; Johansson et al., 1995; Johansson, Liberg, 1996;
Данилкин, 1999; Whittle et al., 2000; Carranza, Ma-
teos-Quesada, 2001; Black-Decima, Santana, 2011;
Смирнов, 2007; Пучковский, 2013; Колчин, Су-
тырина, 2012; Середкин и др., 2014; Charco, 2016).
В эксперименте феномен хемокоммуникации
наиболее хорошо изучен только у ряда мелких
хищных млекопитающих и грызунов (Gosling,
McKay, 1990; Рожнов, 2011). Для оленьих данный
тип коммуникации изучен крайне слабо (Black-
Decima, Santana, 2011). Предполагается, что хи-
мические вещества, содержащиеся в запаховой
метке маркирующего животного, могут переда-
вать информацию не только о репродуктивном
состоянии особи, но и о его социальном статусе
(Miquelle, 1991; Bowyer et al., 1994).

Демонстрация маркировочного поведения ко-
сули на разных видах древесно-кустарниковой
растительности имеет некоторые различия, кото-
рые выражаются в частоте встречаемости опреде-
ленного типа меток на маркировочных объектах
(табл. 2). Среди хвойных пород кольцевой обдир
косули чаще всего используют при мечении сос-
ны, а на лиственных породах – при мечении бере-
зы повислой. Хвойные маркировались косулями
данным типом метки чаще, чем лиственные по-
роды.
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Рис. 1. Типы меток самцов сибирской косули на древесно-кустарниковой растительности: a – кольцевой обдир на
иве, b – вертикальный обдир на осине, c – заломленный ствол лиственницы.

a b

c

Наиболее распространенным и характерным
для всех пород деревьев и кустарников типом
метки является вертикальный обдир по стволу.

Он встречается на всех маркированных объектах,
но лиственные породы маркировались чаще, чем
хвойные.
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Залом ствола косулей, как уже указывалось
выше, обнаружен при мечении четырех пород
древесно-кустарниковой растительности (сосны,
лиственницы, березы и ивы) и не выявлен у трех
пород (ели, осины и ольхи). Не исключено, что
отсутствие заломов на этих породах может быть
тесно связано их редкой встречаемостью в насаж-
дениях, или же некоторой избирательностью ко-
сули при мечении определенных пород данным
типом метки.

На общей линии маршрутов обнаружены
74 свежие и 153 старые метки, оставленные сам-
цами косули на древесно-кустарниковой расти-
тельности. Частота встречаемости меток на
маршрутах зависела не только от плотности насе-
ления животных на каждом конкретном участке,
но и от особенностей ландшафта и состава древо-
стоев. В среднем косули метили 3.7 деревьев на
1 км маршрута. Минимальное количество меток
зарегистрировано в сплошных лесных массивах с
большим участием однотипных зрелых насажде-
ний. Например, в надпойменной террасе Лены в
сосновых и сосново-лиственничных лесах, где
плотность косули была наиболее высока (11 экз.
на 10 км2 только по визуальным наблюдениям),
число мечений деревьев составляло 0.6–3.8 меток
на 1 км. Наибольшее число меток звери оставля-
ли в смешанных лесах с широким распростране-
нием открытых и полуоткрытых биотопов. На та-
ких участках число меченых косулей деревьев ко-
лебалось от 1.7 до 19.6 меток на 1 км.

В других частях ареала вида частота встреч по-
меченных животными деревьев на единице пло-
щади значительно превышает частоту встреч в
Центральной Якутии. В Забайкалье по данным
Смирнова (1978), где плотность животных в уго-
дьях равнялась 20 экз. на 10 км2, косули метили
одно дерево на каждые 100 м2. На Южном Урале
на 1 га площади в среднем приходилось 93.6 меток
косулями деревьев (Соколов, Данилкин, 1981).

В результате маркировочной деятельности ко-
сули из 227 экз. меченых объектов засохли 29 экз.
деревьев и кустарников (12.7%), т.е. на 1 км
маршрута погибло 0.4 экз. растения. Кроме того,
на этом отрезке лесного маршрута (61 км) 6 дере-
вьев (2.6%) находились в процессе засыхания
вследствие мечения косули. В южных и западных
районах ареала вида в зависимости от популяци-
онной плотности косули погибает от 16 до 44%
меченых ими деревьев (Смирнов, 1978; Соколов,
Данилкин, 1981).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В биоценозах Центральной Якутии самцы си-

бирской косули метят рогами практически ство-
лы всех пород древесно-кустарниковой расти-
тельности, если толщина этих стволов достаточ-

ная для осуществления этих манипуляций. Тем
не менее в качестве маркировочных объектов ко-
сули используют 7 пород деревьев и кустарников,
из которых 3 породы принадлежат хвойным и
представляют всех хвойных деревьев в данном ре-
гионе. Видовой состав лиственных пород более
разнообразен, за счет разных видов ив. Однако,
несмотря на значительное превосходство в видо-
вом разнообразии над хвойными, лиственные по-
роды метятся косулями чуть меньше. Среди хвой-
ных наибольшее значение для мечений имеет
сосна, а среди лиственных – ивы. Это свидетель-
ствует об избирательности маркировочного пове-
дения косули. Выбор косулей сосны – редкой по-
роды в фитоценозах Центральной Якутии, как
одной из основных объектов для мечений, – воз-
можно, связан с историческим прошлым вида.
В генетической памяти у относительно “моло-
дой” популяции, происходившей из южных рай-
онов Сибири и сформировавшемся в данном ре-
гионе в середине прошлого века (Аргунов, 2013),
могла сохраниться информация о “постоянных”
или предпочитаемых маркировочных объектах,
которую популяция успешно реализует в новых
природных условиях. Заметим, что на юге ареала
у забайкальских косуль сосна имеет широкое рас-
пространение и является основным маркировоч-
ным объектом (Смирнов, 1978). В результате мар-
кировочной деятельности самцы косули повре-
ждают разные по толщине деревья и кустарники,
которые составляют в среднем 7.0 ± 3.7 см по
окружности ствола, максимально – 21 см. Раны
на поверхности стволов растений, наносимые ро-
гами животных, более значительные у листвен-
ных пород. Выявлены три типа повреждений, из
которых наиболее распространен вертикальный
обдир по стволу. В результате маркировочной ак-
тивности самцы косули повреждают рогами в
среднем 3.7 дерева на 1 км маршрута. При низкой
плотности населения вида в регионе роль косули
в сукцессиях древесно-кустарниковой раститель-
ности незначительный.
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SIBERIAN ROE DEER (CAPREOLUS PYGARGUS, CERVIDAE) MARKING 
ACTIVITIES IN CENTRAL YAKUTIA

A. V. Argunov*
Institute for Biological Problems of the Cryolithozone, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Yakutsk, 677007 Russia

*e-mail: argal2@yandex.ru

The marking behavior of Siberian Roe deer males in central Yakutia, Siberia is considered in the context of a
biological signal field. The optical elements of the Roe deer signal field are trees and shrubs damaged by their
horns. Seven species of tree and shrub plants used by Roe deers as marking objects have been found: pine,
larch, fir, birch, willow, aspen, and alder. Among them, representatives of conifers predominate. The maxi-
mum thickness of a marking tree across the trunk circumference does not exceed 21 cm, the thickness of
marking objects averaging 7.0 ± 3.7 cm. The marking activity of the species rendered on wood and shrub veg-
etation is performed by demonstrating three damage types: circular stripping across the trunk circumference;
vertical stripping along the trunk, and twisting the trunk.

Keywords: Roe deer, males, creases, skinning, tagging, marking activities, trees, shrubs
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Остатки хорошо изученного в Западной Европе вымершего носорога Мерка (Stephanorhinus kirch-
bergensis (Jäger 1839)) на территории России редки. Однако, благодаря работам ряда исследователей,
география находок и реконструированный ареал вида значительно расширены. Временем опти-
мального существования носорога Мерка в Якутии сейчас признается средний плейстоцен; наибо-
лее поздние находки, датируемые началом позднего плейстоцена, известны с юго-востока Запад-
ной Сибири. Мы приводим новые данные. Две впервые сделанные радиоуглеродные датировки
по корню зуба и костной ткани ранее не изученной нижней челюсти носорога Мерка с Алтая (AltR)
совпадают на значении около 40 тыс. лет, что соответствует каргинскому времени (МИС 3), и явля-
ются самыми молодыми для вида на территории России. Спорово-пыльцевой спектр из грунта, за-
полнявшего канал кости, характеризует растительные сообщества открытых ландшафтов с лесными
участками на плакоре или в пойме и отражает либо локальные особенности среды, либо сообщества хо-
лодного этапа внутри каргинского интерстадиала. Время жизни носорога Мерка с реки Чондон (ChR),
череп которого найден на крайнем северо-востоке Якутии, предыдущие исследователи определяли в
двух предполагаемых неперекрывающихся диапазонах: 45−70 тыс. лет и начало среднего плейстоцена.
По нашему мнению, он мог обитать во время последнего – казанцевского – межледниковья (МИС 5е)
и позже. Обе находки, AltR и ChR, расширяют временнóй диапазон существования вида. Генетический
анализ подтверждает идентификацию AltR по морфологии. Филогения ныне существующих и вымер-
ших носорогов определяет носорога Мерка сестринским видом шерстистому носорогу.

Ключевые слова: носорог Мерка, возраст, среда, Алтай, северо-восток России, древняя ДНК
DOI: 10.31857/S0044513421050068
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Носорог Мерка (“тандемный” носорог Dicer-
orhinus merckii, в современной систематике Steph-
anorhinus kirchbergensis (Jäger 1839)) – вымерший
представитель одного из трех родов крупных
плейстоценовых носорогов (Coelodonta, Elasmoth-
erium, Stephanorhinus), остатки которого редки на
территории современной России. В Западной Ев-
ропе приуроченность их к межледниковым отло-
жениям определилa его как межледникового, или
“лесного”, носорога (Алексеева, 1977; Burkanova
et al., 2020). Длительное время специальные пуб-
ликации по этому виду опирались преимуще-
ственно на западноевропейские материалы. Не-
смотря на довольно большое количество находок
почти полный скелет впервые был обнаружен
только в 2016 г. на территории Польши (Kotowski
et al., 2017).

Первая находка в России известна с террито-
рии Иркутской области (Черский, 1874). Позже
остатки описаны из местонахождений Русской
равнины в составе хазарского фаунистического
комплекса (Громова, 1932; Беляева, 1939). С на-
чала 21 века интерес к носорогу Мерка возобно-
вился. Опубликована серия статей, включающих
ревизию и описание новых находок на террито-
рии России (Billia, 2007, 2008, 2008a, 2010, 2014;
Shpansky, Billiа, 2012; Шпанский, 2016).

Реконструированный ареал этого носорога,
прежде охватывавший большую часть Европы и
значительную часть Азии, за исключением ее юж-
ной и северной территорий (Billia, Zervanovȧ, 2015),
значительно расширен к северу в связи с наход-
кой на реке Чондон, северная Якутия (Kirillova
et al., 2016), в Приморье (Kosintsev et al., 2020) и
ревизией более ранних находок (Шпанский, Бое-
скоров, 2018). Самое позднее время его существо-
вания на территории России определено для Яку-
тии средним плейстоценом (Шпанский, 2017), а
для юго-востока Западной Сибири – началом
позднего плейстоцена МИС 5 (Шпанский, 2017;
Шпанский, Боескоров, 2018).

На территории России находки носорога Мер-
ка in situ единичны; соотнесение подъемных об-
разцов с геологическими слоями при запредель-
ном 14С возрасте, как в случае чондонского носо-
рога, затруднительно.

На юге Сибири остатки носорога Мерка про-
исходят с р. Чумыш, Алтайский край (Васильев и
др., 2014, 2015; Шпанский, 2016) из позднеплей-
стоценовых отложений, широко представленных
на этой территории.

Цель данной работы – уточнить простран-
ственно-временные границы и условия суще-
ствования этого экзотического носорога по двум
находкам из удаленных друг от друга регионов
России: р. Чумыш на Алтае и р. Чондон на Севе-
ро-Востоке России (рис. 1).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
1) Череп взрослой особи носорога Мерка с

р. Чондон в северной Якутии, образец F–4160,
далее – чондонский носорог (СhR), описан ранее
(Kirillova et al., 2016, 2017).

2) Нижняя челюсть взрослой особи носорога
Мерка (рис. 2), образец F–887, далее – алтайский
носорог (AltR). Найдена в 2005 г. на бечевнике
р. Чумыш около села Победа Целинного р-на Ал-
тайского края. Сохранность хорошая; отсутству-
ют резцовая часть и диастема; заметна окатан-
ность. Внутренний канал кости содержал грунт
(желтый среднезернистый песок с пылеватой со-
ставляющей), из которого выделены споры и
пыльца.

Оба образца хранятся в Национальном альян-
се Шидловского “Ледниковый период”.

Морфометрия. Промеры нижней челюсти и зу-
бов сделаны в соответствии с общепринятыми
методиками (van der Made, 2010; von den Driesch,
1976) электронным штангенциркулем с точно-
стью до 1 мм. Обозначения щечных зубов (премо-
ляры и моляры): Р и M – верхние, p и m – нижние.

Микроповреждения эмали. Исследование про-
ведено при помощи оборудования Центра кол-
лективного пользования (ЦКП) “Инструмен-
тальные методы в экологии” при ИЭЭ РАН. При
изучении зубов AltR использованы макро- и мик-
роскопические морфологические методы. Изоб-
ражения получены с различным увеличением с
помощью цифровой камеры Sony Alpha 5000
(“Sony Corporation”, Япония) и цифрового мик-
роскопа Keyence Digital Microscope VHX-1000
(“Keyence Corporation”, Япония). Они отредакти-
рованы с помощью компьютерной программы
“Adobe Photoshop Elements 11” (Adobe Systems,
Inc., США). Измерения ширины эмали и микро-
рельефных изображений проведены с помощью
программы “TESCAN ATLAS” (TESCAN, Chezh
Republic). Промеры некоторых элементов эмали
обработаны методами вариационной статистики.

Спорово-пыльцевой анализ. Лабораторная об-
работка грунта из канала нижнечелюстной кости
выполнена в Лаборатории континентальных эко-
систем мезозоя и кайнозоя Томского государ-
ственного университета (Томск) методом разде-
ления органической и неорганической фракций
тяжелой жидкостью на основе солевых растворов
KJ и CdJ2 (Гричук, 1940) в модификации с допол-
нительной ультразвуковой обработкой. Аналити-
ческое изучение палиноостатков проведено в Ин-
ституте экологии растений и животных УрО РАН
(Екатеринбург). Пыльца и споры определены во
временных глицериновых препаратах с помощью
микроскопа Olympus BX51 с увеличением 400×,
с использованием эталонной коллекции совре-
менных пыльцы и спор Института экологии рас-
тений и животных УрО РАН и атласа-определи-
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теля (Beug, 2004). Подсчет проведен до 500 пыльце-
вых зерен наземных растений, при параллельной
регистрации спор высших споровых растений и
непыльцевых палиноморф. Сумма пыльцы дере-
вьев, кустарников и трав принята за 100%.

Выделение и анализ древней ДНК. Мы пригото-
вили одноцепочечную ДНК библиотеку из ДНК
экстракта по модифицированному протоколу
(Troll et al., 2019). Количественная ПЦР в раство-
ре 1× Maxima SYBR Green показала, что опти-
мальное число ПЦР циклов для амплификации –
12. Мы амплифицировали ДНК библиотеку в рас-
творе 1X Amplitaq Gold полимеразы согласно это-
му числу циклов. После амплификации мы очи-
стили ДНК библиотеку на магнитных частицах
Sera-Mag Magnetic SpeedBeads в растворе поли-
этиленгликоля (18% PEG 8000).

Мы обогатили ДНК библиотеку митохондри-
альными ДНК-фрагментами с помощью набора
биотинилированных РНК-проб, специально со-
зданного для захвата митохондриальных геномов
млекопитающих (подробнее в Kirillova et al., 2017,
Supplementary Table 1). Следуя версии протокола
4.01 от производителя Arbor Biosciences (Ann Ar-
bor, MI), мы гибридизовали библиотеку с РНК
пробами в течение 36 ч при 65°C. Затем мы ам-
плифицировали ее с помощью 2X KAPA HIFI по-
лимеразного микса и секвенировали в Универси-
тете Калифорнии Санта-Круз на Illumina MiSeq
(парными прочтениями, по 75 нуклеотидов каж-
дый). С помощью парных коротких прочтений

(ридов) мы собрали целый митогеном по прото-
колу Вершининой с соавторами (Vershinina et al.,
2019). Мы использовали Stephanorhinus cf. kirchber-
gensis в качестве референса (ГенБанк: KX646743.1,
табл. 1) для сборки митогенома.

Радиоуглеродное датирование AltR проведено
дважды, по корню зуба (дентин) и ткани нижне-
челюстной кости, в ЦКП “Лаборатория радио-
углеродного датирования и электронной микро-
скопии” Института географии РАН (лабораторный
индекс IGANAMS), с использованием ускоритель-
ной масс-спектрометрии (AMS). Выделение кол-
лагена для AMS-датирования соответствовало
стандартному протоколу (Brown et al., 1988), ко-
торый был дополнен ультрафильтрацией (Bronk
Ramsey et al., 2004). Графитизация образцов вы-
полнена с использованием системы AGE3, сов-
мещенной с элементным анализатором vario ISO-
TOPE select (Elementar, Великобритания) и preci-
siON IRMS (Isoprime, Великобритания) (Nemec
et al., 2010; Wacker et al., 2010). Определение изо-
топного состава и графитизация исследуемого
коллагена сделаны из одной навески. Получен-
ные графиты спрессованы в мишени NEC пнев-
матическим прессом (PSP, Ionplus). Измерение
радиоуглеродного возраста проведено в Центре
прикладных изотопных исследований Универси-
тета Джорджии, США (CAIS). Соотношение
14C/13C в графите измерено на 0.5 MeV тандемной
системе ускоритель-масс-спектрометр 1.5SDH-1
Pelletron AMS. Все измерения проведены относи-

Рис. 1. Места находок изученных остатков носорога Мерка: AltR – алтайский носорог, образец F–887; ChR – чондон-
ский носорог, образец F–4160.
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Рис. 2. Нижняя челюсть носорога Мерка с р. Чумыш (Алтай), образец F–887. Вид: А ‒ лингвально, B ‒ буккально, C ‒
сверху. Фото. Масштаб 1 см. Национальный альянс Шидловского “Ледниковый период”.

A

B

C

тельно OXII стандарта, радиоуглеродный возраст
рассчитан с использованием значения периода
полураспада Либби 5568 лет. Даты скорректиро-
ваны для естественного изотопного фракциони-
рования. Калибровка произведена в программе
CALIB 7.1 с использованием калибровочной кри-
вой IntCal13 (Reimer et al., 2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Нижняя челюсть AltR, образец F–887 (рис. 2),

принадлежавшая взрослой особи, имеет хорошую
сохранность, прокрашена неравномерно до тем-
но-бурого, местами черного цвета, включая губ-
чатую ткань кости. Эмаль зубов местами с по-
верхности коричневато-серая. Зубной ряд пол-

ный, передняя часть p2 повреждена. Все зубы
прорезались и затронуты стиранием, m3 начал
стираться недавно. Морфологические признаки
AltR (слабая изогнутость вентральной части,
овальная форма поперечного сечения и постоян-
ная толщина горизонтальной ветви нижнече-
люстной кости; коронки моляров наклонены
вперед; зубы относительно высоты кости круп-
ные; общие размеры кости крупные), зубная
эмаль с поверхности гладкая (Громова, 1932; Bil-
lia, 2008; Kosintsev et al., 2020) указывают на при-
надлежность носорогу Мерка. Размеры приведе-
ны в табл. 2.

Нижняя челюсть AltR сопоставима по длине с
образцами из других регионов России, хотя не-
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сколько крупнее мус-хаяинской (образец 400 с
р. Яна, северная Якутия: табл. 2). Однако неболь-
шое количество образцов пока не позволяет вы-
явить половой диморфизм, индивидуальную и
географическую изменчивость.

14С возраст алтайского носорога
Полученные нами датировки AltR: 43000–

44000 cal BP (табл. 3) на текущий момент являют-
ся самыми молодыми для носорога Мерка с тер-
ритории России.

Микроструктура зуба алтайского носорога и
микроповреждения

Размеры исследованного фрагмента р3 со сто-
роны жевательной поверхности составляют 20.26 ×
× 11.4 мм. Его поверхность отполирована, содер-
жит хорошо различимые слои эмали и дентина
(рис. 3A). Толщина слоя эмали колеблется от 2.9
до 3.1 мм. Внутренний слой эмали толщиной 1.4–
1.5 мм (примерно 70% всей толщины эмали) со-
держит регулярно расположенные эмалевые
призмы шириной 162.9 ± 22.4 (119.7–185.8) мкм и
длиной 1195.5 ± 269.6 (782.8–1616.4) мкм (n = 10)
рис. 3B). Расстояние между призмами 193.1 ± 60.5
(140.4–315.6) мкм (табл. 4). Мы сравнили степень
развития эмалевых призм у двух носорогов Мер-
ка: p3 AltR и ранее изученного нами M2 ChR
(Kirillova et al., 2017, fig. 6). Оказалось, что стати-
стически достоверные различия между длиной и
шириной эмалевых призм у сравниваемых образ-
цов отсутствуют (p > 0.1), но у M2 ChR ширина
промежутков между призмами разная (p < 0.1)
и расположены призмы реже, чем у p3 AltR (табл. 4).
Однако недостаточное количество сравнительно-
го материала не позволяет выявить различия в то-
пографии и размерах эмалевых призм, обуслов-
ленные типом зуба, возрастом особи, а также ха-
рактером питания и условиями обитания зверя.
Такие маркеры могут быть весьма полезными. На
поверхности эмали и дентина встречаются не-
многочисленные, но довольно крупные (76 × 74;
100 × 90 мкм) продолговатые или округлые ямки
с неровными краями (рис. 3B, стрелки).

Размеры фрагмента со сколотой эмалью 32.3 ×
× 10.4 мм, толщина эмали 1.9–2.0 мм (рис. 3C).
Поверхность дентина изрыта многочисленными
продолговатыми и округлыми ямками, самые
крупные из которых достигают 556 × 405 и 657 ×
× 408 мкм (рис. 3D, стрелка).

Пыльцевой спектр из вмещающей породы AltR
и общая реконструкция среды

Пыльца и споры из образца AltR имеют типич-
ную сохранность для аллювиальных отложений:
зерна с тонкой экзиной, слегка окатанной. Мине-
рализованных форм не обнаружено, но имеются
неидентифицируемые скелетированные и дефор-
мированные пыльцевые зерна с нечеткой морфо-
логической структурой. Переотложенных пыль-
цевых зерен и спор не обнаружено.

В спорово-пыльцевом спектре доминируют
травянистые растения (68.2%), среди которых
преобладает полынь (Artemisia sp. 26.6%), розо-
цветные (Rosaceae 11.6%), маревые (Chenopodia-
ceae 9.6%) и злаки (Poaceae 7.2%) (рис. 4, табл. 5).

Суммарное содержание пыльцы разнотравья
(группа Herbetum mixtum) составляет 11%, вклю-
чая Asteraceae, Polygonaceae, Apiaceae, Fabaceae и
пыльцы неопределенной таксономической при-
надлежности (Pollen gen. indet.). Доля деревьев и
кустарников 31.8%, причем преобладают ель (Pi-
cea sp. 14%) и кустарниковые березы (Betula sect.
Nanae 9%). В небольшом количестве есть пыльца
сосен (Pinus s/g Diploxylon и Haploxylon) и берез
(Betula sect. Albae). Споры папоротников Polypo-
diophyta и копрофильных грибов Sordariaceae
единичны, есть один экземпляр зеленой водорос-
ли рода Pediastrum.

Присутствуют ксерофитные (Artemisia sp.,
Chenopodiaceae, Poaceae и др.), бореальные
(Picea sp., Pinus sp., Betula sect. Albae) и аркто-бо-
реальные (Betula sect. Nanae) таксоны. Такое со-
четание характерно для финала межстадиальных
или начала стадиальных интервалов.

По соотношению основных таксонов споро-
во-пыльцевой спектр отражает растительность

Таблица 1. ГенБанк-номера митохондриальных геномов образцов, использованных для молекулярно-филоге-
нетического анализа

Видовое название ГенБанк номер

Суматранский носорог (Dicerorhinus sumatrensis) NC_012684.1
Шерстистый носорог (Coelodonta antiquiatis) NC_012681.1
Белый носорог (Ceratotherium simum) NC_001808.1
Черный носорог (Diceros bicornis) NC_012682.1
Индийский носорог (Rhinoceros unicornis) NC_001779.1
Яванский носорог (Rhinoceros sondaicus) NC_012683.1
Носорог Мерка (Stephanorhinus kirchbergensis), образец F–4160 KX646743.1
Малайский тапир (Tapirus indicus) NC_023838.1
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Таблица 2. Промеры (мм) нижней челюсти носорога Мерка (значения округлены до целых чисел)

1 № признака по: von den Driesch, 1976; 2 № признака по: van der Made, 2010.

Промеры
Алтай, р. Чумыш Шпанский, 2016 Шпанский, Боескоров, 

2018, табл. 3

F–887 Киндал, 
Томская обл. Мус-Хая, № 400 Черный Яр 

(Громова, 1935)

Длина от переднего края альвеолы p2
до заднего края восходящей ветви (№ 51)

495 510 488 478–510

Длина от заднего края альвеолы m3 
до заднего края восходящей ветви (№ 31)

236 221 211 210–250

Длина зубного ряда p2-m3 
(по альвеолам) (№ 71)

280 289 266 255–283

Длина ряда p2-4 (по альвеолам) (№ 91) 119 116 108 108–118

Длина ряда m1-3 (по альвеолам) (№ 81) 159 171 158 151–163

Высота между m1 и m2 (№ 62) 103 108 111

Высота позади m3 max (№ 82) 115 115 123 121–129

Толщина горизонтальной ветви 
под m3 (№ 362)

72 66 63 62–77

Ширина заднего края углового отдела 75 (54) 66 68–72
Ширина и поперечник суставной 
фасетки pr. condilaris (№142 и 212)

122/30 124/32 118/28 112–134

Высота восходящей ветви до верхнего 
края pr. condylaris (№ 152)

247 ~270 282 260–290

Промеры зубов
Длина/ширина p2 –/21 29/21
Длина/ширина p3 38/30 40/30 34/27
Длина/ширина p4 42/32 44/35 44/32 41/33
Длина/ширина m1 50/37 54/38 48/37 45/33
Длина/ширина m2 57/36 58/36 52/38 52–53/35–40
Длина/ширина m3 53/35 60/36 55/36 59–62/35–40

Таблица 3. Результаты радиоуглеродного датирования образца F–887 (AltR)

№ Лабораторный номер Ткань 14C, BP (1σ) δ13С, ‰ δ15N, ‰ cal BPi

1 IGANAMS6919 Дентин 40350 ± 150 20.51 6.00 68.3 (1 sigma) cal BP 43696–44166 1.000
95.4 (2 sigma) cal BP 43478–44372 1.000
Median Probability: 43931

2 IGANAMS7224 Кость 40230 ± 180 20.49 6.53 68.3 (1 sigma) cal BP 43555–44060 1.000
95.4 (2 sigma) cal BP 43345–44298 1.000
Median Probability: 43813

открытых ландшафтов с лесными участками на
плакоре и/или в пойме реки. Марево–полынные
группировки чередовались с разнотравно–злако-
выми сообществами; локальные лесные сообще-
ства формировала ель с участием древесных бе-
рез. Судя по незначительной доле сосен и древес-
ных берез, имел место дальний занос их пыльцы.

Филогения

Обогащение ДНК библиотеки митохондри-
альными пробами позволило собрать полный ми-
тогеном AltR со средним покрытием 49.86x. Фи-
логенетический анализ полных митохондриаль-
ных геномов вымерших и ныне существующих
носорогов поместил геном AltR вместе с ранее
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опубликованным митохондриальным геномом
чондонского носорога Мерка; таксономическая
принадлежность, выявленная генетически, не
противоречит идентификации нижней челюсти
по морфологическим признакам. Оба образца яв-
ляются сестринскими генетическими линиями,
принадлежащими Stephanorhinus kirchbergensis (рис. 5,
табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

В последние годы исследования вымерших но-
сорогов в России изменяют сложившиеся пред-

ставления об их распространении и времени су-
ществования. Например, Elasmotherium sibiricum
J. Fischer 1809 дожил, как оказалось, до позднего,
а не до среднего плейстоцена (Kosintsev et al.,
2019). Носорог Мерка обитал вплоть до побере-
жья арктических морей, что сдвинуло северную
границу его реконструированного ареала на не-
сколько сотен километров к северу (Kirillova et al.,
2016; Шпанский, Боескоров, 2018), а безрогий но-
сорог хилотерий (Chilotherium) населял не только
территории южной Европы, центральной и во-
сточной Азии, но и южную часть Русской равни-
ны (Titov, Tesakov, 2013). Сопряженные методы

Рис. 3. Микроструктура и микроповреждения эмали на двух фрагментах p3, образец F−887. A, B – жевательная поверх-
ность со слоем эмали с хорошо различимыми эмалевыми призмами и редкими ямками (указаны стрелками). C, D –
боковая поверхность со сколотой эмалью, с хорошо различимым слоем дентина с многочисленными ямками (стрел-
ка). Микрофото.

10 мм

10 мм

0.1 мм 1 мм

1 мм

A

B

D

C

Таблица 4. Промеры (M ± m (limits), n = 10, мкм) эмалевых элементов на зубах Stephanorhinus kirchbergensis: на р3
алтайского носорога (AltR, образец F–887) и на M2 чондонского носорога (ChR, образец F–4160)

Примечания. L – длина эмалевой призмы, W – ширина эмалевой призмы, D – расстояние между эмалевыми призмами. n –
число промеров.
* различия статистически достоверны.

Образец L W D*

AltR, F–887, p3 1195.5 ± 269.6
(782.8–1616.4)

162.9 ± 22.4
(119.7–196.1)

193.1 ± 60.5
(140.4–315.6)

ChR, F–4160, M2 1122.5 ± 99.1
(926.9–1244.5)

150.8 ± 27.8
(102.9–191.7)

132.1 ± 15.7
(102.9–158.4)
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Рис. 4. Спорово-пыльцевой спектр из грунта, заполнявшего полость нижней челюсти AltR, образец F–887: 1 – травя-
нистые растения, 2 – древесные растения.
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Рис. 5. Филогения вымерших и ныне живущих представителей семейства Rhinocerotidae, основанная на молекуляр-
ном анализе их полных митохондриальных геномов. Цифры – значения поддержки в узлах дерева, полученные с по-
мощью анализа максимального правдоподобия и 500 бутсреп-реплик. Масштаб обозначает генетическую дистанцию
между последовательностями.
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Таблица 5. Состав и доля пыльцы и спор в грунте из образца F–887 (AltR)

Палинотаксоны Число %

Сумма пыльцы деревьев и кустарников 159 31.8
Picea 70 14.0
Pinus s/g Haploхylon 23 4.6
Pinus s/g Diploxylon 7 1.4
Betula sect. Albae 14 2.8
Betula sect. Nanae 45 9.0
Сумма пыльцы кустарничков и трав 341 68.2
Cyperaceae 11 2.2
Poaceae 36 7.2
Chenopodiaceae 48 9.6
Artemisia 133 26.6
Rosaceae 58 11.6
Asteraceae 9 1.8
Polygonaceae 7 1.4
Apiaceae 5 1.0
Fabceae 5 1.0
Pollen gen. indet. 29 5.8
Сумма пыльцы 500 100.0
Polypodiophyta 3 0.6
Sordariaceae 18 3.6
Pediastrum 1 0.2

исследования позволили получить бόльшую ин-
формацию о распространении и среде обитания
этих редких ископаемых носорогов.

Природная среда во время существования ал-
тайского носорога

Обе АМС-даты для AltR соответствуют кар-
гинскому интерстадиалу, МИС 3, позднего плей-
стоцена Западной Сибири (Унифицированная
региональная стратиграфическая схема…, 2000).
Палеоэкологические данные для этого периода
свидетельствуют о мозаичности растительности и
климата юга Сибири как на протяжении всего
времени МИС 3, так и в пределах других времен-
ны́х интервалов позднего плейстоцена (Зыкин
и др., 2003; Лаухин и др., 2006 и др.), вплоть до со-
временности (Chytrý et al., 2019). Это было обу-
словлено локальными географическими особен-
ностями. Согласно ранее опубликованным пали-
нологическим данным, в МИС 3 большую часть
региона занимала лесная растительность, пре-
имущественно таежные леса с преобладанием
ели, ареал которых был смещен южнее современ-
ных лесов на 5° (Лаухин и др., 2006, 2015).

На Алтае спорово-пыльцевые спектры из от-
ложений в интервале 44–34 тыс. 14С лет характе-
ризуют леса со значительной примесью широко-
лиственных пород: граба, вяза, липы, лещины

и др. (Лаухин и др., 2015). Изучение серии разре-
зов позднеплейстоценовых отложений в долине
верхнего течения р. Оби и ее притоков в пределах
Предалтайской равнины (Архипов, Вотах, 1973;
Панычев, 1979) выявило различия в содержании
пыльцы ведущих таксонов древесной и травяни-
стой групп, что отражает изменения в соотноше-
нии лесной и луговой растительности как в от-
дельные хронологические интервалы каргинско-
го интерстадиала (40–24 тыс. 14С лет), так и для
последующего сартанского стадиала (24–10.3 тыс.
14С лет) (табл. 6).

Спорово-пыльцевые спектры из отложений
возрастом 35–40 тыс. лет, соответствующие вре-
мени обитания AltR, показывают преобладание
пыльцы древесных растений (50–80%): Picea sp.
(доминант), Pinus sylvestris L., P. sibirica (Loud.)
Mayr, Salix sp. и Betula sp., при участии трав (Cy-
peraceae, Poaceae, Chenopodiaceae, Brassicaceae
и др.). Подобные сообщества, вероятно, форми-
ровались в условиях достаточно влажного, уме-
ренно прохладного климата при господстве лес-
ной растительности (Панычев, 1979). Получен-
ный же нами данные характеризует, скорее всего,
растительные сообщества холодного этапа внут-
ри каргинского интерстадиала, когда сохраня-
лись лишь локальные лесные сообщества среди
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кустарниковых зарослей и ксерофитной расти-
тельности.

Диета алтайского и чондонского носорогов
Нами обнаружены следующие особенности

микроповреждений эмали жевательной поверх-
ности зуба AltR:

1) Отсутствие толстых бороздок и тонких хао-
тично расположенных царапин, которые обычно
встречаются на зубах копытных.

2) Немногочисленность ямок на эмали и их
обилие на поверхности дентина.

3) Продолговатая конфигурация и крупные
размеры ямок.

Скорее всего, в последние несколько недель
перед гибелью AltR питался веточным кормом.

Изотопные данные (азот, углерод) (табл. 3)
близки к данным, полученным по шерстистым
носорогам Якутии (Bocherens, 2015). Это не про-
тиворечит нашим данным, с учетом вынужденно-
го разнообразия диеты даже у “специализиро-
ванных” ископаемых носорогов (Asperen, Kahlke,
2015).

О геологическом возрасте чондонского носорога
Время существования ChR первоначально бы-

ло определено с учетом двух маркеров: запредель-
ности радиоуглеродной датировки, с одной
стороны, и геологического возраста отложений,

“обычно насыщенных остатками млекопитаю-
щих в регионе” (Ломаченков, 1956), с другой
(Kirillova et al., 2017). Этот “вычисленный” диапа-
зон, вероятно, ошибочен, что было отмечено
позже Шпанским (Шпанский, Боескоров, 2018) –
одним из авторов публикации по носорогу Мерка.
Однако с предложенным в этой публикации гео-
логическим возрастом мы не можем согласиться
по следующим причинам:

1) время существования носорога Мерка в
Якутии обозначено средним плейстоценом, но
без подтверждения другими методами: “По наше-
му мнению, все находки на территории Якутии …
можно отнести к первой половине среднего
неоплейстоцена (МИС 11–9), экологически наи-
более благоприятному времени существования
этого специализированного животного“ (Шпан-
ский, Боескоров, 2018, с. 108)”.

Наибольшее экологическое благоприятство-
вание не всегда является показателем для процве-
тания какого-либо вида, а отсутствие оного не
всегда признак неподходящих условий. Важно
учитывать пластичность и умение приспособить-
ся к разным типам питания даже у таких специа-
лизированных к веточному корму “лесных” носо-
рогов Мерка и к травянистому корму “степного”
Coelodonta antiquitatis. Изучение микроповрежде-
ний на эмали жевательной поверхности зубов по-

Таблица 6. Соотношение ведущих палинотаксонов в спорово-пыльцевых спектрах из отложений верхнего
плейстоцена р. Оби и ее притоков в пределах Предалтайской равнины

Примечания. Спорово-пыльцевой спектр: 1 – из суглинков разреза отложений I надпойменной террасы р. Сузун, возраст
10 950 ± 150 14С лет (СОАН-54); 2 –из глин разреза террасы р. Бия у с. Турочак, 13750 ± 70 14С лет (СОАН-576); 3 – из разреза
отложений Красный Яр, р. Обь, 30 870 ± 300 14С лет (СОАН-1457); 4 – из суглинков разреза р. Обь у с. Каргополово,
32 275 ± 420 14С лет (СОАН-1254), 32400 ± 2000 14С лет (СОАН-23) и 33450 ± 550 14С лет (СОАН-744); 5 – из отложений
разреза р. Большая Речка, 35 980 ± 720 14С лет (СОАН-436) и 37340 ± 660 14С лет (СОАН-1258); 6 – из синих глин разреза
у с. Кытманово, возраст 24240 ± 2700 14С лет (СОАН-31); 7 – образец F–887.

Таксоны

Архипов, Вотах, 1973; Панычев, 1979
Наши данные

р. Обь р. Чумыш

1 2 3 4 5 6 7

Пыльца деревьев (АР) 15 88 15 80 60 <5 32
Пыльца трав (NAP) 75 10.5 80 15 40 90 68
Picea 18 2.8 15 100 30 50 44
Pinus sylvesrtis <5 6.1 40 – 60 20 4.4
Pinus sibirica <5 42 20 – <5 20 14.5
Betula sect. Albae 75 5.4 10 – <5 10 8.8
Betula sect. Nanae <5 – <5 – – – 28.3
Ephedra <5 – – – – <5 –
Artemisia 25 – 10 <5 – 60 39
Chenopodiaceae 25 <5 20 <5 – 20 14.1
Poaceae 30 <5 30 <5 <5 <5 10.6
Cyperaceae – <5 <5 <5 30 <5 3.2
Herbetum mixtum 15 <5 25 <5 10 17 31.1
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казало, что питание носорога Мерка могло быть
как лиственно-веточным, так и травяным, в зави-
симости, очевидно, от сезона, ландшафтов и дру-
гих факторов (Asperen, Kahlke, 2015), т.е. эти
носороги потребляли то, что было в наличии.
Пастбища ChR включали луга с травяно-разно-
травными, моховыми сообществами и листвен-
ничные леса, возможно, разреженные (Kirillova
et al., 2017). Растительный покров тундры гетеро-
генен, что связано с микрорельефом, наличием
многолетнемерзлых пород и связанных с ними
криогенных процессов в активном слое почвы.
Но даже в экстремальных условиях, при разре-
женном растительном покрове, по берегам озер и
рек встречаются более продуктивные травяни-
стые и кустарничковые интразональные ассоциа-
ции. Логично предположить, что носорог Мерка,
как и современные виды, кормился в наиболее
богатых кормом местах в долинах рек и вблизи
водоемов.

2) Верхний маркер времени существования
ChR (запредельная 14С-дата) отсекает период
времени моложе 45 тыс. лет. Запредельная дата
подразумевает любой возраст старше этого. Од-
нако есть еще общие геологические и палеобота-
нические данные. Рубеж в 70 тыс. лет мы здесь пе-
ресматриваем, следуя принятой парадигме, что
носорог Мерка жил в (относительно более теп-
лые) межледниковые периоды и тяготел к лесным
ландшафтам (чему не противоречат остатки вет-
вей лиственницы в зубных полостях ChR). Од-
нако такие условия были не только в среднем
плейстоцене. Подробная палинологическая ха-
рактеристика отложений позднеплейстоценового
(казанцевского) межледниковья Ойогосского
Яра, в проливе Дмитрия Лаптева (Andreev et al.,
2011), позволила реконструировать превышение
температуры июля над современной на 9–10°С
(Kienast et al., 2011). В соседнем регионе, на побе-
режье Восточно-Сибирского моря, реконструи-
рованная температура по палеоботаническим и
изотопным данным в это время была выше совре-
менной по меньшей мере на 8°С (Kirillova et al.,
2020).

Таким образом, “приемлемые” по температу-
ре условия для ChR были не только в среднем
плейстоцене; относительно теплолюбивая расти-
тельность существовала на крайнем севере Яку-
тии в казанцевское межледниковье, МИС 5е. Со-
ответственно, нельзя исключить поздний плей-
стоцен как время существования носорога Мерка
в районе р. Чондон.

3) “В течение молотковского времени (МИС 3)
на этой территории были распространены тунд-
ровые ландшафты, которые были непригодны
для обитания S. kirchbergensis” (Шпанский, Бое-
скоров, 2018, cтр. 108). Стадия МИС 3 верхнего
плейстоцена, имеющая региональные названия

каргинский (молотковский) горизонт, в Сиби-
ри в наиболее полных разрезах стратиграфически
имеет пятичленное строение. По палинологиче-
ским данным, в это время три потепления пере-
межались двумя похолоданиями, из которых
последнее потепление было самым слабым, а вто-
рое похолодание – самым интенсивным. Следы
климата, близкого к современному или более
мягкого, даже в северных разрезах каргинского
горизонта, особенно для раннекаргинского вре-
мени, отмечены многими исследователями (Ги-
терман, 1985; Волкова, 2001; Schirrmeister et al.,
2002; Lozhkin, Anderson, 2011; Andreev et al., 2011).
Неоднократные изменения климата в течение
МИС 3, как в сторону похолодания, так и в сторо-
ну потепления, подтверждают в т.ч. и палеопедо-
логические исследования (Губин, Занина, 2013,
2014). Кроме того, ландшафты плейстоцена отли-
чала мозаичность, локально сохранившаяся в со-
временных как высокоширотных ландшафтах,
так и в условиях горных стран (Chytrý et al., 2019).
Тундровая, лесотундровая и лесная раститель-
ность могли сочетаться в пределах одного геогра-
фического пояса, занимая разные участки водо-
разделов и долин. В каргинское (и не только) вре-
мя природные события имели свои локальные
особенности (Лаухин и др., 2012, 2015). Таким об-
разом, чисто формально, каргинский межстади-
ал, температурные условия которого были близки
современным, нельзя отвергать как теоретически
возможное время для обитания носорога Мерка в
регионе, и находка его остатков этого времени не
удивит.

4) Условия существования ChR восстановле-
ны по растительным остаткам, но вывод о том,
что подобная “растительность для этой широты
была характерна в начале среднего неоплейстоце-
на (МИС 9–11)” (Шпанский, Боескоров, 2018,
cтр. 108), нам представляется декларативным, по-
скольку убедительные палеоботанические и дру-
гие доказательства цитируемыми авторами не
приведены. Растительный покров начала средне-
го плейстоцена представлял собой лиственнич-
но-березовую лесотундру (редколесья). Значи-
тельные площади были заняты озерами и болота-
ми, на что указывают находки многочисленных
остатков водных растений. В течение второй фа-
зы в условиях сурового резко континентального
климата распространялись тундровые группи-
ровки с господством злаков и полыней. Начало
фазы МИС 3 многими исследователями призна-
ется теплым, с лиственнично-березовыми лесами
типа северной редкостойной тайги с кустарнико-
вой березой, ольховником, кедровым стлаником,
широким развитием болотных сфагновых и зеле-
ных мхов (Гитерман, 1985). В целом, в теплые пе-
риоды среднего и позднего плейстоцена расти-
тельность была довольно схожей.
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5) Наконец, “специализированный на поеда-
нии веточного корма” лесной носорог Мерка не
является показателем исключительно лесных
ландшафтов, он был “смешанным” едоком, см.
выше (Asperen, Kahlke, 2015). Следует также отме-
тить, что лиственница, остатки веток которой об-
наружены в полостях зубов ChR, в настоящее
время доходит до оз. Оротко, расположенного се-
вернее среднего течения реки Чондон (Ломачен-
ков, 1956), а также до устьев рек Индигирки, Яны
и Колымы (Поздняков, 1975).

Конечно, наиболее надежно было бы опреде-
лить время существования ChR (и любых других
запредельных по 14С образцов) по инситным на-
ходкам из достоверно датированных отложений.
Однако такая возможность предоставляется дале-
ко не всегда.

Филогенетическая позиция
Реконструированные филогении указывают

шерстистого носорога (Coelodonta antiquitatis Blu-
menbach 1799) сестринской группой носорогу
Мерка, а ближайший ныне живущий родствен-
ник этой группы – суматранский носорог (Dicer-
orhinus sumatrensis Fischer 1814). Полученные дан-
ные по AltR согласуются с ранее реконструиро-
ванной филогенией этой группы (Kirillova et al.,
2017).

ВЫВОДЫ
Проведенное нами исследование позволило

дополнить информацию о времени и среде обита-
ния носорога Мерка в России. Находка AltR воз-
растом около 40 тыс. лет с р. Чумыш “продлевает”
время существования вида, на данный момент со-
относимое с казанцевским межледниковьем,
МИС 5 (Шпанский, 2017), до конца позднего
плейстоцена – МИС 3, и это наиболее поздняя на
сегодняшний день находка для территории Рос-
сии. Согласно ранее опубликованным палиноло-
гическим данным, 40 тыс. лет назад здесь была
широко распространена лесная растительность:
ель с участием березы и кустарников; луговые фи-
тоценозы формировали ксерофитные и мезофит-
ные травы (Архипов, Вотах, 1973; Панычев, 1979).
Полученные нами данные спорово-пыльцевые
спектры характеризуют ограниченные лесные со-
общества среди кустарниковых зарослей и ксеро-
фитной растительности и отражают либо локаль-
ные ландшафтные особенности, либо сообщества
холодного этапа внутри каргинского интерстади-
ала. Судя по микроповреждениям эмали зубов,
основным кормом AltR были ветви деревьев и ку-
стов.

Вполне вероятно, что ChR, обитавший в усло-
виях открытых лиственничных лесов и травяных
пастбищ и “продвинувший” северную границу
ареала носорога Мерка далеко за Северный По-

лярный Круг, расширяет и временные рамки
обитания на Северо-Востоке России до позднего
плейстоцена (по меньшей мере, до МИС 5е, или
даже позже). Дальнейшие исследования позволят
внести ясность в вопросы существования и выми-
рания загадочного носорога Мерка.
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Merck’s rhino (Stephanorhinus kirchbergensis (Jäger 1839)), one of the extinct members of the Pleistocene
megafauna, is scarce in Russia’s geological record. According to the previous research paradigm, that large
rhinoceros inhabited forest environments during interglacials, consumed mostly branch- and leaf-containing
food, and went extinct across most of its range during the Middle Pleistocene, still persisting in southern Si-
beria until the Late Pleistocene. No direct evidence of this species associated with Late Pleistocene deposits
and based on 14C dating has hitherto been obtained in Russia. Our studies on the mandible of Merck’s rhino
from the South of western Siberia confirm that the species was present in the Altai region until the second half
of the Late Pleistocene (MIS3), but much later than previously thought, until about 40000 years before pres-
ent. Tooth enamel microwear shows that this rhino ate branches and leaves of various trees and shrubs. Mer-
ck’s rhino from the Chondon River (North of the Indigirka-Kolyma Lowlands) inhabited open larch forests
and grassland landscapes. Considering the habitats, this species had a chance to survive there at least until the
beginning of the Late Pleistocene (MIS5e), that is, their time lasted longer than previously thought. A phy-
logenetic analysis of complete mitochondrial genomes of extinct and extant rhinoceroses confirms the taxo-
nomic morphological identification of the Altai and Chondon rhinos.

Keywords: Merck’s rhinoceros, age, environment, Altais, northeastern Russia, ancient DNA
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СОПОСТАВЛЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 
КОМАНДОРСКИХ ПЕСЦОВ (VULPES LAGOPUS SEMENOVI, VULPES 
LAGOPUS BERINGENSIS) С МЕЖВИДОВЫМ УРОВНЕМ РАЗЛИЧИЙ
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Песцы (Vulpes lagopus), населяющие Командорские острова – о-в Медный и о-в Беринга, хорошо
отличаются от материковых песцов по размеру и форме черепа. Несмотря на подробную изучен-
ность этих различий, их уровень относительно изменчивости между близкими видами семейства
Canidae оставался не ясен до настоящего исследования. Мы сопоставили уровень краниологиче-
ских различий между командорскими и материковыми песцами с краниологическими различиями:
1) между серой лисицей (Urocyon cinereoargenteus) и островной лисицей (U. littoralis); 2) в комплексе
близких видов песец – американский корсак (V. velox) – американская лисица (V. macrotis). Резуль-
таты анализа изменчивости черепа морфометрическими методами показали, что различия между
командорскими и материковыми песцами по степени своей выраженности соответствуют межви-
довому уровню изменчивости для близких видов лисиц и лисоподобных хищников в семействе Ca-
nidae. При этом различия между изученными видами и островными популяциями разнонаправлены
и не носят характера выраженного тренда. Наши морфологические данные свидетельствуют в поль-
зу правомерности выделения командорских песцов в отдельный вид V. beringensis Merriam 1902 с
двумя подвидами V. b. semenovi Ognev 1931 (о-в Медный) и V. b. beringensis Merriam 1902 (о-в Беринга).
Результаты данной работы показывают, что командорские песцы являются уникальной частью био-
логического разнообразия России и нуждаются в строгой охране.

Ключевые слова: Командорские острова, островная изоляция, песец, островная лисица, череп, Vulpes,
Urocyon
DOI: 10.31857/S004451342105010X

Островные популяции песцов Командор-
ских о-вов, населяющие о-в Медный (Vulpes lago-
pus semenovi Ognev 1931) и о-в Беринга (V. l. berin-
gensis Merriam 1902), хорошо отличаются от мате-
риковых песцов (V. l. lagopus L. 1758)
особенностями морфологии (Цалкин, 1944; За-
гребельный, Пузаченко, 2006; Пузаченко, Загре-
бельный, 2008; Нанова, 2008, 2009, 2010; Daitch,
Guralnick, 2007; Nanova, Prôa, 2017; Nanova et al.,
2017; Martin-Serra et al., 2019; Gimranov, in press) и
поведения (Загребельный, 2000; Goltsman et al.,
2005), а также дистанцированы генетически (Gef-
fen et al., 2007). Морфологические различия столь
велики, что командорские песцы были выделены
Огневым (1931) в отдельный вид Alopex beringensis
Merriam 1902 c двумя подвидами c каждого остро-
ва соответственно. Позже командорские песцы
стали рассматриваться как конспецифики мате-

риковых песцов (Гептнер, Наумов, 1967). В неко-
торых случаях две популяции командорских пес-
цов рассматривают как единый подвид (напри-
мер, Wozencraft, 2005; Sillero-Zubiri, 2009), что
неверно, т.к. генетические (Geffen et al., 2007) и
морфологические (Martin-Serra et al., 2019) разли-
чия между песцами о-в Медный и о-в Беринга ве-
лики. Кроме того, каждая из этих изолированных
популяций обладает своей уникальной историей
(Рязанов, 2002; Goltsman et al., 1996; Shienok et al.,
2017; Prôa, Nanova, 2020).

Несмотря на подробную изученность особен-
ностей морфологии черепа песцов Командорских
о-вов, уровень их различий с материковыми пес-
цами никогда не сопоставлялся с уровнем морфо-
логической изменчивости островных видов и
межвидовой изменчивости вообще в семействе
Canidae. Во многом это связано с труднодоступ-

УДК 599.742.21-22:591.431.4
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ностью коллекций, т.к. виды, необходимые для
такого рода сравнения, населяют североамери-
канский континент.

Для получения сравнительной оценки уров-
ня морфологической дифференциации песцов
о-в Медный и о-в Беринга от материковых пес-
цов мы сопоставили уровень различий между ост-
ровными и материковыми песцами с аналогич-
ными параметрами у следующих групп:

1) Род Urocyon, или серые лисицы, является ба-
зальной ветвью семейства Canidae (Geffen et al.,
1992; Wayne et al., 1997; Bardeleben et al., 2005). Род
включает два вида лисоподобных хищников: ма-
териковый вид – серая лисица (Urocyon cinereoar-
genteus Schreber 1775) и островной вид – островная
лисица (U. littoralis Baird 1858). Серая лисица яв-
ляется прямым предком островной лисицы, ко-
торая заселила острова Чаннел у побережья Ка-
лифорнии 10 400–16000 лет назад (Wayne et al.,
1991) в результате единократного акта переселе-
ния с материка (George, Wayne, 1991). В настоя-
щий момент островная лисица населяет 6 остро-
вов из 8. На каждом острове выделяют отдельный
подвид: о-в Сан-Мигель – U. l. littoralis Baird 1858;
о-в Санта-Круз – U. l. santacruzae Merriam 1903;
о-в Санта-Роза – U. l. santarosae Merriam 1903,
о-в Сан-Клементин – U. l. clementae Merriam
1903; о-в Сан-Николас – U. l. dickeyi Grinnel et
Linsdale 1930; о-в Санта-Каталина – U. l. catalinae
Merriam 1903. Подробно генетические, хромо-
сомные и краниометрические различия островной
и серой лисиц исследованы Wayne et al. (1991).

Условия изоляции островных лисиц рода Uro-
cyon во многом сходны с таковыми для командор-
ских песцов. И островные лисицы, и командор-
ские песцы полностью изолированы в течение
сходного времени – с конца Плейстоцена –
на небольших островах. Площади (км2) островов,
населенных лисицами, следующие: острова Чан-
нел – о-в Сан-Мигель 38, о-в Санта-Круз 250,
о-в Санта-Роза 215, о-в Сан-Клементин 147,
о-в Сан-Николас 58, о-в Санта-Каталина 194,
Командорские острова – о-в Медный 186, о-в Бе-
ринга 1667. Кроме того, песцы и серые лисицы –
животные одного размерного класса. Средний
вес материкового песца 3.0–45 кг, а длина тела от
кончика носа до основания хвоста 50–65 см (Au-
det et al., 2002), средний вес серой лисицы 3–5 кг,
а длина тела 54–66 см (Fritzell, Haroldson, 1982;
Sillero-Zubiri, 2009).

Тем не менее, командорские песцы крупнее
материковых песцов, а островные лисицы мельче
серых лисиц. При этом изменение размеров тела
у лисиц выражено сильнее по сравнению с песца-
ми. Вес командорских песцов в среднем состав-
ляет 4.0–8.8 кг, а длина тела 60–73 см. Средний
вес островных лисиц составляет 1.4–2.5 кг, длина

тела 45.6–63.4 см (Moore, Collins, 1995; Sillero-
Zubiri, 2009).

Представляет интерес сопоставление уровня
морфологической дифференциации командор-
ских песцов и островных лисиц от их материко-
вых предков, сформировавшейся в сходных эво-
люционных условиях у животных одного размер-
ного класса и принадлежащих одному семейству
Canidae.

2) Близкие виды рода Vulpes: песец (V. l. lagopus L.
1758), американский корсак (V. velox Say 1823) и
американская лисица (V. macrotis Merriam 1888).
Согласно генетическим данным, песец, амери-
канский корсак и американская лисица – очень
близкие виды (Geffen et al., 1992; Mercure et al.,
1993; Bardeleben et al., 2005). Согласно генетиче-
ским (Geffen et al., 1992; Mercure et al., 1993) и па-
леонтологическим (Kurten, Anderson, 1980) дан-
ным первым около 500 тыс. лет назад от общего
предка отделился американский корсак, затем
400–500 тыс. лет назад – песец (Kurten, Anderson,
1980; Savage, Russell,1983). Самый молодой вид –
американская лисица – появился около 200 тыс.
лет назад (Kurten, Anderson, 1980) и имеет самые
выраженные приспособления к аридным услови-
ям. Ранее американского корсака и американ-
скую лисицу рассматривали как подвиды одного
вида (Packard, Bowers, 1970; Rohwer, Kilgore, 1973;
Dragoo et al., 1990). Позже, на основании генети-
ческих и морфологических различий их выделили
в два разных вида, разделенных Скалистыми Го-
рами (Mercure et al., 1993). В местах соприкосно-
вения эти виды гибридизируют между собой
(Rohwer, Kilgore, 1973). Ареал современного песца
не соприкасается с ареалами американского кор-
сака и американской лисицы. Все имеющиеся
данные говорят о том, что песец, американский
корсак и американская лисица – очень близкие
виды. При этом песец сформировал комплекс
адаптаций к условиям Арктики (Audet et al.,
2002), американская лисица – к пустынному кли-
мату (McGrew, 1979). Американский корсак насе-
ляет степные и луговые участки (Egoscue, 1979)
Северной Америки.

Материковый песец, американский корсак и
американская лисица принадлежат к одному раз-
мерному классу. Вес американского корсака в
среднем составляет 1.6–2.5 кг (Egoscue, 1979; Sil-
lero-Zubiri, 2009), а длина тела – 47.5–54.5 см, вес
американской лисицы – 1.6–2.7 кг, а длина тела –
45.5–53.5 см (McGrew, 1979; Sillero-Zubiri, 2009).

Представляет несомненный интерес сопостав-
ление степени морфологической дифференциа-
ции изолированных командорских песцов от ма-
териковых песцов и в комплексе трех близких ма-
териковых видов V. lagopus–V. velox–V. macrotis.

Целью данного исследования было опреде-
лить, как уровень морфологической дифферен-
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циации песцов Командорских о-вов от материко-
вых песцов соотносится с уровнем межвидовой
дифференциации лисиц и лисоподобных форм
семейства Canidae.

Для этого мы решали следующие задачи:
1) Сопоставить уровень морфологических раз-

личий командорских и материковых песцов с
уровнем морфологических различий серой (U. ci-
nereoargenteus) и островной лисиц (U. littoralis).

2) Сопоставить уровень морфологических раз-
личий командорских и материковых песцов с
уровнем различий в комплексе близких видов пе-
сец (V. lagopus) – американский корсак (V. velox) –
американская лисица (V. macrotis).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использован 21 промер черепа (рис. 1):
кондилобазальная длина черепа (CBL), длина ли-
цевой части (FL), длина мозговой камеры (BL),
длина верхнего зубного ряда с клыком (TOOL),
длина верхнего ряда малых премоляров (PRML),
длина верхнего ряда моляров с хищным зубом
(MOLL), длина носовых костей (NASL), длина
рострума – расстояние до подглазничного отвер-
стия (ROSTL), скуловая ширина (ZYGW), шири-
на мозговой коробки (BRCW), расстояние между
заглазничными отростками (SORW), ширина ро-
струма на уровне клыков (ROW), мастоидная ши-
рина (MASTW), расстояние между слуховыми ба-
рабанами (BULLW), расстояние между мыщелка-
ми (CONDW), длина слухового барабана (BULL),
высота мозговой коробки в основании саггиталь-
ного гребня (без слухового барабана) (BRCH),
высота черепа в области глазниц (FAH), высота
скуловой дуги (ZYGH), высота рострума на уров-
не второго предкоренного зуба (ROH), заглаз-
ничная ширина (PORW). Черепа измеряли элек-
тронным штангенциркулем Sylvac. Измеряли
только черепа взрослых животных. Возраст опре-
деляли, основываясь на степени стертости зубов
и облитерации швов (Цалкин, 1944; Загребель-
ный, 2000). Пол животных принимали по этике-
точным данным.

В работе использовали следующие выборки.
Песцы (V. lagopus): материковая часть Евразии –
118 экз. (60 самцов, 58 самок), о. Медный – 40 экз.
(20 самцов, 20 самок); о. Беринга – 40 экз.
(20 самцов, 20 самок). Материковая выборка пес-
ца включает экземпляры с Чукотки (39 экз.), Ар-
хангельской обл. (39 экз.) и окрестностей о. Дик-
сона (40). Эти локалитеты были объединены в
один, т.к. ранее было показано, что между ними
нет достоверных краниологических различий
(Нанова, 2009) и все материковые песцы пред-
ставляют собой единую популяцию (Dalen et al.,
2005).

Серая лисица (U. cinereoargenteus): 13 экз.
(7 самцов, 5 самок, 1 пол неизвестен), собранные
в штатах США Калифорния (11 экз.) и Орегон
(2 экз.). Серые лисицы из этих локалитетов опи-
саны как единый подвид U. c. townsendi Merriam,
1899 и являются ближайшими родственниками
островных лисиц (Wayne et al., 1991).

Островная лисица (U. littoralis): о-в Санта-Ка-
талина, подвид U. l. catalinae – 3 экз. (2 самца,
1 самка); о-в Сан-Клемент, подвид U. l. clementae –
4 экз. (4 самки); о-в Сан-Николас, подвид U. l. dick-
eyi – 8 экз. (2 самца, 6 самок). Островных лисиц с
каждого острова рассматривали как самостоя-
тельную выборку.

Ранее с помощью краниометрических иссле-
дований было показано, что половые различия
черепа у песцов (Нанова, 2009, 2010), серой лиси-
цы и островной лисицы (Collins, 1982) сводятся к
размерным (самцы немного больше самок), при
этом вариабельность самцов и самок одинакова.
В задачи данной работы не входил анализ поло-
вых различий, поэтому при анализе данных мы по
возможности объединяли самцов и самок.

Американский корсак (V. velox): 7 экз. (6 сам-
цов, 1 самка), собранных в штате Колорадо, США
(3 экз.), Монтана, США (2 экз.), Южная Дакота
(1 экз.), провинции Альберта, Канада (1 экз.).
Внутри вида V. velox существует клинальная раз-
мерная изменчивость с севера на юг, и некоторые
исследователи предлагают выделять два подвида
(V. v. velox Say 1823 и V. v. hebes Merriam 1902;
Stromberg, Boyce, 1986), хотя четкой границы
между ними нет. В более поздней работе на осно-
ве краниологических и генетических данных
обосновывается объединение этих форм в одну
V. v. velox (Dragoo et al., 1990). Все экземпляры мы
объединили в единую выборку.

Американская лисица (V. macrotis): 13 экз.
(6 самцов, 7 самок), собранных в штатах США –
Юта (4 экз.), Невада (2 экз.), Калифорния (3 экз.),
Баия Калифорния (4 экз.). Для V. macrotis предла-
гают выделять два подвида – более крупный
V. m. mutica Merriam 1902, населяющий север Ка-
лифорнии, и V. m. macrotis Merriam 1888, населяю-
щий остальной ареал (Waithman, Roest, 1977).
Предполагается, что различия между ними обу-
словлены локальными особенностями климата.
Эти две формы Dragoo et al. (1990) предложили
объединить в одну на основе краниологических и
генетических данных. Черепа V. macrotis из разных
локалитетов мы объединили в одну выборку.

Значимые половые различия черепа у V. velox и
V. macrotis отсутствуют (Rohwer, Kilgore, 1973;
Waithman, Roest, 1977; Stromberg, Boyce, 1986),
поэтому самцы и самки исследовались в совокуп-
ности.

Исследованные черепа хранятся в коллекциях
Зоологического музея МГУ, Москва; Зоологиче-
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ского института РАН, Санкт-Петербург, и Смит-
соновского музея Естественной Истории, Ва-
шингтон.

В качестве переменной, характеризующей раз-
мер животного, мы выбрали кондилобазальную
длину черепа CBL, т.к. она хорошо коррелирует с
линейными размерами тела. Выборки сравнили
между собой по значению CBL с мощью t-теста
Стьюдента. Далее промеры логарифмировали для
линеаризации аллометрического эффекта (Hux-
ley, 1932; Pimentel, 1979; Reyment, 1991; Klingen-

berg, 1996) и сопоставимости изменчивости раз-
ных выборок (Wayne et al., 1986).

Для выявления структуры изменчивости про-
водили анализ главных компонент на логариф-
мированных данных. Анализ проводили на следу-
ющих выборках: 1) только для песцов; 2) для всех
исследуемых представителей рода Vulpes – пес-
цов, американского корсака, американской ли-
сицы; 3) для представителей рода Urocyon (серая
лисица и островная лисица).

Рис. 1. Схема промеров.

CBL

R
O

H

ROSTL

Z
YG

H

FAH

B
R

C
H

CONDW

BULLW

BU
LL

M
O

L
L

PR
M

L

T
O

O
L

ROW

N
A

SL

SORW

BRCW

PORW

ZYGW

MASTW

B
L

F
L



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

СОПОСТАВЛЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 577

Для оценки морфологических дистанций рас-
считывали квадратичные дистанции Махалан-
обиса. Для визуализации дистанций между цент-
роидами выборок использовали кластерный ана-
лиз, метод UPGMA, на матрице квадратичных
дистанций Махаланобиса.

Для избавления от размерной и связанной с
ней аллометрической изменчивости использова-
ли регрессионный анализ (Klingenberg, 2016).
Проводили линейную регрессию каждого при-
знака на кондилобазальную длину черепа CBL
отдельно для рода Vulpes и отдельно для рода Uro-
cyon.

Далее регрессионные остатки как переменные
формы, свободные от размера и связанной с ним
аллометрии, анализировали также как и исход-
ные данные. Проводили анализ главных компо-
нент: 1) только для песцов; 2) для всех исследуе-
мых представителей рода Vulpes – песцов, амери-
канского корсака, американской лисицы; 3) для
представителей рода Urocyon (серая лисица и ост-
ровная лисица). Рассчитывали квадратичные ди-
станции Махаланобиса между отдельными видами
и островными популяциями. Для визуализации
дистанций между центроидами выборок исполь-
зовали кластерный анализ, метод UPGMA.

Все расчеты были проведены в программе
Statistica 12.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сравнение длин черепа
Средние значения кондилобазальной длины

черепа CBL для каждого вида и популяции приве-
дены в табл. 1. Материковые песцы и серые лиси-
цы не различаются по CBL (t = 1.33, p = 0.19). CBL
командорских песцов достоверно (t = от –5.9
до –8.14, p < 0.01) больше CBL материковых пес-
цов на 4–5%. CBL островных лисиц достоверно
(t = 10.42–17.41, p < 0.01) меньше CBL серых ли-
сиц на 14–23%. CBL американского корсака и
американской лисицы достоверно меньше CBL
материкового песца (t = 5.87, p < 0.01 и t = 10.90,
p < 0.01 соответственно) на 8–11%. Американ-
ский корсак и американская лисица не различа-
ются по значению CBL (t = 1.89, p = 0.07)

Многомерный анализ логарифмированных дан-
ных (размерная изменчивость включена в анализ)

Анализ главных компонент
Песец V. lagopus (V. l. lagopus, V. l. semenovi,

V. l. beringensis)
90% общей изменчивости приходится на пер-

вые 11 осей главных компонент из 21-й оси.
На первую главную компоненту (PC1) приходит-
ся 48.58% общей изменчивости, на вторую глав-
ную компоненту (PC2) – 12.95%, на третью глав-
ную компоненту (PC3) – 5.57%. Различия между
материковым и островными подвидами прихо-

Таблица 1. Значения кондилобазальной длины черепа CBL для исследуемых видов и популяций

Примечания. Пол: m – самец, f – самка, N – число экземпляров. Mean – среднее значение, Min – минимальное значение,
Max – максимальное значение, Std. Dev. – среднеквадратичное отклонение.

Вид/подвид Пол N Mean Min Max Std. Dev.

V. l. lagopus m 60 124.62 118.00 130.00 2.77
V. l. lagopus f 58 118.59 110.00 129.00 3.35
V. l. semenovi m 20 129.65 122.00 137.00 4.55
V. l. semenovi f 20 123.40 117.58 129.73 2.87
V. l. beringensis m 20 132.20 127.00 138.00 2.84
V. l. beringensis f 20 124.85 114.00 132.00 4.22
U. cinereoargenteus m 7 120.07 118.75 121.28 0.88
U. cinereoargenteus f 5 119.65 115.45 126.84 5.03
U. cinereoargenteus – 1 121.16 121.16 121.16 –
U. l. catalinae m 2 102.56 101.63 103.48 1.31
U. l. catalinae f 1 102.98 102.98 102.98 –
U. l. clementae f 4 92.55 89.02 95.92 2.82
U. l. dickeyi m 2 99.99 99.11 100.86 1.24
U. l. dickeyi f 6 94.43 86.32 98.76 4.54
V. velox m 6 111.92 108.73 117.64 3.35
V. velox f 1 114.16 114.16 114.16 –
V. macrotis m 6 111.66 107.05 118.28 4.12
V. macrotis f 7 105.46 97.52 108.13 3.73
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дятся на PC1, PC2 и PC3 (рис. 2А, 2Б). Песцы
о-в Медный отличаются от материковых песцов
и песцов о-в Беринга по оси PC3.

Род Vulpes (V. lagopus, V. velox, V. macrotis)

90% общей изменчивости приходится на
8 первых осей главных компонент из 21-й оси.
На PC1 приходится 59.01% изменчивости, PC2 –
10.06%, PC3 – 6.94%. Различия между подвидами

и видами приходятся на PC1 и на PC2 (рис. 2В,
2Г). Американский корсак и американская лиси-
ца отличаются от материкового песца по оси PC1,
а также несколько обособлены друг от друга по
PC1. Американская лисица обособлена от мате-
рикового песца также по PC3. Американский
корсак и американская лисица обособлены от ко-
мандорских песцов по всем трем первым осям
главных компонент (PC1–PC3).

Рис. 2. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) логарифмированных
признаков у видов рода Vulpes: А – песец V. lagopus, PC1–PC2; Б – песец V. lagopus, PC2–PC3; В – род Vulpes (виды
V. lagopus, V. velox, V. macrotis), PC1–PC2; Г – род Vulpes, PC2–PC3.

PC1 59.01%

P
C

2 
10

.0
6%

РС2 10.06%

Р
С

3 
6.

94
%

PC1 48.58%

P
C

2 
12

.9
5%

PC2 12.95%

P
C

3 
5.

57
%

V. l. lagopus

V. l. semenovi

V. l. beringensis

V. velox 

V. macrotis 

А

В

Б

Г



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

СОПОСТАВЛЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 579

Род Urocyon (U. cinereoargenteus, U. littoralis)
90% изменчивости приходится на первые две

оси главных компонент из 21-й оси. На PC1 при-
ходится 86.81% изменчивости, на PC2 – 4.38%,
PC3 – 2.14%. Серая лисица и популяции остров-
ной лисицы различаются по PC1 и полностью пе-
рекрываются по осям PC2 и PC3 (рис. 3).

Анализ межгрупповых дистанций
Матрица квадратичных дистанций Махалан-

обиса приведена в табл. 2. Дерево, построенное
на основе этой матрицы, изображено на рис. 4.
Роды Vulpes и Urocyon обособлены друг от друга.
Квадратичные дистанции Махаланобиса между
материковыми видами этих двух родов составля-
ют 198.81–214.91. Каждый вид внутри рода также
хорошо обособлен друг от друга. В роде Vulpes
американский корсак и американская лисица
ближе друг к другу (дистанция 47.83), чем каждый
из этих видов к материковому песцу (73.03 и 96.96
соответственно). Квадратичные дистанции Ма-
халанобиса между серой лисицей и тремя остров-
ными популяциями островной лисицы соответ-
ствует 75.20–128.45. Дистанции между тремя
островными популяциями островной лисицы со-
ставляют 34.15–39.63. Квадратичные дистанции
Махаланобиса между материковым песцов и
командорскими песцами соответствуют 28.62–
35.01. Дистанция между островными песцами –
о-в Медный и о-в Беринга – меньше и равна
25.97.

Регрессионный анализ
Значение коэффициентов корреляции R меж-

ду всеми признаками и CBL и их достоверность,
полученные в результате проведения линейной
регрессии для родов Vulpes и Urocyon отдельно,
приведены в табл. 3. Для всех признаков коэффи-
циент корреляции с CBL выше в роде Urocyon по
сравнению с родом Vulpes.

Многомерный анализ регрессионных остатков
(размерная изменчивость и простая аллометрия
исключены из анализа)

Песец V. lagopus (V. l. lagopus, V. l. semenovi,
V. l. beringensis)

90% изменчивости приходится на первые 14 осей
главных компонент из 20. На PC1 – 22.94% из-
менчивости, PC2 – 14.92%, PC3 – 8.65%. Коррек-
тировка размерной и связанной с ней аллометри-
ческой изменчивости уменьшает на 25.64% долю
изменчивости, приходящуюся на PC1. После
корректировки размерной изменчивости разли-
чия между материковым и командорскими под-
видами песца сохраняются и приходятся на оси
PC1, PC2 и PC3 (рис. 5А, 5Б). О-в Медный в этом
случае лучше дифференцирован по осям PC1–
PC3 от материкового песца, чем о-в Беринга.

Род Vulpes (V. lagopus, V. velox, V. macrotis)
90% изменчивости приходится на 13 первых

осей главных компонент из 20. На PC1 – 23.65%,
PC2 – 17.88%, PC3 – 8.53%. Таким образом, кор-

Рис. 3. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) логарифмированных
признаков у видов рода Urocyon (U. cinereoargenteus, U. littoralis): А – PC1–PC2, Б – PC2–PC3.
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ректировка размерной и связанной с ней алло-
метрической изменчивости уменьшает на 35.36%
долю изменчивости, приходящуюся на PC1. Аме-
риканский корсак в значительной степени пере-
крывается с песцами о. Беринга по осям PC1 и PC2
и отличается от песцов по PC3 (рис. 5В, 5Г). Амери-
канская лисица заметно отделена и от всех песцов,
и от американского корсака по осям PC1–PC2.

Род Urocyon (U. cinereoargenteus, U. littoralis)
90% изменчивости приходится на первые

10 осей главных компонент. На PC1 – 23.11%,
PC2 – 15.68%, PC3 – 11.84%. Корректировка раз-
мерной и связанной с ней аллометрической из-
менчивости уменьшает на 63% долю изменчиво-
сти, приходящуюся на PC1. Два вида – серая ли-
сица и островная лисица, а также отдельные

Таблица 2. Матрица дистанций между исследуемыми выборками на логарифмированных данных. Ниже диаго-
нали – квадратичные дистанции Махаланобиса, выше диагонали – F-значения. Все дистанции между выборками
достоверны на уровне значимости p < 0.01
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V. l. lagopus 45.60 37.28 21.04 49.50 110.38 27.04 30.34 66.37

V. l. semenovi 35.01 22.65 31.91 69.01 86.44 26.32 32.45 58.55

V. l. beringensis 28.62 25.97 27.64 66.16 85.54 25.37 28.61 54.49

V. velox 73.03 122.84 106.41 9.49 42.63 18.35 15.34 33.45

V. macrotis 96.96 161.32 154.66 47.83 56.34 19.63 20.30 42.58

U. cinereoargenteus 216.20 202.07 199.97 214.91 198.81 7.99 17.13 19.77

U. l. catalinae 212.01 216.28 208.51 200.36 184.72 75.20 2.96 3.25

U. l. clementae 179.85 204.65 180.46 138.19 152.19 128.45 39.63 4.13

U. l. dickeyi 203.19 201.43 187.46 205.49 197.22 91.55 34.15 35.52

Рис. 4. Кластерный анализ, метод UPGMA, логарифмированных признаков.
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популяции островной лисицы полностью пере-
крываются в пространстве осей PC1, PC2 и PC3
(рис. 6).

Анализ межгрупповых дистанций
Матрица квадратичных дистанций Махалан-

обиса приведена в табл. 4. Дерево, построенное
на основе этой матрицы, изображено на рис. 7.
Роды Vulpes и Urocyon перестали быть обособлены
друг от друга. Квадратичные дистанции Махалан-
обиса между материковыми видами этих двух
родов составляют 3.23–30.96. Дистанции между
всеми тремя материковыми видами рода Vulpes
(V. lagopus, V. velox, V. macrotis) близки и составля-
ют 29.95–43.91. Квадратичные дистанции Маха-
ланобиса между серой лисицей и тремя островными
популяциями островной лисицы соответствует
4.88–21.21. Дистанции между тремя островными
популяциями островной лисицы составляют
29.10–29.99. Квадратичные дистанции Махалан-
обиса между материковым песцом и командор-
скими песцами соответствуют 16.15–22.11. Ди-
станция между островными песцами о-ва Мед-
ный и о-ва Беринга – равна 25.82.

ОБСУЖДЕНИЕ
Использованные методы анализа линейных

промеров черепа
Животные изменчивы по размеру и форме те-

ла. Это, в частности, относится к черепу и другим
частям скелета. Изменчивость формы, связанная
с размером, является аллометрической (Huxley,
1924, 1932; Huxley, Teissier, 1924; Klingenberg, 1996,

Таблица 3. Коэффициенты корреляции (R) между CBL
и другими промерами черепа для рода Vulpes (число эк-
земпляров N = 218) и Urocyon (N = 28)

Примечания. Уровни значимости p < 0.01 выделены курсивом.

Промеры
Vulpes Urocyon

R p R p

FL 0.87 0.000 0.98 0.000

BL 0.82 0.000 0.98 0.000

TOOL 0.81 0.000 0.90 0.000

PRML 0.58 0.000 0.90 0.000

MOLL 0.80 0.000 0.91 0.000

NASL 0.70 0.000 0.97 0.000

ROSTL 0.88 0.000 0.98 0.000

ZYGW 0.69 0.000 0.98 0.000

BRCW 0.23 0.001 0.95 0.000

SORW 0.63 0.000 0.93 0.000

ROW 0.83 0.000 0.90 0.000

MASTW 0.87 0.000 0.98 0.000

BULLW 0.82 0.000 0.98 0.000

CONDW 0.87 0.000 0.92 0.000

BULL 0.19 0.005 0.94 0.000

BRCH 0.08 0.260 0.91 0.000

FAH 0.81 0.000 0.91 0.000

ZYGH 0.79 0.000 0.85 0.000

ROH 0.85 0.000 0.92 0.000

PORW 0.22 0.001 0.47 0.011

Таблица 4. Матрица дистанций между исследуемыми выборками на регрессионных остатках

Примечания. Ниже диагонали – квадратичные дистанции Махаланобиса, выше диагонали – F-значения. Дистанции между
группами, различия между которыми недостоверны, отмечены *: U. cinereoargenteus – V. lagopus, p = 0.029; U. cinereoargenteus –
U. l. clementae. p = 0.055; U. cinereoargenteus – U. l. dickeyi, p = 0.338. Остальные дистанции между выборками достоверны
на уровне значимости p < 0.01.
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V. l. lagopus 23.75 22.19 13.35 16.13 1.74 2.63 2.40 2.87
V. l. semenovi 22.11 23.75 11.55 10.32 5.57 3.59 4.98 4.43
V. l. beringensis 16.15 25.82 7.32 7.79 3.76 3.61 3.23 3.65
V. velox 43.91 42.15 26.73 8.38 6.48 5.04 3.17 7.59
V. macrotis 29.95 22.88 17.27 40.02 5.38 3.65 4.73 4.70
U. cinereoargenteus 3.23* 12.35 8.33 30.96 17.99 2.38 1.60 1.11
U. l. catalinae 19.57 27.95 28.16 52.22 32.53 21.21 2.22 2.92
U. l. clementae 13.47 29.75 19.33 27.11 33.63 11.34* 28.14 3.68
U. l. dickeyi 8.32 14.44 11.91 44.22 20.66 4.88* 29.10 29.99
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2016). Изменчивость формы, не связанная с раз-
мером, является не аллометрической изменчиво-
стью. Как правило, размерная изменчивость бе-
рет на себя большую часть общей изменчивости
при работе с линейными промерами. Для того
чтобы исследовать изменчивость формы, недо-
статочно удалить изометрический размер из дан-
ных, т.к. изменчивость формы, определяемая ал-
лометрической зависимостью от размера, остает-
ся в данных. Общепринятый способ работы с
аллометрией на линейных промерах – это регрес-
сионный анализ, позволяющий получать алло-
метрические зависимости для отдельных призна-
ков (Claude, 2011; Zelditch et al., 2012; Klingenberg,

1996). Важно, что признаки при этом должны
быть логарифмированы, чтобы перевести степен-
ную аллометрическую зависимость в линейную
(Huxley, 1932; Pimentel, 1979; Reyment, 1991; Klin-
genberg, 1996). Для коррекции размерной и алло-
метрической компоненты в данных используют
регрессионные остатки (residuals), являющиеся
переменными формы, свободными от влияния
размера (Claude, 2011; Zelditch et al., 2012; Klingen-
berg, 1996).

В нашей работе был проведен анализ двух
типов данных: 1) Логарифмированные данные.
Этот анализ позволил оценить в основном раз-

Рис. 5. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) регрессионных остат-
ков для представителей рода Vulpes: А – песец (V. lagopus), оси PC1–PC2; Б – песец (V. lagopus), оси PC2–PC3; В – род
Vulpes (виды V. lagopus, V. velox, V. macrotis), оси PC1–PC2; Г – род Vulpes (виды V. lagopus, V. velox, V. macrotis), оси PC2–
PC3. Обозначения выборок такие же как на рис. 2.
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мерную изменчивость, вклад которой в общую
изменчивость наибольший; 2) Регрессионные
остатки. Этот анализ позволил оценить изменчи-
вость формы, не зависимой от размерной измен-
чивости. Без такого разделения оценить изменчи-
вость формы невозможно, т.к. все линейные про-
меры в той или иной степени скоррелированы с
размерной изменчивостью.

Некоторые исследователи для разделения из-
менчивости размера и формы предлагают ис-
пользовать анализ главных компонент (Atchley
et al., 1981; Jolicoeur, 1963). Действительно, первая
главная компонента берет на себя значительную
долю размерной изменчивости (PC1), а изменчи-
вость формы распределяется по остальным глав-
ным компонентам. Это хорошо видно и при ана-

Рис. 6. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) регрессионных остат-
ков для представителей рода Urocyon: А – оси PC1–PC2, Б – оси PC2–PC3. Обозначения выборок такие же как на рис. 3.
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Рис. 7. Кластерный анализ, метод UPGMA, регрессионных остатков.
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лизе наших данных. Тем не менее важно пом-
нить, что это разделение не полное. На PC1 также
приходится некоторая часть изменчивости фор-
мы, а на остальные главные компоненты – часть
размерной изменчивости (Somers, 1989; Claude
et al., 1996).

Анализ главных компонент – стандартный ме-
тод для анализа структурированности изменчи-
вости (Marcus, 1990; Zelditch et al., 2012). Анализ
числа осей, берущих на себя основную долю из-
менчивости, анализ долей изменчивости, распре-
деленных на первых главных компонентах (PC1–
PC3, несущих основную нагрузку по изменчиво-
сти), позволил сравнить амплитуду и структуру
различий в группах материковые песцы – коман-
дорские песцы, серые лисицы – островные лиси-
цы, песцы – американский корсак – американ-
ская лисица. Сопоставление результатов анализа
главных компонент на логарифмированных дан-
ных и регрессионных остатках позволило оценить
роль размерной изменчивости в этих группах.

Краниологическая изменчивость песцов
(V. l. lagopus, V. l. semenovi, V. l. beringensis)

Командорские песцы несколько крупнее ма-
териковых песцов (Огнев, 1931; Цалкин, 1944).
Если судить по длине черепа, то разница состав-
ляет 4–5%. Песцы Командорских о-вов отлича-
ются от материковых песцов формой черепа, и
эти различия не определяются аллометрической
изменчивостью (Нанова, 2008, 2009; Martin-Serra
et al., 2019). Песцы о-ва Медный и о-ва Беринга
различаются между собой по форме черепа (но не
по размеру), но эти различия слабее, чем разли-
чия обеих этих островных популяций и материко-
вых песцов (Загребельный, Пузаченко, 2006; Пу-
заченко, Загребельный, 2008; Nanova, Prôa, 2017;
Nanova et al., 2017; Martin-Serra et al., 2019). Песец
о-ва Медный наиболее сильно отличается по
пропорциям черепа от материковых песцов. Как
было показано ранее, эти особенности пропор-
ций черепа песца о-ва Медный формируются как
особенности индивидуальных возрастных траек-
торий (Нанова, 2010). После коррекции размер-
ной изменчивости различия между командорски-
ми и материковыми песцами сохраняются, что
показывают результаты анализа главных компо-
нент и анализ дистанций Махаланобиса.

Изменчивость в роде Urocyon (U. cinereoargente-
us, U. littoralis)

Морфологические различия черепа серой и
островной лисиц изучены на логарифмирован-
ных признаках в работе Wayne et al. (1991), т.е. ис-
следовалась вся изменчивость в совокупности без
выделения размерной изменчивости и изменчи-
вости формы. Авторами было показано, что се-
рые и островные лисицы хорошо различаются
морфологически, в частности серые лисицы зна-
чительно крупнее островных лисиц.

Для оценки того, насколько устойчив резуль-
тат по оценке краниометрической изменчивости
в роде Urocyon, мы сравнили дистанции между
группами, полученные в настоящей работе, и ди-
станции между группами, полученные Wayne et al.
(1991). В исследовании Wayne et al. (1991) исполь-
зовались дистанции Махаланобиса, а в нашей ра-
боте рассчитывались квадратичные дистанции
Махаланобиса. Для сопоставления результатов
был извлечен корень из квадратичных дистанций
Махаланобиса, полученных в данной работе для
тех популяций Urocyon, что были нам доступны.
Сравнение дистанций для соответствующих
групп приведено в табл. 5. Как видно, дистанции,
полученные в данной работе и Wayne et al. (1991),
очень близки. Т.е. результат оказался устойчив
даже при условии, что размер наших выборок
(N = 3–13 экз.) меньше, чем размер выборок
Wayne et al. 1991 (N = 16–76). Кроме того, мы ис-
пользовали несколько отличающийся набор при-
знаков. Такая схожесть результатов свидетель-
ствует о том, что размерные различия – основной
фактор изменчивости, который выявляется при
анализе логарифмированных признаков.

Как видно из предыдущих работ (Wayne et al.,
1991; Collins, 1983) и наших результатов, остров-
ные лисицы значительно мельче материковых се-
рых лисиц. Если оценивать эти различия по дли-
не черепа, то они составляют 14–23%.

Анализ изменчивости формы черепа в роде
Urocyon ранее не проводился. Наши результаты
показали, что корректировка размерной измен-
чивости убирает значительную долю изменчиво-
сти из данных по Urocyon. Во-первых, при изъя-
тии размера из данных изменчивость становится
значительно менее структурированной. Так, со
включенным размером 90% общей изменчивости

Таблица 5. Сопоставление дистанций Махаланобиса между выборками, полученными Wayne et al. 1991 (первое
значение) и в данной работе (значение после косой черты)

Вид/подвид U. cinereoargenteus U. l. catalinae U. l. clementae

U. l. catalinae 9.58/8.67

U. l. clementae 12.41/11.33 6.38/6.30

U. l. dickeyi 11.8/9.57 5.26/5.84 5.26/5.96



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

СОПОСТАВЛЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 585

приходится на первые две главные компоненты, а
при изъятии размера 90% изменчивости распре-
деляется уже на десяти первых осях. Во-вторых,
при корректировке размера доля изменчивости,
приходящаяся на PC1, а именно эта ось берет на
себя основные размерные различия, уменьшается
на 63.7% (с 86.81 до 23.11%). Для сравнения, у пес-
цов доля изменчивости, приходящаяся на PC1,
при корректировке размера снижается на 25.64%
(с 48.58 до 22.94%). В-третьих, при корректировке
данных на размер серая лисица и островная лиси-
ца полностью перекрываются между собой в про-
странстве первых трех главных компонент (PC1–
PC3). Островные лисицы также полностью пере-
крываются между собой. Это подтверждается и
анализом дистанций, которые становятся мини-
мальны и не достоверны.

Полученные результаты анализа изменчиво-
сти в роде Urocyon показывают, что основные раз-
личия межу серыми лисицами и островными ли-
сицами обусловлены размерной и связанной с
ней аллометрической изменчивостью. Различия
по форме черепа между серыми и островными ли-
сицами отсутствуют.

Сравнение изменчивости островных популя-
ций у песцов и в роде Urocyon

Наши данные показали, что размерные разли-
чия между островными и серыми лисицами выра-
жены значительно сильнее, чем между командор-
скими и материковыми песцами. Так, командор-
ские песцы на 4–5% крупнее материковых
песцов. Островные лисицы на 14–23% мельче се-
рых лисиц. Согласно нашим данным, различия в
форме черепа выражены значительно сильнее
между командорскими песцами и материковыми
песцами, чем между островными лисицами и се-
рыми лисицами. Фактически, различий по форме
черепа между островными и серыми лисицами
мы не обнаружили. Тогда так различия в форме
черепа хорошо выражены между командорски-
ми песцами и материковыми песцами. Особен-
но заметно по форме черепа отличается песец
о-в Медный.

Изменения размеров животных на островах –
распространенное явление (Foster, 1964). Для
млекопитающих отмечена общая закономер-
ность, названная островным правилом (“island
rule”; Lomolino, 1985), уменьшения размеров тела
на островах для крупных животных и увеличения
размеров на островах для мелких животных.
Уменьшение или увеличение размеров тела на
островах может происходить достаточно быстро
по сравнению с темпами эволюции на материке
(Millien, 2006). Изменение размеров тела в усло-
виях островной изоляции и островное правило
обусловлено многими экологическими фактора-
ми (Lomolino, 1985; Adler, Levins, 1994; Meiri et al.,
2004), основной из которых – обедненная среда

обитания на островах. Как правило, острова ха-
рактеризуются ограниченностью кормовых ре-
сурсов, сниженным прессом хищников и уров-
нем межвидовой конкуренции. Следует иметь
ввиду, что каждый частный случай имеет свои
особенности, которые могут изменить направле-
ние изменчивости на противоположное.

Песец и серая лисица относятся к животным
среднего размерного класса, между собой по раз-
меру они очень близки. Заселив острова, предки
островных лисиц значительно уменьшились в
размерах (Collins, 1983). Во многом это может
объясняться ограниченностью кормовых ресур-
сов этих лисиц на островах. Так, фауна позвоноч-
ных животных островов Чаннел обеднена (Wen-
ner, Johnson, 1980). Значительную часть рациона
островных лисиц составляют насекомые и фрук-
ты (Laughrin, 1977; Moore, Collins, 1995). Для се-
рых лисиц, напротив, млекопитающие являются
основным кормовым ресурсом (Fritzell, Harold-
son, 1982). Размер тела и скоррелированный с ним
размер черепа – важный отличительный признак
между островными и серыми лисицами. Однако
по форме черепа эти два вида не различаются.

Командорские песцы, напротив, увеличились
в размере по сравнению с материковыми песцами
(Огнев, 1931; Цалкин, 1944; Vibe, 1967; Frafjord,
1993). При этом размерные различия у материко-
вых и островных песцов выражены слабее по
сравнению с различиями у серых и островных ли-
сиц. С другой стороны, командорские песцы хо-
рошо отличаются от материковых песцов по фор-
ме черепа (Нанова, 2008, 2009; Martin-Serra et al.,
2019), не связанной с размером, что стало воз-
можно выявить с помощью современных методов
разделения размера и формы. В наших предыду-
щих работах было показано, что особенности
формы черепа командорских песцов могли сфор-
мироваться как результат комплекса причин –
эффекта основателя и отбора, сформировавшего
адаптации к питанию крупной добычей (Nanova
et al., 2017; Nanova, Prôa, 2017). Грызуны – основ-
ной корм песцов в материковой тундре – отсут-
ствовали на Командорских о-вах до открытия их
человеком, а на о-в Медный отсутствуют до сих
пор. Основным кормовым ресурсом в период раз-
множения для командорских песцов служат ко-
лонии морских птиц (Загребельный, 2000; Нано-
ва, 2006; Гольцман и др., 2010), в основном глу-
пыша, а в зимнее время – выбросы моря, в
основном, трупы морских млекопитающих. Череп
командорских песцов (особенно песца о-в Мед-
ный) более устойчив к нагрузкам, позволяет раз-
вивать большую силу укуса и эффективнее удер-
живать и разделывать добычу (Nanova et al., 2017).
Прохождение командорских песцов через буты-
лочные горлышки численности, характерные для
островных популяций, могли эффективно фик-
сировать результаты отбора, тем самым ускоряя
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темпы эволюции на островах (Prôa, Nanova,
2020). Увеличение размеров командорских пес-
цов также может быть связано с питанием более
крупной добычей.

Изменчивость близких видов в роде Vulpes

Мы сравнили степень краниологических раз-
личий между командорскими и материковыми
песцами, с одной стороны, и между тремя близ-
кими видами – песцом (материковым), амери-
канским корсаком и американской лисицей, с
другой стороны. Наши результаты показали, что
краниологические различия между командорски-
ми и материковыми песцами сопоставимы по
степени своей выраженности с межвидовыми
различиями песца, американского корсака и аме-
риканской лисицы.

Американский корсак и американская лисица
меньше материкового песца (различия на 8–
11%), при этом между собой не различаются по
размеру черепа. Командорские песцы крупнее
материкового песца (различия на 4–5%). Анализ
изменчивости формы показал, что американский
корсак и американская лисица хорошо различа-
ются между собой именно по форме черепа. Пес-
цы также близки по форме черепа к этим двум ви-
дам как американский корсак и американская
лисица между собой. Различия по форме черепа
между песцами командорских островов и матери-
ковым песцом сопоставимы с различиями по
форме черепа между песцом, американским кор-
саком и американской лисицей.

Песец, американский корсак и американская
лисица – близкие виды, их возраст составляет
200–500 тысяч лет. В настоящее время ареал пес-
ца циркумполярен и не соприкасается с ареалами
двух других рассматриваемых видов. Несмотря на
то, что песец приобрел ряд выраженных морфо-
логических адаптаций к условиям Арктики (бла-
годаря которым его ранее даже выделяли в от-
дельный род Alopex), по краниологическим при-
знакам он очень близок к своим сестринским
видам – американскому корсаку и американской
лисице. Ареалы американского корсака и амери-
канской лисицы разделены географическим ба-
рьером, но в некоторых местах соприкасаются.
Существует несколько точек зрения на их таксо-
номию – одни исследователи предлагали рас-
сматривать их как подвиды или полувиды одного
надвидового комплекса (Packard, Bowers, 1970;
Rohwer, Kilgore, 1973; Dragoo et al., 1990), другие
же – как самостоятельные виды (Geffen et al.,
1992; Mercure et al., 1993; Bardeleben et al., 2005).
В настоящий момент принята точка зрения о ви-
довом статусе американского корсака и амери-
канской лисицы (Wozencraft, 2005; Sillero-Zubiri,
2009).

Командорские песцы изолированы от матери-
ка, видимо, с момента последнего оледенения,

т.е. около 10 тысяч лет. При этом морфологиче-
ские отличия черепа островных песцов соответ-
ствуют изменениям между материковыми видами
возрастом 200–500 тысяч лет. Данный факт под-
тверждает точку зрения, что эволюция на остро-
вах происходит ускоренными темпами (Millien,
2006; Cardini et al., 2007).

Сравнительный анализ краниологической из-
менчивости нескольких видов лисиц и лисопо-
добных хищников показал, что:

1) Уровень различий между командорскими
песцами и материковым песцом сходен с уровнем
различий между островным и материковым вида-
ми рода Urocyon. Различия в этих группах носят
разный характер. В роде Urocyon хорошо выраже-
ны размерные различия и отсутствуют различия в
форме черепа, не связанной с размерами. У ко-
мандорских и материковых песцов присутствуют
размерные различия, хотя они не столь резки, как
в роде Urocyon. Командорские песцы отличаются
от материковых по форме черепа. Особенно эти
отличия выражены у песца о-ва Медный.

2) Уровень краниологических различий между
командорскими и материковыми песцами сопо-
ставим с уровнем краниологических различий в
группе хорошо различимых видов – песец, аме-
риканский корсак, американская лисица, возраст
которых составляет 200–500 тысяч лет.

Уровень морфологических различий между
командорскими песцами и материковым песцом
соответствует видовому. Этот факт свидетель-
ствует в пользу правомерности выделения Огне-
вым (1931) командорских песцов в отдельный вид
Vulpes beringensis Merriam 1902 с двумя подвидами
V. b. semenovi Ognev 1931 (о-в Медный) и V. b. berin-
gensis Merriam 1902 (о-в Беринга).

Однако для окончательного подтверждения
данного факта нужен сравнительный генетиче-
ский анализ. В настоящий момент, несмотря на
то, что филогенетика семейства Canidae – крайне
популярная область исследований, данные, поз-
воляющие напрямую сопоставить уровень гене-
тических различий между командорскими и ма-
териковыми песцами и другими близким видами,
отсутствуют. Исследования разных видов прово-
дили на разных участках генома и разными мето-
дами (Dragoo et al., 1990; Geffen et al., 1992; Mercu-
re et al., 1993; Bardeleben et al., 2005; Wayne et al.,
1991; Geffen et al., 2007). В работе Geffen et al.
(2007) по циркумполярной изменчивости песцов
показано с использованием контрольного регио-
на mtDNA и 11 микросаттелитных локусов, что
командорские песцы значительно дистанцирова-
ны от всех остальных песцов, включая другие ост-
ровные популяции. При этом генетически между
собой песцы о-в Медный и о-в Беринга ближе,
чем с остальными песцами. Для оценки того, на-
сколько сильно морфологически командорские
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песцы дифференцированы от материковых по
сравнению с другими изолированными популя-
циями, необходим комплексный анализ морфо-
логической изменчивости островных песцов на
всем циркумполярном ареале.
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CRANIUM VARIATIONS BETWEEN THE COMMANDER ISLANDS’ ARCTIC 
FOXES (VULPES LAGOPUS SEMENOVI, VULPES LAGOPUS BERINGENSIS) 

AND THE MAINLAND ARCTIC FOX (VULPES LAGOPUS LAGOPUS) 
IN COMPARISON WITH INTERSPECIES VARIATIONS IN THE GENERA 

UROCYON AND VULPES (CANIDAE)
O. G. Nanova*

Zoological Museum, Lomonosov Moscow State University, Bol’shaya Nikitskaya 2, Moscow, 125009 Russia

*e-mail: nanova@mail.ru

The Arctic foxes, Vulpes lagopus, from the Commander Islands are known to be well differentiated in skull
morphology from the mainland population. Our study is the first to compare this differentiation with inter-
specific variations in the family Canidae. The level of skull variation between the Commander Islands’ Arctic
foxes and the mainland arctic fox was compared with: (1) skull variations between the Grey fox, Urocyon ci-
nereoargenteus, and the Island fox, U. littoralis; and (2) skull variations between three closely related species
the Arctic fox; the Swift fox, V. velox, and the Kit fox, V. macrotis. The present study shows that skull variations
between the Commander Islands’ Arctic foxes and the mainland Arctic fox correspond to the interspecific
level of skull variation in sister species of the genera Vulpes and Urocyon. No general trend in skull variation
has been found between the studied species and isolated populations. The presented craniological data sup-
port the separation of the Commander Islands’ foxes as a distinct species, V. beringensis Merriam 1902, with
two subspecies involved: V. b. semenovi Ognev 1931 (Mednyi Island) and V. b. beringensis Merriam 1902 (Ber-
ing Island). The Commander Islands’ Arctic foxes are a unique part of biological diversity and must be strictly
protected.

Keywords: Commander Islands, island isolation, Arctic fox, Island fox, cranium, Vulpes, Urocyon
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Обобщены и проанализированы литературные сведения о роли летних лежбищ в жизненном цикле
байкальской нерпы (Pusa sibirica Gmelin 1788). Береговые лежбища у нерпы преимущественно ре-
лаксационные, но для части животных одновременно являются линными. Сроки выхода нерпы на
берег и многочисленность залежек, по мнению одних ученых, определяются необходимостью за-
вершения линьки, по мнению других, – комплексом причин, но основной причиной являются кли-
матические условия. Теплые зимы и ранние весны способствуют быстрому сходу ледового покрова,
в результате чего нерпа не успевает закончить линьку на льдах и вынуждена выходить на берег.
Отмечено возобновление функционирования старых и возникновение новых лежбищ, но связь
этого с высокой численностью пока не выявлена.

Ключевые слова: байкальская нерпа, береговые летние залежки, смена волосяного покрова (линька)
DOI: 10.31857/S0044513421050111

В жизненном цикле байкальской нерпы (Pusa
sibirica) до настоящего времени остаются мало-
изученные стороны, в частности это касается бе-
реговых лежбищ. Судя по биологии вида (обзор:
Пастухов, 1993), кажется очевидным, что для нер-
пы берег не играет большой роли, как и для мно-
гих других настоящих тюленей (семейство Phoci-
dae), среди которых, впрочем, есть как любители
берега (ларга (Phoca largha), ладожская кольчатая
нерпа (Pusa hispida ladogensis)), так и виды, кото-
рые не сильно к нему привязаны (кольчатая нер-
па (Pusa hispida), морской заяц (Erignathus barba-
tus)), или которым берег практически не нужен
(крылатка, полосатый тюлень (Histriophoca fascia-
ta), гренландский тюлень (Pagophilus groenlandi-
cus)) (Трухин, 2005; Уличев, Дудакова, 2019). Нам
представляется интересным оценить роль и зна-
чение “сухопутного” периода в жизни такого па-
гетодного вида, как байкальская нерпа, прини-
мая во внимание место ее обитания – озеро Бай-
кал, расположенное в центре материка. Это
нужно сделать не только с целью более полного
изучения экологии и поведения вида, но и в связи
с активно развивающимся экологическим туриз-
мом, в том числе связанным с нерпой. Знание по-
ведения животных на береговых лежбищах поз-
волит организовывать туризм таким образом,
чтобы возможный ущерб популяции нерпы был
минимален.

Трактовки термина “лежбище” (в том числе
английские версии этого термина) подробно об-
суждались (например, Нестеренко, Катин, 2014),
но, судя по всему, до конкретных выводов дело не
дошло, поскольку предлагается отказаться от ис-
пользования “бытовой терминологии” (с. 46) и
разработать новую, международную. Пока же
“под лежбищем предлагается понимать топогра-
фически ограниченный участок супралиторали с
установленным характером его использования
тем или иным видом ластоногих” (Нестеренко,
Катин, 2014, с. 47). Под лежбищем мы понимаем
место или территорию на твердом субстрате (бе-
рег, лед), где временно сосредоточиваются ласто-
ногие для различных (даже неведомых нам) це-
лей. Как известно, бывают лежбища релаксаци-
онные, линные, детные, репродуктивные и т.п.
Под залежкой мы понимаем группу (скопление)
тюленей, залегающих в течение некоторого вре-
мени на лежбищах.

Цель нашего сообщения – провести обзор
имеющихся литературных данных об одном из
малоизученных периодов жизненного цикла бай-
кальской нерпы, который связан с обитанием на
твердом субстрате (на суше), и на основе этих
данных оценить значение и роль береговых леж-
бищ в жизни байкальской нерпы.

УДК 59.000/591.5
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Нерпа в период, предшествующий формирова-
нию береговых залежек. В 1960–1970-х гг. период
от начала разрушения ледового покрова до его
полного исчезновения охватывал вторую полови-
ну мая и июнь (Пастухов, 1993) (“байкальская”
весна). Пока озеро очищалось ото льда, его кром-
ка отступала на север, происходило значительное
перемещение животных в северном направле-
нии, в результате чего в конце мая наибольшие
концентрации нерпы наблюдались в среднем
Байкале, а 1–10 июня до 2/3 численности популя-
ции скапливалось на льдах северного Байкала
(Пастухов, 1993). Поэтому с июня по ноябрь
(6 месяцев), весь нагульный период, нерпа ведет
водный образ жизни в пелагиали озера. С очище-
нием северной части озера ото льда, по мнению
Пастухова (1993), сразу начиналось перемещение
нерп в обратном направлении, что в целом со-
мнительно − с какой целью? Впрочем, в ранних
работах (например, Пастухов, 1971) тот же автор
писал, что летнее распределение нерпы характе-
ризуется перемещением части животных в юж-
ном направлении, но основная часть популяции
держится в северном Байкале, а на юг возвраща-
ется незначительная часть стада. По его оценкам,
в нагульный период нерпа расселяется по всей
акватории озера, но в среднем ≈19% численности
популяции держится в южной части озера, 46% −
в средней, и 35% в северной части (Пастухов,
1990).

В условиях потепления климата (на Байкале
особенно с 1990-х годов) ледовый покров на озере
начинает разрушаться в 20-х числах апреля (в юж-
ной части озера), а на всем озере процесс может
затянуться на 3–4 недели, но к 1 июня на озере,
как правило, не остается и следа плавающих
льдов (Петров, 1997, 2009). Что можно сказать о
миграциях нерп? Целенаправленного перемеще-
ния животных на север никто не наблюдал, а их
весеннее распределение сильно зависит от ветро-
вого режима, поскольку животные в основном
перемещаются пассивно – вместе со льдами (точ-
нее, на льдах). Но активные перемещения бай-
кальских нерп (на сотни километров за короткое
время) зарегистрированы (с помощью спутнико-
вых телеметрических датчиков – Петров и др.,
1993; Stewart et al., 1996), и иной раз трудно объяс-
нить с наших рациональных позиций, с какой це-
лью животное отправляется в то или иное путе-
шествие (Петров, 1997). В маловетреные весны
льды распадаются и тают на месте, почти не пере-
мещаясь к северу, и, соответственно, животные
остаются на месте (Петров, 1997). Собственно,
южным льдам некуда перемещаться: когда южная
часть озера очищается ото льда, северная еще
скована льдами. Поэтому местные животные
должны начинать и заканчивать линьку на своих
льдах, на месте, и вряд ли далеко мигрируют на
север, “догоняя” льды. И, напротив, в весны с

сильными ветрами часть животных может ока-
заться севернее (Петров, 2009).

Изменения ледового режима отразились на
сроках протекания весенней линьки, нагула, об-
разования береговых лежбищ и т.д., но пока не
привели к заметным негативным последствиям,
как это случилось в 1981 г. (Пастухов, 1993; Пет-
ров, 2009) (смотрите ниже). Однако и сейчас
ускоренное разрушение и таяние льдов бесследно
пройти не могло, поскольку, как минимум, про-
исходит сокращение времени лактации, что
должно негативно отражаться на росте щенков и
должно иметь более далекие негативные послед-
ствия при созревании и взрослении животных.
Вопросы эти не изучаются.

В 1960–1970-х гг. летом популяция макси-
мально рассредоточивалась по всей акватории,
даже в прибрежной трехкилометровой зоне оби-
тало около 15% ее численности (преимуществен-
но, неполовозрелые особи). Но нерпа избегала
хорошо прогреваемых мелководных участков, и
ее не встречали на Селенгинском мелководье, в
заливах, на придельтовых участках крупных рек
(Пастухов, 1971, 1990, 1993). С 1990-х гг. нерпа
стала осваивать почти все озеро, включая Малое
Море, Баргузинский залив, Селенгинское мелко-
водье (где она нередко попадала в ставные нево-
да) и т.д., а также часто встречалась в 150–300 м от
берега и даже отмечалась в Северобайкальском
соре и в заливе Провал (Петров, 1997).

Береговые летние лежбища. Ежегодно какая-то
часть популяции в летние месяцы выходит на бе-
рег и образует береговые залежки. Более того,
прежде сами летние миграции животных напря-
мую связывали с образованием береговых зале-
жек, которых в 1930-х гг. было достаточно много
(табл. 1), и большинство их находилось в север-
ной части озера (рис. 1). Иванов (1938) разделил
их на три группы: лежбища, ежегодно посещае-
мые нерпами с образованием залежек; отмираю-
щие лежбища (только некоторые из них посеща-
ются животными, обычно без образования зале-
жек) и несколько лежбищ промежуточного
статуса (летом нерпы их посещают, но на берег не
выходят). Лежбища, указанные Т.М. Ивановым
как часто посещаемые, Пастухов (1993) считал
малопосещаемыми (возможно, в 1960-х гг. так
оно и было, а Т.М. Иванов лично посещал только
лежбища на Ушканьих о-вах и на п-ове Святой
Нос). “Отмирающие” и “промежуточные” леж-
бища (табл. 1) В.Д. Пастухов не признавал, спра-
ведливо считая, что между ними нет разницы и к
таковым можно отнести множество мест на каме-
нистых берегах Байкала (Пастухов, 1993, с. 114).
Наконец, по мнению Пастухова (1993), ряд мест
указан ошибочно (табл. 1), поскольку там преоб-
ладают песчаные пляжи, на которых нерпа нико-
гда не залегает, однако это не совсем верно. В на-
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чале прошлого века в Чивыркуйском заливе нер-
па, до возникновения первых льдов (заберегов),
образовывала крупные залежки на песчано-га-
лечном берегу (местами здесь даже трава была).
В октябре 1901 г. у мыса Иркана рыбаки, обметав
неводом такую береговую залежку, поймали сразу
около сотни нерп (Иванов, 1938). Правда, уже в
1930-х гг. таких залежек не наблюдали1. Кстати, в
табл. 1 лежбища на Ушканьих о-овах приведены
как одно, хотя на самом деле их по меньшей мере
7–8. В целом же понятие береговые лежбища
применительно к байкальской нерпе В.Д. Пасту-
хов считает условным, за исключением несколь-
ких мест, где нерпы залегают ежегодно (в табл. 1
выделены жирным шрифтом) (Пастухов, 1993).

С этим в общем можно согласиться, и, на наш
взгляд, проще подразделять лежбища на времен-

1 В наше время нерп видели, например, на песчаных косах
с морской стороны залива Провал (о-в Сахалин).

ные лежбища, на которых животные появляются
не каждый год и на короткое время, и постоянные
лежбища, используемые нерпой в той или иной
степени ежегодно. В 1980–1990-х гг. оставалось
совсем немного мест, где летом нерпа продолжа-
ла образовывать береговые лежбища: это Ушка-
ньи о-ва, несколько мест на северо-восточном
берегу и три-четыре лежбища на западном побе-
режье материка и на о-ве Ольхон. Все залежки
нерп на лежбищах (кроме Ушканьих о-вов) были
обычно малочисленными, а сами лежбища посе-
щались редко. Например, в течение трех недель
наблюдений за лежбищем на р. Ледяная в июле
1995 г. нерпа появилась там лишь один раз (15–
20 особей пробыли в районе лежбища 3 дня)
(Петров, 1997).

В последнее десятилетие нерпу чаще стали ви-
деть у берегов и на берегу. При этом нерпа пред-
почитает выходить на берег в тех местах, которые

Рис. 1. Местоположение береговых лежбищ байкальской нерпы (номера локаций соответствуют номерам в табл. 1).
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Таблица 1. Классификация и местоположение береговых лежбищ байкальской нерпы по данным разных авторов

* У Т.М. Иванова не упоминается; жирным шрифтом выделены главные современные лежбища.

По: Иванов, 1938

Оценка Пастухова (1993)№ название места координаты, с.ш., в.д.

Действующие лежбища

Северо-восточный берег
1 м. Немнянка 55.5°, 109.8° Слабо посещаемое
2 губа Аяя 55.4°, 109.9° Постоянно посещаемое
3 м. Фролиха 55.5°, 109.8° Слабо посещаемое
4 м. Тукала-Рагда 55.4°, 109.8°

Указаны ошибочно
5 м. Бирея 55.4°, 109.8°
6 м. Хакусы 55.3°, 109.8°

Слабо посещаемое
7 м. Турали 55.3°, 109.7°
8 м. Ширигли 55.2°, 109.8°

Указаны ошибочно
9 м. Амнундакан 55.2°, 109. 8°

10 м. Оргокон 55.1°, 109.7° Слабо посещаемое
11 м. Томпуда 55.1°, 109.7°

Указаны ошибочно12 м. Омагачан 55.1°, 109.7°
13 м. Шуди-Након Не обозначен
14 м. Понгонье 54.8°, 109.9° Постоянно посещаемое
15 м. Индинский (Немнянка, Давша) 54.4°, 109.5°

Слабо посещаемое
16 м. Зырянский (Валукан) 54.3°, 109.4°
17 м. Воронинский 54.0°, 109.5° ?
18 устья Большой и Малой Черемшанки 54.0°,109.4°

Слабо посещаемое
19 р. Сухие Ручья 53.9°, 109.2°
20 м. Чивыркуйский 53.7°, 109.0° ?

П-ов Святой Нос
21 м. Орлова 53.8°, 108.9°

Слабо посещаемое
22 м. Марково 53.7°, 108.7°
23 Малые Ушканьи о-ва 53.9°, 108.7° Постоянно посещаемое

Северо-западный берег
24 м. Котельниковский 55.0°, 109.1° Слабо посещаемое
25 р. Ледяная – Сев. Кедровый 54.5°, 108.6° Постоянно посещаемое
26 м. Саган-Морян* 54.0°, 108.3° Постоянно посещаемое

Южная часть Байкала
27 м. Бакланий (Сухая) 52.7°, 107.8° Слабо посещаемое (?)
28 м. Малый Колокольный 52.3°, 105.7° Слабо посещаемое (?)

“Отмирающие” лежбища
Южная часть Байкала

29 м. Крестовый 53.3°, 108.6°

Не посещаемые

30 м. Горевой Утес 53.3°, 108.6°
31 м. Катково 53.3°, 108.7°
32 Белый Камень 52.7°, 107.4°
33 м. Тонкий (Сухая) 52.6°, 107.3°
34 м. Бакланий 51.8°, 104.1°
35 м. Колокольный 52.1°, 105.7°
36 о. Урунгой, Замугой (Малое море) 53.2°, 107.1°

“Промежуточные” лежбища, о-в Ольхон
37 м. Красный Не обозначен
38 м. Саган 53.4°, 107.7°

В отдельные годы полноценно 
функционируют39 м. Хобой 53.4°, 107.8°

40 м. Шара-Хапсагай 53.0°, 107.0°
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указаны в табл. 1, т.е. после какого-то перерыва
лежбища возобновляют свою “работу”.

По сообщениям наблюдателей (местных жите-
лей, капитанов катеров и т.п.), в июне–июле 2017
и 2018 гг. многочисленные залежки нерп видели в
Малом море на нешироком и довольно пологом
о-ве Замогой (53.2° с.ш., 107.1° в.д.) и на обрыви-
стом скалистом Огое (53.1° с.ш., 107.0° в.д.). Снова
функционируют лежбища в районе мыса Хобой и
в других местах на морской стороне о-ва Ольхон
(рис. 2), в окрестностях мыса Крестовский, на п-
ове Святой Нос (рис. 3). Мы перечислили только
места, о которых имеются опросные, но надеж-
ные сведения, однако, без сомнения, на Байкале
есть и другие места, используемые нерпой под
лежбища.

Большинство наблюдений на береговых леж-
бищах, обсуждаемых в научных публикациях,
проведены на Ушканьих о-вах (Иванов, 1938;
Пастухов, 1993; Петров, 1997). Кроме прочего,
эти лежбища весьма популярны у самих живот-
ных, что, на наш взгляд, объясняется их удобным
географическим расположением на границе юж-
ной и северной котловин Байкала. Особую при-
влекательность упомянутым лежбищам, возмож-
но, придает их островное положение, поэтому
здесь нерп не беспокоят крупные хищники (бу-
рый медведь, волк, лисица) (Иванов, 1938). На
материковых береговых лежбищах у нерпы враги
все же есть, в частности есть сведения о нападе-
ниях бурого медведя (Ursus arctos) на нерп, лежа-
щих на лежбищах, причем в некоторых случаях
он достигал своей цели (Иванов, 1938; Петров,
2009). Считая все места на островах, где нерпа вы-
ходит на берег, за единое Ушканское лежбище,
его можно разделить на несколько участков. Каж-
дый участок представляют собой скопление валу-
нов и камней (скал), более или менее затоплен-
ных водой, а также береговую линию. Некоторые
лежбищные участки труднодоступны для челове-

ка, поскольку расположены непосредственно под
крутыми скальными берегами высотой до 10–15 м
(рис. 4).

Таким образом, похоже, что летние береговые
лежбища возрождаются. На наш взгляд, очевидно
наличие связи между продолжительностью и мас-
совостью пребывания нерп на берегу и сокраще-
нием “жизни” льдов в весенний период. Если го-
ворить о популяции в целом, то с прогрессирую-
щим более ранним исчезновением льдов в связи с
потеплением климата в “бюджете времени” нерп
увеличивается “сухопутная” доля и уменьшается
“ледовитая”. Предположение о том, что сроки
начала выхода нерп на лед изменчивы и зависят
от толщины ледового покрова, было сделано дав-
но, и, по оценкам, 20–30-сантиметровая разница
в толщине льда сдвигает сроки выхода нерп на лед
на 12–15 дней (Иванов, 1938). Поэтому и сроки
выхода нерп на береговые лежбища могли зави-
сеть от толщины и времени стояния ледового по-
крова. Связано ли увеличение береговых лежбищ
и соответственно увеличение времени пребыва-
ния животных на берегу (в целом популяции) с
ростом численности популяции – неизвестно,
поскольку образование береговых залежек все-
таки нельзя назвать строго обязательным элемен-
том жизненного цикла нерпы (смотрите ниже), а
причины, побуждающие нерп находиться на бе-
регу, точно неизвестны.

Возможные причины образования береговых
лежбищ. Первые исследователи, обратившие
внимание на байкальскую нерпу, вслед за охот-
никами-нерповщиками полагали, что животные
выходят на берег, главным образом, для спарива-
ния (т.е. залежки считались репродуктивными).
После того, как Н.И. Мартынюк показал, что ко
времени выхода на береговые лежбища течка у
нерп заканчивается (цит. по: Иванов, 1938), это
мнение изменилось. “Летние лежбища являются
непосредственным продолжением весенних ле-

Рис. 2. Залежка нерпы на лежбище недалеко от мыса Хобой (о-в Ольхон) (фото www.i.ytimg.com) и залежка с морской
стороны о-в Ольхон (фото www.rostovmama.ru).
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довых лежбищ. Вследствие этого конец послед-
них обычно является началом первых” – писал
Иванов (1938, с. 54). И далее: “Образование лет-
них лежбищ неразрывно связано с линькой”,
причем на них “как правило, выходят исключи-
тельно начинающие линять или линяющие сам-
ки, подавляющее большинство которых плодо-
носило в текущем году” (там же). Исследователь
приводит пример: в 1936 г. остатки плавающего
льда в районе пос. Давша исчезли 22–23 июня, а
первые выходы нерпы на берег в том же районе
начались 24 июня. При этом он писал, что к леж-
бищам подходят (“посещают” их) все возрастные
группы самцов и самок, но выходят на лежку
только взрослые самки, а кумутканы (перелиняв-
шие щенки, сеголетки) “играют в залежки”, “ба-
луют”, забираясь на камни на 1–2 мин (Иванов,
1938, с. 55).

Почему он так думал? Теперь известно, что на
лежбищах могут залегать нерпы любого возраста,
любого пола, при этом линяющих особей среди
них обычно не так уж много (Пастухов, 1993; Пет-

ров, 1997). Трудно представить, что Т.М. Иванов
мог так сильно ошибаться в определении пола
животных и, тем более, в оценке состояния воло-
сяного покрова, поскольку он не только пользо-
вался сведениями, получаемыми от охотников, а
сам посещал лежбища на Ушканьих о-вах и на
п-ове Святой Нос. Еще невероятнее, что он оши-
бался в сроках. Нам представляется, что за 60–
80 лет климатические условия на Байкале изме-
нились настолько, что некоторые феномены в
жизненном цикле нерпы сместились во времени.
Например, сведения, что лежбища начинают
функционировать с июля (Иванов, 1938), верны,
потому что лед в 1930-х гг. исчезал в конце июня.
То, что на лежбищах были только линяющие осо-
би, с учетом современных данных тоже допусти-
мо (кстати, этим можно объяснить малочислен-
ность залежек – здесь было не более 2–3 десятков
нерп). Вот с самками проблема … эти сведения,
скорее всего, ошибочные.

Можем ли мы допустить, что имеем дело с
примером быстрой адаптации животных к меня-

Рис. 3. Лежбище на п-ове Святой Нос (морская сторона) (фото www.barrier.marshruty.ru).
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ющимся условиям существования, в частности
климатическим? Конечно, можем, особенно учи-
тывая, что популяция не реагирует на раннее ис-
чезновение льдов, как это было в 1981 г. – в “экс-
тремальном” году в жизни нерпы (термин Пасту-
хова(1982)). В 1960–1980-х гг. нерпа обычно
успевала полностью вылинять на плавающих
льдах (Иванов, 1982), для чего и образовывала ве-
сенние ледовые (линные) залежки – в этом их
главный биологический смысл. Примечательно,
что в 1915–1917 гг. промысел нерпы заканчивался
к 16–28 мая2, а в 1930-е гг. было намного холоднее –
ледовый (санный) промысел завершался к сере-
дине июня, а лодочный (с плавающих льдов) –
к концу июня (Иванов, 1938). В 1936 г. на южной
оконечности озера “взлом” ледового покрова на-
чался 23 мая, и 27 мая эта часть озера очистилась
ото льда; в районе Ушканьих о-вов ледовый покров
начал распадаться 8 июня (лед исчез 17 июня),
в районе р. Сосновка – 15 и 22 июня, соответ-
ственно (Иванов, 1938). Таким образом, в 1930-е гг.
было намного холоднее, чем сейчас, лед на Бай-
кале сохранялся дольше и нерпы, вероятно, успе-
вали вылинять на плавающих льдах. Но и тогда
линька захватывала значительную часть июня и
даже июль, однако береговые залежки нерп были
очень малочисленными (Иванов, 1938).

2 Если календарные даты даны по старому стилю (автор
не поясняет это), то по новому стилю они соответствуют
30 мая–12 июня.

Холодные зимы и долговечность плавающих
льдов на Байкале были характерны и для 1960–
1970-х гг. Например, 13 июня 1963 г. в районе гу-
бы Аяя на остатках плавающего льда наблюдали
несколько сотен животных, которые после стаи-
вания льда исчезли в неизвестном направлении, а
не пошли в губу на береговые лежбища (Пасту-
хов, 1993). В 1964 г. в открытых частях северного
Байкала льды окончательно исчезли 20–25 июня,
причем выход нерп ни на одном северном берего-
вом лежбище не наблюдался. Объясняют такое
“неправильное” поведение нерп тем, что “после
спокойной жизни на льдах звери проявляли по-
вышенную осторожность, нигде не приближаясь
близко к берегу”, им как бы “требовалось какое-
то время, чтобы привыкнуть к тревожным бере-
гам и решиться вылезать на камни” (Пастухов,
1993, с. 117). Иванов (1938) рисовал более реали-
стичную картину. Он считал, что после оконча-
тельного разрушения плавающих льдов вся линя-
ющая часть стада переходит на самые близкие
летние лежбища. Затем, передвигаясь в южном
направлении, нерпы попутно устраивают берего-
вые залежки в подходящих местах и продолжают
мигрировать на юг. По мере продвижения на юг
на лежбищах остается все меньше и меньше ли-
няющих особей, и падает общая численность жи-
вотных на лежбищах (Иванов, 1938).

Процесс смены волосяного покрова у нерп мо-
жет ускоряться и замедляться, но не существенно
(Иванов, 1982). Но в 1981 г., когда внезапно слу-

Рис. 4. Участок южного лежбища на о-в Долгий – съемка с разных точек и при разном уровне воды (на вклейке уро-
вень высокий; фото www.baigaltravel.ru и Петрова Е.А.).

Место наблюдателя

Баргузинский хребет

Верхнее (северное) Изголовье
п-ова Святой Нос
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чился “теплый” год и льды даже в северной части
озера исчезли 23 мая (в среднем на 20 дней рань-
ше обычного!), то времени для завершения линь-
ки большинству животных не хватило. В начале
июня нерпа в массе стала выходить на берег, даже
в тех местах, где ее никогда не видели. В тот год
первыми были заполнены лежбища южной и
средней частей Байкала (где лед исчез еще рань-
ше), а потом заполнились и лежбища северной
части (Пастухов, 1990, 1993). Количество живот-
ных, вышедших на берега, было “в десятки и даже
сотни раз выше, чем в среднем в обычные по ле-
довым условиям и линьке годы” (Пастухов, 1993,
с. 122). Например, на лежбищах о-ва Длинный
(Ушканьи о-ва) насчитывали 1.5–1.6 тыс. особей.
Береговые залежки (по сути, линные) сохраня-
лись с июня по сентябрь с пиком численности в
июне (Пастухов, 1982) (сейчас динамика числен-
ности другая, см. сообщение № 3). Особо следует
обратить внимание, что столь значительное нару-
шение сроков линьки сразу серьезно отразилось
на популяции. Уже осенью 1981 г. упитанность
животных была на 25% ниже, чем обычно (Пасту-
хов, 1982), а яловость самок из-за резорбции эм-
брионов на ранних стадиях – в 5 раз выше обыч-
ной (63% против 15) (Пастухов, 1993, c. 88).

В “теплые” годы, которые следовали один за
другим (например, 1988–1993), льды полностью
исчезали к 1 июня и подавляющее большинство
животных благополучно заканчивали линьку на
льдах (Петров, 1997). В современных условиях
льды на Байкале тоже не долговечны (к 1 июня
плавающего льда обычно уже не найти), но на бе-
реговых лежбищах отмечается довольно много
особей, продолжающих линять. К стыду ученых,
на которых возложен мониторинг состояния по-
пуляции байкальской нерпы, они не знают, како-
ва реакция популяции на современные вызовы
природы. Кстати, линька в 1981 г. растянулась на
все лето, и даже в октябре и ноябре значительная
часть животных продолжала линять (такая карти-
на наблюдается в наши дни – см. сообщение № 3).

Однако позднее формирование береговых
лежбищ стали связывать не с линькой, а с нагу-
лом (Пастухов, 1990, 1993), правда, оснований
для такого предположения нет. Трофический
фактор мог бы стать причиной, если бы в озере в
относительной близости от лежбищ отмечались
высокие концентрации пищевых объектов. Одна-
ко ничего подобного никто никогда не наблюдал,
но предполагали, что кормовая база близлежащей
акватории (вокруг Ушканьих о-вов) достаточно
хорошая, чтобы прокормить сотни животных
(Пастухов, 1993). На самом деле часть животных,
залегающих на берегу, периодически оставляет
камни и, наверное, покидает район лежбищ (пре-
имущественно к вечеру). Вероятно, нерпа уходит
на кормежку. Такие перемещения нерпы можно
связать с суточными вертикальными миграциями

основных пищевых объектов, что показано в от-
ношении обыкновенного тюленя (Phoca vitulina)
(Watts, 1993). Выяснилось, что ночью числен-
ность тюленя на береговых лежбищах зависит от
фазы Луны: в темные (безлунные) ночи тюлени
предпочитали оставаться на берегу, а во время
полнолуния – уходили в море. Исследователи
объяснили это увеличением активности кормо-
вых организмов в верхних слоях моря. Другие
возможные мотивации байкальской нерпы к вы-
ходу на берег и образованию массовых залежек в
литературе не обсуждаются.

Формирование залежек на лежбищах. Как пола-
гал Иванов (1938, с. 54), в годы, когда остатки
плавающих льдов в последние дни их существо-
вания сосредоточивались в северной оконечно-
сти Байкала, многочисленные береговые лежби-
ща, расположенные вдоль северо-восточного бе-
рега, заполнялись в направлении с севера и на юг.
Например, в 1936 г. в районе Давши выход нерпы
на лежбища начался 24 июня, в районе р. Соснов-
ка (это южнее) – 28 июня, а на Ушканьих о-вах
(еще южнее, в 150 км от Давши) – 14 июля.
На лежбищах на Ушканьих о-вах существовали
1–3 так называемых “привала”. В 1935 г. на Уш-
каньих о-вах (и на п-ове Святой Нос, место не
уточняется) первый привал случился в первой по-
ловине июля – на лежбища вышли самые круп-
ные и самые упитанные самки весом не менее 80–
100 кг (глазомерная оценка). Продолжался
привал не больше 5–6 дней. Но с 25 июня по 5 ав-
густа 1935 г. на камни выходили единичные осо-
би, составляла единицы (20 особей за 6 дней!), а
подходили к лежбищам – десятки особей (80).
“После того, как какая-либо группа нерп покинет
лежбища, т.е. после конца привала, некоторый
промежуток времени [от 1 до 12 дней] … лежбища
пустуют. Затем подходит другая группа нерп и на-
чинается следующий очередной привал” (Ива-
нов, 1938, табл. 9, с. 57). Второй, более массовый
привал, отмеченный во второй половине июля,
продолжался 5–12 дней, а на камни выходили
самки средней величины (< 80 кг). Одновременно
на камнях насчитывали максимум 56 особей
(23 июля), а в другие дни – не более 22. В 1936 г.
нерп на лежбище было еще меньше: с 27.06 по
27.07 к лежбищам подошли 129 нерп, а лежали на
камнях … 9 особей!

Мизерное количество нерп на лежбищах (и это
в дни привалов!) удивительно и не идет ни в какое
сравнение с современными показателями. Такое
количество нерп, которое наблюдали в те годы,
вполне позволяло знать их “в лицо”, может быть
поэтому Т.М. Иванов заключил, что “почти еже-
дневно к каждому лежбищу подходят нерпы с
лежбищ, лежащих севернее, а бывшие здесь ухо-
дят на лежбища, лежащие южнее” (Иванов, 1938,
с. 59). Т.е. состав привалов не остается постоян-
ными. По оценкам того же автора, конкретные
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животные оставались на лежбище 1–2 суток в
первом привале и на 2–4 суток – во втором. По-
видимому, у байкальской нерпы строгой привя-
занности особей к какому-то определенному
лежбищу не отмечено. Аналогичная ситуация на-
блюдается для тюленя ларги: одна и та же особь за
нагульный период посещает несколько лежбищ,
нигде подолгу не задерживаясь (Трухин, 2005).
Но на основании чего сделан вывод о направле-
нии миграций нерп – не совсем понятно.

В 1960-е гг. береговые залежки были более
многочисленными и образовывались в течение
всего лета, начиная с июля (в отдельные годы –
с июня) и существовали до конца сентября, чис-
ленность животных на берегу постепенно увели-
чивалась, достигая максимума обычно в сентябре, и
резко снижалась к середине октября (Пастухов,
1990, 1993). Судя по указанным срокам (берем за
основу июль), о линьке речь уже не шла, зато на-
гул был, что называется, в самом разгаре, однако
животные много времени проводили на берегу.

Имеется ли у байкальской нерпы сезонная
цикличность или правильная периодика в фор-
мировании лежбищ (по численности животных) –
неизвестно. Но известно, что в разные годы на
одно и то же лежбище нерпа выходит в разные
сроки и наполнение лежбища происходит тоже
по-разному. По нашему мнению, на летние леж-
бища выходят, главным образом, животные
ослабленные, плохо упитанные, подранки, нуж-
дающиеся в отдыхе, больные (даже если это не
определяется визуально), животные, не успевшие
завершить по каким-то причинам линьку (Пет-
ров, 1997, 2009). Во всяком случае, нормальные
здоровые животные вряд ли нуждаются в отдыхе
на твердом субстрате, например, после шторма,
как полагал (Пастухов, 1993). Описан случай, ко-
гда на лежбище 5 нерп (из 50 лежавших на кам-
нях) были настолько истощены и измождены, что
“боязнь людей не могла победить усталости и за-
ставить их прервать отдых” – они лезли на берег,
несмотря на присутствие людей (Иванов, 1938,
с. 27). Конечно, часть животных на лежбищах (ве-
роятно, не менее половины) совершенно здоро-
вы, причем, хорошо упитаны. Но это скорее
“местные” жители, обитающие в окрестных во-
дах, а не “чужаки”, которые специально пришли
на Ушканьи о-ва, преодолев десятки и сотни ки-
лометров.

Миграцию нерп (с севера на юг) наблюдали в
районе Ушканьих о-вов. Нерпы “отдельными
нырками подходили к северной оконечности
среднего Ушканьего острова и, нисколько не за-
держиваясь, уходили по направлению к южному
концу полуострова Святой Нос” (Иванов, 1938,
с. 54) (подчеркнуто нами). По-видимому, живот-
ные потому и проплывали мимо лежбищ, что, как
и подавляющая часть популяции, не нуждались в

них. Поэтому летние береговые лежбища бай-
кальской нерпы можно считать релаксационны-
ми и своего рода “санаториями”, т.е. главная цель
животных, использующих берег, это оздоровле-
ние и отдых (Петров, 1997, 2009).

Состав и численность залежек на береговых
лежбищах. На береговые лежбища, конечно, вы-
ходят не только взрослые линяющие самки, а жи-
вотные обоих полов и всех возрастов, включая не-
давних кумутканов3 (ставших летом сеголетка-
ми). Количественных оценок половозрастного
состава залежек нет, но очевидно, что он меняется.
На основании того, что в конце сентября 1967 г.
на лежбищах в губе Аяя находилось около
600 нерп; между м. Северный Кедровый – р. Ле-
дяная (табл. 1) – около 20, а на Ушканьих о-вах –
всего 10 особей, сделан вывод, что “в одни и те же
дни мощность залежек одного лежбища может
резко отличаться от другого” (Пастухов, 1993,
с. 119). Понятно, что эти данные не говорят об
особой “любви” нерпы к губе Аяя и не “любви” к
Ушканьим островам и вывод не корректен. Рас-
пределение нерпы по Байкалу в летний период
плохо изучено и нам неизвестно, где и почему
особей этого вида в данный момент больше, а где
меньше. Теоретически нерпа должна искать
участки с хорошими кормовыми условиями, но
заметные скопления (концентрации) нерпы на
плаву (при отсутствии льда) ни в одном районе ни
разу не отмечались (Пастухов, 1993), что, свиде-
тельствует об относительно равномерном распре-
делении кормовых объектов нерпы.

Чем определяется численность животных на
береговых лежбищах – не совсем понятно. Пред-
лагались разные объяснения. Одно из них: много
нерпы на берегу отмечается, когда животные
сильнее обычного заражены экто- и эндопарази-
тами и имеют низкую упитанность (весной), а та-
кое случается через каждые три года на четвертый
(Иванов, 1938). Такую причинно-следственную
связь подтвердить не удалось, но четырехлетняя
периодичность не отрицается, только, мол, вы-
звана она “колебаниями запасов (биомассы и
продукции) основных объектов питания нерпы”
(Пастухов, 1993, с. 119). В годы, когда эти запасы
небольшие, упитанность животных снижается, и
они, мол, вынуждены чаще отдыхать на твердом
субстрате. На наш взгляд, подобные предположе-
ния в лучшем случае выглядят спекулятивными.
В том же ряду другое утверждение того же автора,
а именно, что нерпа образует береговые залежки
“только при относительно спокойном состоянии
моря в перерывах между штормовыми периода-
ми” (Пастухов, 1993, с. 119). При неспокойном
состоянии водной поверхности отдых (сон) жи-

3 Так на Байкале (и в официальных источниках, например
в Правилах рыболовства) называют перелинявших и пере-
шедших на самостоятельное питание щенков.
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вотных затруднен, и поэтому, мол, животные по-
сле штормов устремляются на берег именно для
длительного отдыха. Утверждение, на наш взгляд,
спорное хотя бы потому, что и без штормов, после
многодневной хорошей погоды (нередко и шти-
левой) на лежбищах бывает много животных. Тем
не менее, по мнению Пастухова (1993), “очень
может быть”, что в годы с повышенной ветровой
деятельностью (волнением) звери чаще нуждают-
ся в отдыхе на твердом субстрате и потому в пого-
жие дни в большом числе выходят на лежку. Даже
то, что количество нерп на лежбище увеличива-
лось от июля к сентябрю, исследователь увязывал
с увеличением количества дней с повышенной
ветровой деятельностью (Пастухов, 1993, с. 119).

Если сравнивать с общей численностью попу-
ляции, то на все береговые лежбища озера ежесу-
точно (летом) выходит около 0.1% – ничтожная
часть популяции. Даже летом 1981 г. на берег вы-
ходило не более 10% численности популяции (т.е.
не более 7 000 особей) (Пастухов, 1990, 1993).
Трудно сказать, насколько точны эти оценки, по-
скольку одновременно определить численность
береговых залежек по всему Байкалу невозмож-
но. Полагают, что мощность береговых залежек
(численность нерп на берегу) и частота их образо-
вания в значительной степени определяются об-
щим количеством животных, обитающих вокруг
лежбищ “на плаву” (Пастухов, 1993), по источни-
ку – они “скоррелированы”. Не совсем понятно,
из чего выведена корреляция, но логично – чем
больше нерп плавают вокруг, тем больше вероят-
ность, что кому-то захочется (или нужно) вы-
браться на берег.

В 1990-х гг. летние залежки начинали образо-
вываться практически вслед за исчезновением
плавающих льдов и уже во второй половине июня
бывали многочисленными, а в июле – массовыми
(Петров, 1997). По наблюдениям, проведенным в
разные годы (1990–1996) на основном береговом
лежбище нерпы (архипелаг Ушканьи острова) од-
новременно залегало до 300–400 особей разного
возраста и пола. Линяющие особи (по визуальной
оценке – в основном неполовозрелые) составля-
ли около 1/3 численности, несколько животных
были явно больными (с симптомами чумы плото-
ядных), заметное количество нерп были с ране-
ниями, а также плохо упитанные (Петров, 1997).

В период линьки и выхода на береговые леж-
бища нерпы не прекращают питаться (Иванов,
1938; 1997), что подразумевает наличие достаточ-
ной кормовой базы в районе лежбища и в преде-
лах досягаемости. Однако в летнем питании нерп
(в том числе обитающих вокруг Ушканьих о-вов)
отмечается большая доля ракообразных (Иванов,
1938; Егорова и др., 1992; Пастухов, 1993; Петров,
1997), и эти данные являются, на наш взгляд, под-
тверждением того, что обычной пищи (голомя-

нок и бычков-подкаменщиков) в ограниченном
пространстве в районе лежбищ нерпе не хватает.
В таком случае не может быть и речи о нагуле как
факторе, влияющем на формирование береговых
залежек.

Отсутствие нерп на лежбищах в непогоду от-
мечено давно, и, согласно источнику, нерпы “со-
вершенно не подходят… к лежбищам при ветре
сильнее 4–5 баллов, при волнении, когда через
камни, служащие местами лежек, перекатывается
гребень волны или летят брызги, во время дождя
и грозы” (Иванов, 1938, с. 60). Понятно, что свя-
зано это с негативным физическим воздействи-
ем, в частности, волн, которые “смывают” жи-
вотных с камней. В хорошую погоду плотность
залегания у нерп бывает очень высокой – нередко
животные лежат буквально вплотную друг к другу.

Численность береговых залежек нерпы на
лежбищах в разных частях (котловинах) Байкала,
несомненно, зависит от особенностей погодных
условий при распадении ледового покрова. Давно
замечено, что в редкие годы, когда лед всю весну
встречается по всему озеру (безветренные годы) и
везде тает почти одновременно, миграции нерп
затушевываются, и они выходят одновременно на
все лежбища (Иванов, 1938). И напротив, если
льды в южной части озера исчезают быстро, то
более массовыми оказываются лежбища, распо-
ложенные севернее.

Критический анализ имеющихся источников
по теме работы позволяет сделать следующие вы-
воды.

1) Сроки формирования и функционирования
береговых лежбищ (на примере лежбищ на Ушка-
ньих о-вах) в 1990-х гг. изменились, стали более
ранними и продолжительными. 2) Береговые
лежбища стали более многочисленными, как за
счет возобновления “работы” прежних лежбищ,
так и за счет формирования новых. 3) На берего-
вых лежбищах увеличилось количество линяю-
щих особей разного возраста, поскольку живот-
ным не хватает времени, чтобы завершить линьку
на плавающих льдах, как это наблюдалось в 1960–
1980 годах (за исключением 1982 г.), и они вынуж-
дены завершать ее на берегу. 4) Основное предна-
значение береговых лежбищ – это отдых и оздо-
ровление животных (релаксация); для части
животных они являются одновременно и линными.
5) Значение береговых лежбищ в жизненном цик-
ле байкальской нерпы определяется мотивами за-
легания животных на берегу. В современных
условиях усматриваются только две причины
формирования береговых залежек. Это необходи-
мость завершения смены волосяного покрова –
процесса, влияющего на все жизненные проявления
нерпы, и необходимость восстановления физиче-
ского состояния и здоровья; и то и другое – важно
для благополучия популяции. 6) Скопление сотен
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животных на ограниченной территории берего-
вых лежбищ может иметь негативные послед-
ствия. В первую очередь, в результате скученности
и наличия больных особей возрастает опасность
возникновения эпизоотий (передачи инфекций
и т.д.). Во-вторых, если нерпы для кормежки не
уходят далеко от лежбищ (а это, скорее всего,
так), то может возникать значительная нагрузка
на местную кормовую базу.
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THE IMPORTANCE OF SHORE ROOMS IN THE LIFE OF THE BAIKAL SEAL 
(PUSA SIBIRICA GMELIN 1788, PINNIPEDIA). 1. A REVIEW
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Literature information on the roles the summer rookeries play in the life cycle of the Baikal seal (Pusa sibirica
Gmelin 1788) is summarized and analyzed. Coastal rookeries are normally visited by relatively few animals,
numbering hundreds. It was only in the “extreme year” 1981 in the seal life, when ice on Lake Baikal disap-
peared 2–3 weeks earlier than usual, that approximately 10% of the population visited the lay areas, and the
population responded instantly to this event (thin f leshed, highly infertile). In the 1990s, the ice situation on
Lake Baikal often resembled that of the “extreme year” (ice disappeared by June 1st), but nothing unusual
happened to the population. Coastal rookeries are predominantly relaxation places, but sometimes they are
used for shedding. The timing for the seal to move ashore and the number of rookeries, according to some
students, is determined by the need to complete the shedding, but according to some others, by a complex of
reasons, the main ones being climatic conditions. The shore beds have nothing to do with the trophic factor.
Warm winters and early springs contribute to a rapid collapse of the ice sheet, the result being too little time
for the seals to finish shedding and a forceful need to move to a solid substrate. There have been records of old
rookeries being used repeatedly, as well as of new ones emerged, but no links to the high number of animals
have been detected.

Keywords: Baikal seal, coastal summer rookeries, shedding


